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Introduction générale

1. Les enjeux du contrOle du sexe en aquaculture

En pisciculture les principaux problémes auxquels peuvent étre aotdfs les poissoren conditions

de captivité sontla masculinisation, l'existence d'un dimorphisme sexuel de la croissance, le manque
de maturation sexuellgrécoceou des effets secondaires sur la qualité du pr¢Rifdrrer et al. 2012)

Par exemple, ez le bar européemicentrarchus labray les conditions d'élevage conduis@nta
masculinisation des stockPRiferrer et al. 2005)Cette masculinisation ne permet pas un rendement
opti mal d e | lésemdgs brossidsemtt moiosnquedes femelles. Dans d'autres cas, comme
chez la truite arenciel (Oncahynchus mykigs les stocks monosexes sont souhaités la
maturation affecte les propriétés organoleptiques des parties comedtibfgEsson Dans ce cas

encore ce sont les femelles qui sont recherchées. En outre, chez des espéces comme l'esturgeon,
I'avantage d'obtenir uniquement des femelles est la valeur des ovaires comme source de caviar
(Piferrer etal. 2012) Ainsi, pour une meilleure exploitatiora Igestion des poissons d'élevage passe

par un contréle rigoureux des fécondités, des sexpayktmaitrise de I'age a la puberté.

Chez |l es mol | usques bi val veéremal® i rred@asda comn
Crassostrea gigades recherches focalisées surclentrble du sexesont portées par des objectifs
différents.En effet, le besoin en connaissance de la reproduction se fhdditen termes de maitrise
de la reproduction contrdlée @t gestion desexratios des géniteurs au sein des éclosefgseffet,

16 h u creuseedu Pacifiquest un hermaphrodite successif irrégulier a tendance protaredigui
signifie quemdrnte m&lte gl®N®s ades premi res saisons
de sexe de maniére irréguligf@uo et al. 1998)Ces changements de sexe apparaissent donc tres
aléatoiresc e qui repr®sente une | i mit-ato des bédiwypst Enmi s at i
effet, cetains males resteront des méales et certaines femelles pourront redonner des méales. Malgré
plusieurs études, le mystére des mécanismes qui contrélent la premiére différenciation gohadique

cette espécetlesréversion s exuel | es enoezarésoldadul te reste

En r ev an c hrepediéneBinctadaddngaritfera | a pr obl ®mati que sob6a

despoissons protandrie tardive et semtio déséquilibré en faveur des individus méasélevage.

L 6 hrei perliere connait un élevage intensif nécessitant un approvisionnement important en juvéniles

i ssus doébun <captage naturel. La s®l ection g®n®t i
écloseries qui seront en charge de produire du naissain aéhectiLa production en conditions
contrblées nécessite par conséquent une connaissance accrue de la physiologie de la reproduction de
cette espéece afin de gérer au mieux lersgin déséquilibré en faveur des males. Cet aspect est un

v®r it abl atretierr des ameptéls de éeproducteurs car le caractere protandre de cette espéce

i mpos e dad mdins 2 anslpow voir apparailes premiéres femelles eb4ans pour disposer

débune proporti on doarréélisefesdrolseamentssd igmti @ri °ctas .i v e

11



Introduction générale

Le contréle de la reproductioet notamment le contréle du sexappardi donc commeun enjeu

maj eur pour | 6aquacul ture dbdéesp ces ~ fort int ®
bivalves Or, la maitrise dwontréle du sexepase t out doéabor d gseécanlsmesc ompr
impliqués dansld ®t er mi ni sme du sexe de | desp ce.

2. Le déterminisme du sexe au sein du regne animal

Le déterminisme du sexe peut étre défini conétamtle premierprocessupar lequel le sexéenre,

male ou femelled 6 un or gani Panzle régnd ani®al, & détérminisme du sestesoit
doorigine g®n®tique (D®t esDpismii $ med o®@®n @ti yn@i geunev i a
(Déterminisme environnemental dexe, ESD), opeut égalementésulterd e | 6i nt er act i on
deuxsourceg§GSD + ESD)(Valenzuela et al. 2003Ainsi, divers systemes de déterminisme sexuel

existent chez les Métazoairesapparaissenion seulementariables entre les phyla mais aussi au

sein &1 mémephylum (Figure 1). Cependant quelque soit &ystémede déterminisme sexuel, les

facteurs génétigues s o u s del génes déternonarg, et/ou environnementaux conduisentla
différenciation sexuelle. Ce dernier processus al@ts en jeudescascads moléculairs spécifiques

de génes secondairpermettanta différenciationd 6 u n e ajocsimdiffdrenciéeenun testiculeou

un ovaire.Ensemble, le déterminisme et l#féenciation sexuellss o n t " dddeogpnadgi n e

fonctionnelleetdéfinissentalorsleexr at i o © | 6 ®chel l e de | a popul ati

B LTI E R R TSP

Mammalia Aves Reptilia Amphibia  Teleostei Acari Crustacea Coccoidea  Coleoptera Hymenoptera Lepidoptera Diptera

009 C2%¢000J

@

. 20, ZW, or complex ZW Haplo-diploidy

. X0, XY or complex XY

Homomorphic sex chromosomes . Paternal genome
or GSD elimination

. Hermaphroditism

Figure 1 Diversité des systemes de déterminisme du sexe au sein du réegne anixél, XY, ZO et ZW:
Déterminisme génotypique du sexe. E9Déterminisme environnemental du sexe. (Bachtrog et al 2014).
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2.1 Une diversité de systemes de déetermgsmedu sexe

2.11. Le déterminisme gémtypique du sexe

Dans & déterminisme gétypiquedu sexe ¢ 6 e st | ehromosampussii lé gérmtgpeui
d®t ermine | e sexe do(kigurenldideif d e dimajeracdiés@spécesd at i or
qudell es soient vireammif@rlegoi®equx, caomnphibiens; & plup&rb de®insectes,
certains reptiles et poissons)

Ainsi, chez denombreuses espécés sexe est déterminé par la présence de chromosomes
sexuelsX, Y, Z et/ou W on parle alors de déterminisme chromosomique du $e&emammifees,
autres que les monotréemes, présententhameogamétie femelle et ui&térogamétie méale (femelle
XX et male XY) a | or bBomegan@étierméle et uietérogamétie femelle (méale £ femelle
ZW) est retrouvée chez les oiseaux y comprisrdgises (éreus et autruchegBhetty et al. 2002)
Quantaux poissonsamphibiens et reptiles, ils peuvent présenter une hétérogamétie male ou femelle.
En effet, certains reptiles incluant quelques rares tortues c&@helenia longicollis(Georges 1988;
Ezaz et al. 2006présentent un déterminisme sexuel de type XX/XY alors que le sefjstie
guadrivirgata(Matsubara et al. 200@} la tortuePelodiscus sinensi&awai et al. 2007jposseédent un
systeme de type ZZ/ZW. Chez les amphibiens, ou toutes les especes possedent un déterminisme sexuel
gérotypiquedominant(Wallace et al. 1999) des exempl es cktOfdnRlle ®t étdg a M®t |
trouvésau niveau des Anoures et des Urodéles. Par exemple, le Xénope akmaipus laevis
(Changet Witschi 1956)a un déterminisme sexuel de type ZZ/ZW alors que la grenouille verte
Lithobates clamitangElinson 1983)et les tritonslchthyosaura alpesis et Lissotriton vulgaris
détiennent un systéme XX/X{Hillis et Green 199Q)Cette diversité est également retraaighez les
poissonsavec parfois un déterminisme sekggrotypique différent au sein méme du genre, et
notamment au sein du gen@ryziasou les espécektipes curvinous luzonensis mekongensijs
minuillus et dancenaprésentent un déterminisme sexuel de type XX/XY, et les espétdsiet
javanicusun déterminisme sexuel de type ZZ/ZWKikuchi et Hamaguchi 2013)Certainspoissons
présentent m@e un déterminisme sexuel a trois chromosomes seYueK et Y comme pour le platy
Xiphophorus maculatu@allman 1984; Veith et al. 2003)

Dans d 6 a uet notammert ez les invertébrés, difféSemécanismesexistent
noi mpl i g pas ou plusuigoemesntles chromosomes sexueBar exemplela drosophile
Drosophila melanogastest le nématod€aenorhabditis elegangrésentant des chromosome sexuels
de type XX/XY et XX/XO respectivementposseédst un déterminisme génotypique ditdose
dépendans ou le sexeest défini par le rapport du nombre de chromososexuels (X) sur le nombre
dbéaut os (Bridges 1921MAinsi, les individus présentant un rapport X:A < 1 se développent en
males alors que le développement en hermaphrodte€légany ou femelle P. melanogastgr
nécessitei N r a p p o Me plu§d & n ddtred Mécanismes génotypiquesc 6 est | e g®nom

de | 6or gani s.nbn efigtudans ie déteminismegplodiploide retrouvéchezcertains
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arthropodegacariens, hémiptéres, coléoptéresplus particlierementchez les thysanopteres (thrips)

et les hyménopteres (les fourmis, les abeilles et les guépeaps et al. 2004) les males se

d®vel opperntufs mamt ifrechbdhhd®s (hapl opdes) al ors qu
déiufs f ®cond®s @éermmismeppdreckninationQu géndme paternetrouvé

chez les cochenile les chromosomes paternels des méles se retrouvent inactivés ou perdus apres la
fécondation, laissant ces males fonctionnellement haploRiwss ces deux derniers mécanismes

génotypiguedes males ne transmettaainsi que leur lot de genes mates(@ull 1983)

Ainsi, dans le déterminisme génotypique du sexe, ce sont les éléments génétiques qui indiquent si un
individu est male ou femelle. Cependant, chez un nombresc® q u e nt  dla détegnamations me s ,

sexuelle pouun développement male ou femelle ne réside pas uniqguement dans les génes.

2.12. Le déterminismeenvironnementaldu sexe

Lorsque ce sont les conditions rencontrées au cours du développement qui détetminl e sexe d
individu, on parle alorseldéterminisme environnemental du sexe (ESD). Ce systeme de déterminisme
est également retrouvé chez les invertébrés (insectes, crustacés et mollusques) et les vertébrés incluant
notamment de nombreux reptilespeb i s sons. € | 6i mage du d®ter mi ni s
composé de plusieurs mécanismes distincts, le déterminisme sexuel environnemental peut impliquer
une variété de stimuli environnementaux tels que la température, le pH, les interactions saciale
encore la photopériode.

La température estalvariableenvironnementa qui a été de loind plus étudié. Ainsi,
|l orsqudell e impacte irr®versibl ement Il e sexe ph
dépendant de la température (TSD). @sté&ame de déterminisme du sexe a été en premier lieu
découvert chez les reptiles et est ainsi notamment retrouvé chez les alligators, les crocodiles, les
sphénodons et quelques espéces de tortues et de Etamdsakeet Crews 2009; Merchastarios
etDiazHernandez 2012) Chez ces esp ces |l e sexe d®pend de
développement a été incubé. Cependant des modes deldérislisi variables peuvent étre retrouvés
distinguant 4 types de profilsMF, FM, FMF, FMFM. De nombreuses especes de tortues telles que
Carrettochelys insculptat Trachemys scriptdEwert etNelson 1991; Young et al. 200gjésentent

un profil de type MF 0% une faible temp®rature c
embryons mOl es, al or s q uds supé@ieuiesprovoojue tlaidiffénenciatiord e st
femell e des embryons. € I 6inverse | e type FM pr
conduit " une masculinisation deShenddompunctatosn t ou't
(Mitchell et al. 2006) Dans dbéautres cas, c o mmadlligatoh e z I 6

mississippiensi€Deeming 2004)un mode TSD de type FMF est relevé, ou les températures extrémes
chaudes et froides produisent des femelles alors que les températures intermédiaires permettent une

différenciation male. Plus récemmemamdar et al(2012)o n t rev®l ® | 6exi stence
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profile de type FMFM chez le |ézai@alotes versicolorcaradérisé par deux alternances de sexe
lorsque la température augmente avec ainsi trois températures deGhiaonier (1966) a été le
premier a révéler que les espéces présentant un déterminisme sexuel de type TSD, ne sont sensibles a
l a temp®r at ur e empiedda temps epedifigue dldévelapperhent alors appklée «
période sensible a la températureu encore ériode thermosensible (TSP). Cette période est
variable selon les espéces mais se situe généralementair s du d®vel opfReaunent de
etDorizzi 1981; MerchanLarios et al. 2010)

D'autresfacteursenvironnementax pewent intervenir dans le déterminisme du sexe comme
par exemple la photopériode retrouvée chez les amphipodes marins tels que lesGapacasis
duebeniet Echinogammarus marinueu la production desales est favorisée sur de longues journées
et la prodiction des femelles durant les jours de courte d(Méglor et al. 1988; Guler et al. 2012)
Déautre part, chez de nombreux poissons corallie
social. Par exempléjobbs et al. (20049nt montré que chez la goh@obiodonerythrospilusle sexe
estétablienfonctionde la proximité descongénerest doncdu sexede leur futur partenaireEn effet,
les juvéniles démarrentune différenciationet une maturationsexuellevers le sexeopposéde leur
partenairerencontré Ce systemede déterminationpermettraitainsi aux individus de maximiserleur
succésreproducteurdans un environnementou les rencontreset le sexe de leur partenaie sont
imprévisibles Ce mémefacteursocialestégalementiéterminanthezles vers marins échiuriens de la
famille Bonellidae ou les larves planctoniques se fixant seules deviennent fepteltels qudes
larves rencontrant une femelle deviennentas@erec et al. 2005)

La majorité des espéces présentes tlamégne animal ont ét@insi classées comme ayant soit un
déterminisme génotypique ou soit un déterminisme environnemental du sexe. Cependant chez de
nombreuses espéces, ces deux derniers systemes ne sont pas mutuellement exclusifs mais peuvent

interagir

2.1.3. Le déterminisme mixte du sexe

La conception traditionnelle qui exprime la détermination du sexe comme un processus dichotomique
(GSD ou ESD)Valenzuela et al. 2003) été récemment remise en question par la démonstration que

ces deux modes de d®ter mi ni sme p dGamdentZarkonere xi st er
2012) En effet, un déterminisme mixte du sexe (GSD + ESD) est retrouvé chez plusieurs espéces de
reptiles, déamphibiens et de poissons 0% g®n®r al
déerminisme chromosomique du sexe. Par exemple chez plusieurs especes deuregiieteme de
détermination chromosomique de type ZZ/ZW est retrouvé mais le sexe génotypique initial peut étre
invers® ~ des temp®r at ur e 9rs wuhé dppositiom entreileogénotgpe et r ° me ¢
le phénotype sexuel (ZZ femell@arlow et Taylor 2000; El mouden et al. 2001; Deeming 2004;

Harlow 2004; Eweret al. 2005; Quinn et al. 200 e phénoméne peut étre aussi retrouvé chez des
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espéces présentant des chromosomes sexuels de type XX/XY comme chez le Baswuijaea
duperreyi(Radder et al 2008).

Sarre et al(2004)proposent ainsi une nouvelle conception du déterminisme sexuel qui percoit
alors le déterminisme génotypique et le déterminisme environnemental comme les deuxésxtrémi
ddébun continuum. Dans |l es deux modes de d®ter min
mémes génes soient impliqués dans la cascade moléculaire qui aboutit a la différenciation du sexe
(Sarre et al. 2004Ainsi, a chaque étape, la température peut affecter les processus moléculaires, et de
ce fait le résultat finalGrossen et al. 2010)a température est, par exemple, connue pour affecter 1)
|l 6activit® des enzymes tels que | daromaR®ase qu
| 6expression de gDmrtd dansilangadcade de®Rdetermiration dy sexe. Cette
nouvelle conception peut étre illustrée par le cas du poisson méQakads latipey ol de nouveaux
chromosomes sexuels ont récemment évolué dans cette lignée par la duplication @mgéne
(Matsuda et al. 2002; Nanda et2002) é des temp®ratures nor mal es (2
autosomale d®mrtl est trop faible pour atteindre le seuil nécessaire pour induire le développement
male, ce qui fait que les individus XX se développent en femelles. En revanchdivédus XY se
d®vel oppent en m©Gl e en raison de | d6expression s
Y (DmrtlbY). Cependant a des températures plus élevées (32°C) la copie autoBomtlleest
régulée positivement ce qui induit le développentknsexe male des individus XX, qui sont alors
parfaitement fonctionnels et phénotypiqguement similaires aux individus malg¢Sat¥et al. 2005;

Hattori et al. 2007)Ainsi, chez cette espéce de poisson, le sexe est déterminé par la quantité du
facteur de transcriptiodmrtl qui dépend ellen® me dodéune combi nai son doée-
environnementaux. De plus, il apparait quedegPmrtlbYs 6 e x pr i me aux premiers
(stade 17 a 18Nanda et al. 2002yorrespondant a la période thermosensible de masculinisation
(Hattori et al. 2007)Par conséquent il semblerait que le moment de la détermination du sexe ne
difféere pas nécessairement entre les m@&ed et TSD comme proposé péalenzuela et a(2003)

D 6 a pBull €983) | 6ESD serait favoris® | orsqubun e
bénéfique a un sexe, sélectionnant les mécanismes de détermination sexuelle qui associerait chaque
sexe” son meill eur environnement . A | 6inverse, | e
imprévisible ou pas assez variable, en quel cas un ESD pourrait produire de foatsosexaisés en
faveur dbéun sexe ou enc teretefemdlle)sPariexechpley dhek uree mémet er s
espéce de scinquébveoscinsus ocellatudifférents systémes de déterminisme du sexe sont retrouvés
en foncti on d@enlebat 2000EN effathua BBDmtend place & basses altitudes ou
les naissances précoces samtintageuses pour le sexe femelle et ou la variance interannuelle de
temp®rature est faible. Quant au GSD, il est pr¢
pour le sexe femelle et ou la variance interannuelle de température est fortee@assparticulier,
| 6 ESD pr o datias optimaaxsa fashle altitude alors que le GSD prévient le résultat de sex

ratios extrémes a haute altitude.
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Ainsi dans la plupart des cas, quel que soit le systeme de déterminisme du sexe (GSD, ESD ou mixte),

l e sexe est d®t er mi n® ° un stade de d®vel oppeme
especes gonochoriques (sexe séparé). Cependant chez les espéces dites hermaphrodites (pouvant avoir
les deux sexes durant leur vie), des changements de sesanipeurvenir beaucoup plus tard chez

| 6adul t e.

GENOTYPIC SEX DETERMINATION

Male heterogamety (N} Female heterogamety (N}
y 2\SE m VA
X _.F._. XY 7(\‘;2 — _.F.—» 7(%2
‘-/
T A
: ¥ @
XX _’®_’F@_’ XX W/ Mg —»F — \ZW )
> w ) —
Haplodiploidy Paternal Genome Elimination

ENVIRONMENTAL SEX DETERMINATION

Temperdlure dependenl Social factors

08 6

Figure 2 Schémas de quelques mécanismes de détermination sexudiie. méiose, F fécondation. Les

stades haploides (n) sont surlignés en jaune et les stades diploides (2n) ne le sDétepasnisme

génotypique du sexe Hétérogamétie male XY ma mmi f ~r es, col ®opt res, mo u c
hétérogamétie femelle ZWoi seaux, ser pent s, hapodipoidie (almeilles, , fourmi® ets sons ,
guépes), etélimination du génome paterndlcochenilles). Déterminisme environnemental du sexe
Déterminismedu sexedépendant de la températufertues et autres reptiles), et déterminisme parfalgeurs

sociaux(ver «cuillere» marinBonelliasp ) . ( modi fi ® déapr s Bachtrog et al

2.1. 4. Léher maphrodi s me

On parle doéhermaphrodi sme quand un tanfqumemiieatdi vi dLt
femelle au cours de sa vidDans le regne animales hermaphrodites représentemie upart non
négligeable soit% des espéces animales ou en8@% en excluant les Arthropodest se retrouvent
phylogénétiquement tres largement distribudes vertébrés (poissons) aux invertélfrasllusques,

crustacésc ni dai r es, spongi aires, (parneet Aulel 2006) Dand ees |, ech
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modedereproductiond e ux types dobseeéistingeepthd ddiesmaphr odi s me s
| 6hermaphrodi sme successi f.

Loher maphrodi s me s ipardad producti®n degarges mae et femelks i s ®
silmultanénent chez un méme individGette stratégiest par exemple retrouvée cheg crevettes du
genreLysmata(Baueret Holt 1998) les poissonslu genreSerranus(Petersen 199@u encorechez
guelques mollusques bivalves du geRezten(Heller 1993)Quant ~ | 6 her maphr odi s
encore appelééquentielil se rapporte aux espéces qui subisaannoinsune foisun changement de
sexe au cours de leur vi€e changemende sexepeut se faire de femelle a male comme desz
poisons perroquetfHawkinset Roberts 2004)ou bien de male a femelle comme chez les poissons
clown (Moyer et Nakazono 1978)on parle alors de protogynie et de protandrie respectivemigist.
la particularité degspeces hermaphroght successivasstquele sexe est détermirgusieur fois au
cour s du d®v el opp enedidt le premiet ferer asta déterminee lors de la
différentiation gonadique initiale (déterminisme du sexe primaire) pugecond sexe est déterminé
plus tard | ors doéunel 6pahgaeeteaniuisehet daséxe secomndaifdjo et
Chang 2013)

Les poissongpparaissertomme étantde bonsho | es poar | bo®vaedeti dn se
donc de la différentiatioryonadiquesecondaire. En effet, 2%edoutes les espéces existantes
présentent un mode de reproduction de type hermaph(ddite et Mank 2009) Parmi celle<i, les
espéces hermaphrodites séquentietias été enregistréetans 27 familleséparties dang ordresDe
nombreuses ®tudes port ®es s deuxtypds defacteurssexagénesete x u e |
endogenescontribuentdans la différenciation secondaire. Les facteurs exogénes se rapportent a
| 6 envi r sacial @esdndividusPar exemple, chez le protogyrigephalopholis boenakia
pr ®sence ou |16 ddmianhdeelusdytanda taille@oue un rdle important dans le
changement de sexe des femejles| es f emel |l es ne changeant pas d
dominant mais quand celai est retiré du groupfLiu et Sadovy 2004)Bien qu 6i | ai ®t ®
reddini plusieurs fois le modéle deGhiselin (1969)de | 6 her maphrodi sme s®ql
| 6avant agdedei hdi vadubsereste | 6expl iecadlapiatmm ®v ol |
du changement de sexX&odwin et al. 2003)En bref, ce modéle postule qseé un individu se
reproduit plus efficacement en un sexe qguand il
grande tailleou plus agé, il devrait changer de sexe a un moment donné au cours deDsa @iel t r e
part les hormones stéroidiees(facteurs endogénes) e t not ammeantété dénbnsrdsr o g n e
comme étantes régulateurs clédu changement de sex&odwin et Thomas 1993; Bhandart al.

2005 Guiguen et al. 2010; Wet Chang 2013)Par exemplehez les espéces protandres telleslgue
barramundiLates calcarifer(Guiguen et al. 1993gt le pagrea téte noireAcanthopagrus schlegeli

(Chang et al. 1994)une augmentation du niveal 0 7 aslibl dans le sérum est associée a un
changement de sexe de moGle ° femelle tandis qu

sexuelle de femelle a male chez les especes protogynes aremieSparisoma viridéCardwellet

18



Introduction générale

Liley 1991) et le Pagrus pagrugKokokiris et al. 2006) De plus,une ihnibition de la production

d 'sfrogénesabouti & changement complet dexea | or s qu 6 u'n |toéroaeistternaednito | €
| 6i nversion sexuelle chez plusieurs dHgpetales de
2003; Bhanda et al. 2003; Bhandari et al. 2004; Kroon et al. 2005; Alam et al. 2006; Atam
Nakamura 2007)Inversementes traitementestrogénique induisent des inversions sexuelles de

méale vers femelle chez les hermaphrodites protandres comme chez leubdiréamdersonet

Forrester 2001)Cependant les mécanismes de contrble en amont de la product®h ét @ité tes

hormones stéroidiennes lors du changement de sexe demeurent encore ifl€obayashi et al.

2013)

De nombreux systémes de déterminisme du sexe apsitprésents dans le régne animiais
quelgque soit lesystéme de d®t er mi ni s me sexuel , une cascade
déinhibition de g nes &est mi se en jeux permetta

dans le sens male ou femgRiferreret Guiguen 2008)

2.2.Une diversitéde genesnis en jeux

2.2.1. Les genes du déterminisme sexuel

Les voies qui contrdlent le développement sexuel ont été bien caractérisées au niveau moléculaire chez
les organismes modéles tels desématodeC. elegansla drodophileD. melanogasteet la souris
Mus musculugFigure 3)Dans ces trois voies |l e d®terminisme
maitre majeur qui initie la différenciation sexuelle.

Le nématodeC. elegansdont le déterminisme du serst de type dosedépendand, a pour
géne maitre majeur le géne codant pour la protéinel X®IO lethal protein 1) Ainsi, lorsque le
rapport X:Aest égale 4, une faible production de la protéine IXbest retrouvée entrainant en fin de
cascadeaune inhibition du facteur a domain DMab3s ous | 6 a c tra-lone se detrouv@ant n e
plus lurméme inhibé par le complexe des géferl, fem2 et fem3. Léani mal d®marr e
différenciation hermapidite ou des gamétes males senmmatduits durant les stades précoces alors
que des ovocytes seront retCde v Rssoudgqueddptemidra vi e
géne maitre a été trouvé au sein des vertébrés: leSgg(feexdeterminng region on Y chromosoine
porté par le chromosome (Sinclair et al. 1990; Koopman et al. 1991l)code pour un facteur de
transcription induisant l a diff®renciation test
sox9 Le genadmrtl, impliqué dans la différenciation méale et son maintient, est alors a son tour mis en

jeu(Eggers and Sinclair 2012)
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Caenorhabditis elegans Drosophila melanogaster Mus musculus
Signal X:A ratio X:A ratio Dominant Y
Sex chromosomes XX X0 XX Xy XX XY
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Figure 3 Voie du déterminisme du sexe chez 3 organismes modélés nématodeC. elegansla drosophile
D. melanogasteet la sourisM. musculus Chez ces organismes modéles, le déterminisme sexuel est sous le

contrtle doébun g ne ma’  tchaeunendesjoiesiconverde dnfa®l vemdasgédes en que
conservés de la famille des facteurs a domaine DM, essentiels au développeme(Eandlide et Zarkower
2012).

Depuis la découverte dees génegsd 6autres g nes majeurs du d®t

caractériséxchez diversautresorganismes (Tableau .1fes génes déterminants majepeuvent
apparaitrgrés conservés dans certatagors, commepar exemple le gengry chezles mammiféres
ou encore le gen®mrtl (doublesex and mab related transcription factol) chez les oiseaux
(Stiglec et al. 2007; Whs et al. 2008) Mais d 6 s lestgen® déterminaggnmajeus
peuventse retrouver différestmémeentre des espéces trés proches, comme chez les gaikson

dans

genreOryzias(Matsuda et al. 2002; Matsuda et al. 2003; Myosho et al. 2PaPxilleurs, des mémes
génes maitresle la déermination peuvent étre impliquée facon répétée chez les animaRar
exemple, chez les vertébrés autres que les mammilérgénedmrtl (géne de la famille defacteurs

de transcriptiona domaineDM) et ses paralogues agissemt tant que le signgbrimaire de la
détermination du sexeon seulement chez les oiseaux mais aussi chez le Xafiagan Xenopus
laeviset les médakas Oryzias latipeset Oryzias curvinotugMatsuda et al. 2002; Matsuda et al. 2003;
Yoshimoto et al. 2008)De méme, bez les insectedes paralogues du geéne (femalespecific
protein transformey, gene clé dans la cascade de détermination sexuelle chez la drogaphile

melanogaster ont évolué commedes génes déterminants chez la mouche domestijusca
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domesticala guépeNasonia vitipennigtainsi que 6 a bAgpis indlliflera(Beye et al. 2003; Hediger

et al. 2010; Verhulstetal. 201@es derni res donn®es sugg rent | ¢
génes sraient donc plus aptes a deveads genes déterminants maje{Marshall Grave®t Peichel

2010) | | exi ste n®anmoins des cas de g nes majeur:
d®t er mi ni s me Onotansnentde .génel rhajeusdy gsgxually dimorphic on the Y
chromosomp, un g ne | i ® © |1 6i mmuni t ®, 6Onocoraynchus mykissi s ® er
puis identifié¢ comme étant bien conservé chez tout les salmofdé® et al. 2012; Yano et al.

2013)

Tableau 1 Les genes déterminants majeurs identifiés cheed vertébrés et invertébrés et leur paralogue.

(modi fi® débapr s Bachtrog et al. 2014).
Espéce Geéne déterminant Systéme de Paralogue  Référence
majeur déterminisme

Mammiféres Sy Y déterminant sox3 (Sinclair et al. 1990)

Oiseaux dmrtl Z dosedépendant - (Smith et al. 2009)

Xénope africainX. laevi  dmwW Z déterminant dmrtl (Yoshimoto et al.
2008)

Médaka

(O. latipeset O. curvinotuy dmrtlY Y déterminant dmrtl (Matsuda et al. 2002;
Matsuda et al. 2003)

(O. luzonensis gsdfy Y déterminant gsdf (Myosho et al. 2012)

Pejerrey de Patagoni®( amhy Y déterminant amh (Hattori et al. 2012)

hatcher)

Tétraodon T. rubripeg amhr2 X dosedépendant amhr (Kamiya et al. 2012)

Salmonidés sdY Y déterminant Irf9 (Yano et al. 2013)

Mouche dsfruits (D. sxl ratio X:A CG3056 (Maine et al. 1985)

melanogaster

Mouche domestiquéM. F W déterminant  tra (Hediger et al. 2010)

domesticq

Ver a soie B. mori) fem W déterminant - (Kiuchi et al. 2014)

Abeille (A. mellifera) csd haplodiploidie tra (Beye et al. 2003)

Guépe N. vitripennig nvtra haplodiploidie tra (Verhulstet al. 2010)

Nématode €. elegan} xol-1 ratio X:A - (Miller et al. 1988)

D06 a ut rileapparaitrque ce modeéle de détermination a un seul gene mejeamyé chez
ces esp ces, néest cl air e mebnteffetpdres cennimas espaceseld dan
determination du sexpeut étrepolygénique. Par exemple, chez le poisson z&@eio rerio, un
organisme modéle clé du développeméte x e ndest pas control ® par ur
plutdt par une combinaison de multiplggions génomiquegsiew et al. 2012)Bien que certaines de
ces régions contiennent des géenes connus pour jouer un rble dans la détermination dussexe dan
d'autres organismd8radley et al. 2011)a facon dont ces lo@t I'environnement interagissent pour
contrékr ladifférenciation sexuellehez le poisson zéhreeste un mystéer®e maniére plus large, la
guestion du comment exactement | 6 e nleréste encareeame nt
r®soudr e, bi en adémontrimee la n@thlationtdel 6RADUNDd e®t ai t | e | i en

européerDicentrarchus labraXNavarreMartin et al. 2011)

21



Introduction générale

Cependant, re contraste avec la diversité des signauxairesde détermination du sexe, certains
géenes clés jouent un role conservés dans les voies moléculaires conduisant au développement des

gonades males ou femellgsez lesnvertébrés etertébrés.

2.2.2.Exemples de génesconservédle la différenciation sexuek

Les génes de la familleDmrt (doublesex and mad related transcription fact) codant pour des
facteurs de transcription doigt de zinc (domaine DM)»s o0 n t | 6exempl e parfait
fonctionnelledes génes secondairdans la diermination etla différenciation sexuelleEn effet,
malgré de profondes différences dansystemede déterminismedu sexe et de l'identité des genes
déterminants majeurses géness domaineDM sont exprimés spécifiguement dans les gonades en
développementhez quasla totalité des espéces animales, des vertébrés (mammiferes, oiseaux,
reptiles, amphibiens et poissor(®aymond etal. 2000; Shoemaker et al. 2007; Valenzuela 2010;
Yoshimotoet Ito 2011; Chueet Smith 2011; Herpiret Schartl 2011)aux invertébrés (drodophile,
hyménopteres, crustacés et mollusqué®mpelet Oliver 2007; Cho et al. 2007; Klinbunga et al.
2008; Naimi et al2009a; Zhangt Qiu 2010; Kato et al. 2011)e geneMab-3 chezC. eleganst le
géeneDmrtl chez les vertébrés sont exclusivement exprimés au niveau des testicules et induisent un
développement spécifiquement mé¥e et Zarkower 1999; Smith et al. 2009; Kopp 201Chez les
mammiféresPmrt1 aurait également un réle dans le maintien du sexe male, en empéchant notamment
une réversion du testicule peasital en ovairg Eggerset Sinclair 2012) Non seulemenDmrtl
mai ntiendrait &oxanmwis inHibératiepgenEoxI? (Matson etl a. 2001 Chez les
invertébrés et particulierement chez les mollusques, plusieurs orthologues de la famille des facteurs a
DM ont été caractériséshez les bivalve€. gigas(Cg-DMI et CgDs®, Chlamys farreri(Cf-dmrt4
like) ou Pinctada martensi{pmDmrt2et pmDmrt§ (Naimi et al. 2009a; Yu et al. 2009; Fengat
2010; Yuetal. 2011) Ldbexpression testiculaire sp®cifique
sout i e delacbngdarvdti®eévolutive dale des génes a domaine DM dans le détermineme
la différenciatiorsexuelleméale(Kopp 2012)

Parmiles acteurs de la voie femellie, géneFoxI2 (Forkhead box protein D)2se présente
comme étant un bon candidat illustrant le principe précédent. En effet, ce géne codant pour un facteur
de transcription possédant un domaine caractéristique deslman ~ | 6 ADN (domai ne
apparait comme étant un géne oipliqué dansl a di f f ®r enci ati on de | dov
(Uhlenhautet Treier 2006) Chez les mammiferebpoxl2e st expri m® au ni veau de
le développement de celai tout en inhibant le gén8ox9(Ottolenghi et al. 2007; Uhlenhaut et al.
2009) DeplusFoxl2se retrouve °tre un activateur transcr.|
(Pannetier etPailhoux 2010)et agit parallelement a la voie canonique WInmais de maniere
indépendantgour induire la différenciatiosexuel femelle etalmaintenir(GarciaOrtiz et al. 2009)

Chez |l es invert®br ®s, des orthologues ont ®t ® cC ¢
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toujours évideni{Adell et Muller 2004; Shimeld et al. 2010LCeyendant les orthologues identifiés
chezC. gigas(Cgfoxl2) et C. farreri (Cf-foxl|2) pr ®sentent un di mor phi s me
faveur des femelle@Naimi et al. 2009b; Liu et al. 2012)

Ainsi, I'évolution des voiesnoléculairesdu determinisme du sexehez les animaux, semble se
produire par le recrutement de nouvegéxes déterminants majeutandis que les voiesituéesen
aval régulantla différenciation gonadique sont conserv@ien que la fonction de certains de ces

derriers élément peut divergentre les lignées du régne anirf\ddalenzuela et al. 2013)

2.3. Le déterminisme du sexe chez les mollusques

Chez les mollusques de nombreux modes de reproduction sont retrouvéslalggmtochorisme
| 6 her chia  me o g urduitané os sEquéentield e gonochorisme semble étre le mode de
reproduction ancestral des mollusques et se présente dans Glakese§Figure 4) Les solénogastres
apparaissent étre exclusivement des hermaphrodites simultanés alors que de rpaeluction est
complétement absent chez les scaphopodes et les caudofovéates ou le gonochorisme y prédomine
(Lamprell et Scheltema 2001)Au sein des wnoplacophores, qui sont généralemgoochoriques
une especehermaphrodite simultaréy est retrouvéeMicropilina arntzi (Haszprunaret Schaefer
1996) De méme, chez les ditons (polyplacophores), quisont également le plus souvent
gonochoriques deux especes du genieepidochitona montrent un hermaphrodisme simultané
(Eernisse 1988)Parmi lesdiversmollusques bien étudiésh@rmaphrodismsimultanéet séquentiel
sontcommuns et bien documest@ la fois chez les gastéropodes et les bival@es 1943; Ghiselin
1969; Policansky 1982; Wright 1988; Heller 199Quant aux éphalopodes)s sont exclusiverant
gonochorique a I'exceptiord'une seule espéce dearahr, Ancistrocheirus lesueuripour laquelleil
existe des preuves de protandkving et al. 2006)

Chez les mollusquesd systéemesle détermination du sexe, bien que trés peu étudiés, seraient
tout aussi variéd. 6 au g me nt a tsisw les cdrem®so®as uger mi de montrer | 6
déterminisme génotypique dans cet embrancheffidmtiot-Quiévreux 2003)Ainsi, la majorité des
mollusques gonochoriques, y compris certains bivalves, possed&Gthae typeXX/XY (Guo et
Allen 1994) D6 a u t rselessGSD pepvent étre retrouvés tels que les types ZZ/ZW et XX/XO chez
les Viviparidés et les Néritidés, respectivemgia k amur a 1986 ; Huang 1997;
Bar gi ena e tChea les esp2ces)@ésentant une double transmission uniparentale des
mitochondries (doubly uniparental inheritance ou DUI) tellesMyglus edulis Mytilus trossuluset
Mytilus galloprovencialihez les mytilidés ou encoRuditapes philippinarurohez les Vénéridésl
a étésupposéque le sexe seradéterminépar le génome mitochondrial (ADNmt) transmis par la
mere. En effet, chez ces especes, d@gmées mitochondriales, présentant deux génomes différents
(52% de divergenceDoucetBeaupré et al. 2010»ont présentes | 6 une transmise p

(appel ®e F) et |l 6autre transmise pat l es sper mi
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mitochondries F de lmére alors que les mitochondries M sont transmises de pére en fils uniguement
(Breton et al. 2007; Passamoeti Ghiselli 2009) Cependantune forte variabilité du sesatio au

niveau de la descendance a été observé chez les espécesildse pnésentant un systéme DUI,
suggérant alors que le contrdle du-satko serait exercé par le génome nucléaire de la (Bawevedra

et al. 1997; Kenchington et al. 2002; Cogswell et al. 2006 facteurs génétiques impliqués sont

encore inconnus, mais étermination du sexe chez ces bivalves s@raibablement polygénique
(Kenchington et al. 2002) Ch e z | 0 Knassdstrea gigasespaces hermaphrodite protandre
irréguliere, deux modeles génétiques du déterminisme semtiété proposés. Le premier proposé par

Guo et al.(1998) e s t bas® sur | 6exi stence dbébun |l ocus et
applicabl e 7 P.Imargantifetasuggérane unlailéle méle dominant (M) et un alléle
protandrique récessif (F). Ainsi, les huitres dont le génotype est MF seraient de vrais males (qui ne
changent pas de sexe) alors que les huitres présentant un génotype FF seraient de faux males
protandriqgues pouvant devenir afteurnedénétigses ®uUo U S I
environnementaux. Le second modéle proposéHpdrick etHedgecock2010)est quat a lui basé

sur | 6exi st enleshuldes FF3t MMBeraentyespedivement deies femelles et

«vrais malee et l es hu " tres FM seraient des mOl es p
| 6environnement 0 u développeracottméle et/su actimantiub déneloppement
femell e. Quel que soit |l e mod | e, |l es auteurs su
sexuelle chef. gigasser ait contr!'|l ® par un g ne majeur qui
Cependant de nombreux génes secondaires impliqués dans la cdsedad#ifférenciation sexueltant

été depuis identifiééNaimi et al. 2009a; Naimi et al. 2009b; Santerre et al. 2012; Santerre et al. 2013;
Santerre et al. 2014)

e Gastropods

Bivalves

Scaphopods

e Cephalopods *

i —  Monoplacophora *

Solenogastres

Caudofoveata

e Polyplacophora *

= Gonochorisme = Hermaphrodisme simultané

= Gonochorisme, Hermaphrodisme simultané et successif

Figure 4 Distribution des modes de reproduction chez les mollusques.un cas connu doéher ma
successiffun cas connu doéher mdupnh rgedr rsemep rs® smeur tt aamt®, ¢ eertt ai n
simultan®. (Collm@dl3)i ® dobéapr s

24



Introduction générale

Comme suggéré par les deux modeéles évoqués précédemment, chez les mollusques le
déterminisme du sexe pourrait aussi &oesle contrlede facteurs environnementafSD). En
effet, chez la plupart des bivalves, la reproduction et pobablement le sexe peuvent étre affectés par la
températured e |, I& eessaurce trophique et dans une moindre mesure la photopiuiieez
Villalba et al 2011) Par exemplechezC. gigas un conditionnement des huitradultes a faible
température (&) conduita un sexatio biaiséen faveur des malggabioux et al. 20053 | orum q u 6
tel sexratio est obtenapres un conditionnement desssains a température élevée’@p(Santerre
et al. 2013) La disponibilité de la natture peut aussiinfluencer le sexratio en induisant le
changement de seXdifférenciation secondaire) comme démonthézda mouleMytella charruana
par Stenyakina et al2010) Parmi les moulesonditionnéesn absence deourriture, ertainesont
subi une inversion sexuelle de femelle vers makard ainsun sexratio biaiséen faveur des males
Cette exp®rience a pu mettre en ®vidence | dher mi
admi se comme ®t ant ¢ ocesfBctelrosociagpausent a8 enadifiar mex p ar t |
ratio chez les mollusquekn effet, diezla crépiduleCrepidula fornicata il semblerait que la densité
de population interviendrait dans le changement de sexe, ou un effet de compétition entre les males
serait en jeuEn effet les méales qui souffriraientédu n e d i mi n sucdesdenrepcbductidne u r
changeraient de sexBroestou et al. 2008par ailleurshienque ce soit un sujet de débat au sein de la
communauté scientifiquéScott 2012; Scott 2013) | a aussi ®t ® montr ® quobl
dohor mone ses pouVRit avgirdun effetnsur leexratio des mollusques. Par exemple il
sembl er ait que | 61T stradiol aMoari et aln 1969;f Vlarakisinef ® mi n i s
Varaksin 1991x o mme chez doéaut r e s(Schoenmakers & al.rl1®4joriectal. ver t ®b
(196990 nt ai nsi montr® que | d6injection déistradiol
chezC. gigasinduisait un changement de sexe male vers femelle. Chez les palburikgsralis
nourries avec de la méthyltestostérone avant la pbues (1989)a observé une augmentatido

sexratio (méale/femelle) de 0,8 a 1,6.

Les systémegle déterminisme du sexe sont ainsi trés divers chez les mollusques et impliqueraient de
nombreux facteurs notamment chez les bivalves. Cependant ces études ont été principalement basées
sur des analyses de sexat i o qui ne per mett emes maéauairesdddquia b or de

pourraient étre impliqgués dans le déterminisme du sexe.

3. Approches genomiques chez les bivalves marinsontribution a
| O ®etde ld reproduction

Depui s | 6®mergence des technol ogi es -Geherabrs ®q uen -
Sequencing, NGS) et la réduction des colts associés, de nombreuses études génomiques ont été
men®es chez | es bivalves doéint ®r °(Suaréegtloanet ahi que m
2013) Léengouement soudai nongqgoaychezles bivalaes perrafletehpars d e
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les récentes publications de deux génomesc e | u i d e PFindtdda fucatgTakeyzte ethli r e
2012)et cel ui d eCrassodiren gigatZbanget @. 2GL2ZCependantla caractérisation

de ces génomes est encore en cours et reste difficile en raispn dé 6 absence dbéasserl
référenceii) la présence de séquences spécifiques particuliéres telles que les nombreuses régions
répétitivesetiii) le niveau élevée polymorphisme Par cons®quent, dbdéautres
des approches transcriptomiques ont ®t ® mi ses
physiologiques complexes des bivalves mafifmubert et al. 2010; Fleury et al. 2010; Rosa et al.

2012; Li et al. 2013; Meng et al. 2013; SiHe 2014) En effet, | 6®t ude du t
| 6®t ude des g nes sp®cifiqguement expri m®s dans
donnéea un temps donné ebumis ou pas a unerddition donnée L & u t de$ méthades N&8

pour le séquencaglenovod e tr anscri ptome sb6bav re ainsi tr s
mis en jeux etles voies associées en répoaame question biologique précise. Parmi ces méthode

NGS, la méthode RNAseq apparaidaptée aux organismes noodéles dontles informations
génomiques sont absentes, peu nombreuses epeantnentes pour la question posée. RNAseq

per met non seul ement ddéavoir | peesr me ® q uaeunscseis ddbeasv

guant i f i c agsibnoda chagee géagee w piveau de précision élevé

L a g®nomi que soOoest cl airement r ev ®l ®e comme u
physiologiques complexes leehue la reproduction. Par exemple, le séquencgage du transcriptome chez

la truite areenciel Oncorhynchus mygsa per mi s avec succ s | 6identifi
du déterminisme sexuedY(Yano et al. 2012)

Chez I es bival ves maArgopesen pupiratigtu 0@ah e®2 ® a ®g ®t o n
premig e fois | 6 e x p dee plissieussngensspi@miquési dans eles mécanismes de
reproduction (Boutet et al 2 0 Ort8 Jle.tissus manadiguesieg e  d 6 /
g nes impliqu®s dans |l a reproduction ont ®t® i d:t¢
geénes ont présenté des expressions spécifiques en fonction du sexe et des stades de maturation ce qui a
per mi s dus®n déii lesrmécpnismes impligués dans la maturation des gonades de cette
espéce présentant un fort intérét commercial.

Ensuite Banni et al. (2011)ont proposél 6 ut i | i sat i on podrudécerelap u c e
variation temporelle des profils dbdédexpressions
développement différents chez la moMegalloprovincialis Les donn®edenutdne x pr es s
montré des profils transcriptomiques différentssae i n des moul es ®chantill o
annuel tout en suivant un schéma temporel clair.

Chez C. gigas un hermaphrodite successif alternatif, plusieurs études basées sur le
transcriptome de la gonade ont été menées. Une premiere étude réaliBéeilpaet al. (2012) a
permis de proposer une Bst d e g n espécifidjueddinsex® et Uds stades de la gamétogenése.

Cette ®tude a ®gal ement permis | 6identification
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sexuelle et la misen lumiere des génes exprimés spécifiguement au niveau des spermatozoides et des
ovocytes matures gracel 6 anal yse de | 6expression diff®renti
cellules germinales. La deuxiéme étude réaliséeZpang et al.(2014) a, quant a el, permis
dibdenti fier chez |1 06hu’” tr e deladifférenciatianusexueli&oxifo | ogu e s
Sry-like) qgui apparai ssaient jusqud- pr ®sentle sp®ci f
déterminisme du sexserait encore plus conservé sein du réegne animal.

La récente publication du génome Be fucata(Takeuchiet al. 2012)a permis la mise a
di sposition dbébune nouvelle et pui ssante platefo
structure des génes et des protéines. Dans ce contexte, une analyse spécifique de ce génome a été
r®al i s ®e deatifies led géneshjaudnt ud i®le dans la reprodugitatsumoto et al. 2013)
Ainsi, plus de 40 modeles de genes ont pu étre identifiés incluant lesvgézaasanos vitellogenin
estrogen receptacet autres.

De plus, |l es g nes expri m®s pendant l a sper
Nodipecten subnodosusnt été identifiés et annotés, incluant les génes de points de contrdle tels que
radl ethormadl(Llera-Herrera et al. 2013)Ces derniers semblent importaptsir la compréhension
du blocage de la méiose associé a une stérilité totald.dagnodosusiploides. Cette étude a aussi
permis chez cette esp ce dbimrtlPgEretsécondadeRs la tadcadde nt i |
de la différenciation sexuel

Le transcriptome réalisé ch&z philippinaruma permis de mieux comprendre les mécanismes

i mpliqu®s dans |l e syst me DUI et |l a d®ter mi nat
produi sant une majorit® de f €aniselli btals20K)En difét,aut r e
cette approche a permis | 6identification de g n.
transmission uniparentale desonit hondr i es et l a mise en ®vidence
| 6expression diff®rentielle de plusieurs g nes

RuditapesRuditapes decussatusne approche transcriptomique a été récemment mise en place pour
apporter plus de connaissances sur les mécanismes moléculaires de la reproduction afin de mieux

comprendre la régulation de la reproduction de cette espéctedamjeux aquacaeont immrtants

(Sousaetal. 2014) Léanal yse a ®t ® r®alis®e ° partir de t
de deux populations dif®r ent es pr ®sent ant des r®ponses diff(
el l es sont utilis®es en tant gue g®niteurs dobé®c
popul ations a permis de r®v®l er | séancmpds isignaux i on d

entre les ovocytes et les coogants de la membrane plasmigle s s per mat ozopdes.
| 6expression diff®rentielle entre | es sexes et |

grande partie de lavarianceéed x pr essi on des g nes de | a gonade.

Ainsitout es ces analyses transcriptomiques ont per |

impliqués dans divers processus intervenant dans la reproduction tels que la gamétoggngEsees
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candidatsobtenussont maintenant disponibles pour de futures recherches fonctioniellgsfois,
mal gr ® | 6augment adeigénamiquee les cdensées &urulal désermination et la
différenciation sexuelle incluant les cascades moléculaires du déterminisme sezulelschivalves

hermaphrodites restent encore tres peu connues.

4. Objectifs etdémarchede la these

Dans ce context e, |l 6objectif de ce travail de tF
les facteurs contrdlant le déterminisme et lafédénciation sexuelled e | 6hu’” th. e per |
margaritifera, gudi | s s oou enmironnan@nta@enipassapt ar les voies moléculaires

Loensembl e de ce travail s6int gre dans une p

perliculture. Ainsjd 6un poi nt de vue a pepgherchgge®aientlpermsettre s ul t at
proposer des perspectivgsanta la maitrise de la reproduction en laboratoire et a la gestion des
g®ni teurs pour l a pr®servationi tathiepn el |l isan®ag ¢
donneuses de greffosélectionnées) pérenne de la ressource perlicole.

Ainsi, pour mieux comprendre les mécanismes impliqués dans la détermination et la différenciation
sexuelle chez cette espéce a sexualité particuliére, ggumches complémentaires ont été mises en

T u v:rumee approch&anscriptomiquest une approchexpérimentale

L 6 a p p rrranschiptomiquea pour objectif do®t udi er |l es
d®t er mi ni sme et de | a di dr tle® gémes dibnaatqiears quispeuxrane | | e
alors étre utiliseent an't qudoutils pour | 6 ®tetnadanmaehtedu sere di f f (

femellechezP. margaritifera Dans cette approcHa question posée est la suivant@uels sont les
génes codant pour des protéines lijytes dans la déterminatiau la différenciation sexuellet
exprimés de maniére différente au niveau des tissus gonadiques de stade et de sexePéuents
répmdre a cette question une analyhke transcriptomede la gonade par méthode RNAseq a été
réalisée. Le séquencage RNAseq nous a permisétixtionner des génes candidats qui aprées
validation ont été identifiés en tant que biomarqueurs défrenciationsexuelle et potentiellement
du déterminisme du sexe

L 6 a p p expécirheatalguant a elle vise a étudier le phénomene de la sexualisation par des
forcages anthropiques environnementaux ou hormonaux en se fucalisa particulierement sur
| 6i nvesexudlede male afemelle. Dans cette approche la question posée @sels sont les
facteus f avori sant I 6i nv efemeliedAinsi, p@irxrépentré &ettevogiestion | e s e
des huitreperlieresont étésoumises a différentes conditions eamnementales oudnmonales pour
voi r | Geefacteerd suedsexuatisation. Les réponsest été étudiées tant au niveau cellwdair
gubdau niveau mol ®culbeaxpeeparon adenesgreegdebi omar

| 6 a p ptrarsariptamique
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Afin de répondre a ces interrogations,manuscritiébute par une présentation du modéle biologique

®t udi ® pu iers3 claditees quiaahordené chacun un objectif spécifigies chapitresont

présentés sous forme de publicatiensanglais (acceptée, soumise ou en préparatmsyntagencés

autour de 2 parties correspondant aux approdtesscriptomiqueet expérimentale Pour une
optimisation de la lecture, cegarties sont précédss débune igénémale &n rangai® n
pemettant de décrire les problématiques abordées et les objectifs proposés, et se terminent par une
synthése, également en francais, permettant de restituer les résultats et éléments clés de discussion
eXpOosEs.

La Partie | est constituée de 2 chapitrée Chapitre 1pr ®s ent e | 6®t ude du tr
gonade deéP. margaritiferapermettant une exploration globale des genes codant pour des protéines
potentiellement impliguées dans la reproduction et notamment dans la différenciation et la
détermination sexuelleCe chapitre a été publigans le journaBMC genomic§F act eurt=d di mp a
4,04).Le Chapitre 2 proposeune analyse plus ciblée des données quantitatives du transcriptome de la
gonade dans le but de rechercher des genes biomarquelssvde de sexualisatiochez P.
margaritifera La publication donf a i t tce dhapiteja été soumise au jourrRLOS OndFacteur
doi mp3ard).t

La Partie I abor de, sous | a f oChapitre 8),0lubne f $ et | deh af poirt
anthropiques (de type environnemergah or mon al ) sur |l a reproducti on
focalissmmt pl us parti cul sexuelleversla sexéamelle taht Sur la plam ceflulaioen
gue mol ®cul aire avec | dexpression desemCetiees bi or
derniére publicatiomst en préparatiopour étreproposéeau journalAquaculturel Fact eur d6éi mp e
1,828).

Enfin, laSynthése générale x pose | 6apport de ces travaux de
des mécanismes impliqués dans le déterminidmesexeet la différenciation sexuelld e | 6 hu ™ t r e

perliere et propose deerspectivesde recherche.
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1. Importance dumodele

En Polyn®sie fran-aise, l a perlicult Pndadae st b a
margaritifera, naturellement abondante en ces eaux notamment dans les archipels des Tuamotu et
GambierL6activit® perl i col ejeur e veprésente lampluslgand®indoistrie mi g u
doexportation dlemdrché des@grliesoest passe de 86 IKgfer 1980 a 16 Tonnes en

2012 (7,7 millions de perles de culture), soit prés de 7,8 milliards de Francs pacifique en valeur

d 6 e x poo (statestiques douaniéregyane 2013) Léindustrie de | a perle
actuellemenprés de 00 emplois docaux», distribués dans 487 fermes perlicoles, réparties dans 25

atolls et Tles de la Polynésie frangaise (données 2013, Direction des Ressources Marines et Miniéres,
DRMM, Tahiti). Cependantar s 20 ans d o0 e depus208lune oriseeétohomiqueo nna ~ |
due essentiellement a la concurrence mondiale qui a favorisé la surproduction et-odéinediea

engendrda hausse de la quantité de perle de moindre qualité sur le marché entraindatlamse

des prix des perles deulture De ce fait l es exportations et | €
chute libre, le prix au gramme de la perle est pas46866€ Francs pacifiquen2000a moins de 500

Francs padique en 2012 (hstitut de la Statistique de Polynésie frangalSPE www.ispf.pf). Malgré

cette crise économique, la Polynésie francaise reste le premier exportateur de perles noires avec une
production annuellenoyenne de tonnes deperles de culture labéliséePerles de Tahithb, ce qui

représente 16,4% de faoduction mondiale des perles de culture mar{@seroli 2010) Ainsi, la

perliculture reste, aprés le tourisme, la seconde principale resséconomique pour la Polynésie

fran-aise et notamment pour | es archipels des T
localisée.
Conscient s du poids ®conomi que de |l acti vit(

Polynésie frangaisent encouragé et se sont mobilisés pour participer a la gestion de programmes de
recherche et de développemd. 1990, le #GRN» (Programme général de recherche sur la nacre)

a été mis en place suite a des mortalités massiviesrdargaritiferaobservéegn 1985. Pérenniser la
ressource, améliorer la rentabilité des entreprises et sécuriser la production ont été les trois principaux
axes de recherchissusdes recommandations de ce programme. Degeis,recherches 8 ar t i cul an
autour de ces priorités onété réaliséestels que le programme de Pérennisation et de
professionnalisation de la perlicultusg20082010), financé par le fond européen de développement
(9°™ FED), visant amieux connaitre les sources de nourriture et analyser le déterminisme
environnemental de la croissance et de la reproduction des huitres perl@rggoupement de
recherche ADEQUA » (Amélioration dela qualité @s perles de Tahiti) entre 20092612, avait

pour objectif principalde décrire, comprendre, améliorer lesgassus de greffe et la qualité des
perles récoltéesRlus récemment, deux grands projets ont été mis anv :rlee Contrat de projet
«BIODIPERL» (201%2013) et le projet ANR #OLYPERL» (201%32014). Ces derniers

programmes présentent des axes de rebbeorientés vers une exploitation durable de la ressource
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pour | a perliculture que ce soit ° travers |l a pr

et de la gestion intégrée de la perliculture dans le contexte du changement Qéswifférents

progammes de recherche ont impligeé impliquent encorede nombreux organismed Otef,

Universités et autres laboratoires Francais ou étrangers; et notasuménterritoire] 6 Uni ver si t ®

|l a Polyn®sie fran- ai shauteg diuBesS JEPHE) avee e €éntre nptionaltde lg u e ¢

recherche scientifique (CNRS), 6l nstitut de r €

|l 6l nstitut fran-ais de recherche pour | 6exploita
Aujourddhui , | regsa gt ® sa vpaaen sdattentdw cdsyalmppaament durable de

la perlicultureo nt pour objectif dbéam®Il i o(Geeguenienal pOA3) duct i

Depuis qubil a ®t ® d®montr® quetl adequdhiut ®ree dloa

greffons(Tayalé et al. 2012)les programmes de sélection génétique ont été fortement encouragés.

Ainsi, le principal objectif de ces programmest lag ® n ®r at i o n de éamilled dd6RN ue” vtargees

donneuses de grefforselectionnées pour leur capacité a produire des perles de qualité et/ou de

couleur particuliére et/ou de croissance raglde et al. 2013; Blay et al. 2@L Ky et al. 2014)La

production r®ussie de naissains s®l ectionn®s d®

reproducteurs synchrones, em¥ me s , s®l ectionn®s et ®l ev®s en | a

margaritifera, la reproduction artificielle en laboratoire implique non seulement le controle de la

gamétogenese et de la synchronisation des stades de maturité de la gonade mais implique aussi, et en

majeure partie, la gestion du sexat i o pour | es g @&fatila repuodustionddé ® 1 e v a ¢
|l hu " tre perli re en conditions contr!] ®es d®per
apparai ssent peu abondantes chez | es jeunes hu’

cette especéTranter 1958a)Cette sexualité particuliere pose le probléeme du temps de génération

pourl e renouvell ement des cériegmogeeare il dud attendreavbearss en ®c
avant dedisposerd @n nombre significatif de faelles pour produire une descendariChavez

Villalbaetal. 2011)Ce ryt hme ne permet pas dbdatteindre rap

un programme de sélection raisonné.

2. Systématique et répartition

L6 hu’ tr éincadarmargaritifeea(Linné, 178) variété cumingii (Jameson, 1901), pplée
communément Ruitre perliére a lévres noiresou «nacre» en Polynésie francaise, est un mollusque

bivalve appartenant a la famille des Pteriidae et au geimetada(Figure5). La systématique des

especes et sous especes du g&metadaest complexe et suscite depuis longtemps des révisions
successives. Au tot al ce nbest pas moins de 100

sont regroupées en 17 especes (Watister of Marine Species 2014).
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Regne : Metazoa

Enbranchement : Mollusca

Classe : Bivalvia

Sous-classe : Pteriomorphia

Ordre : Pterioida

Superfamille : Pterioidea

Famille : Pteriidae

Genre : Pinctada

Espece :  margaritifera (Linné, 1758)
Variété : cumingii (Jameson, 1901)

Figure 5 L 6 hre perliere Pinctada margaritfera Cl assi fi cati on t aPx mangaritiferg ue de

var.cumingiifgauche) et phot oduleddwiteg® XhQaisey)r e perl i re a
La répartition dePinctada margaritiferae s t assez | arge. Ell e est p
coralli ePadief ilduendiozone intertropicale) depuis |

encore depuis | e bas du Nor de Feanedebah 204(rigueeb).i e | u s
Pinctada margaritiferavar. cumingiise retrouve trés abondante en Polynésie frangaise et notamment
dans les archipels des Tuamotu et des Gambier ou elle est exploitée pour la production d@igmerles.
que | 6esp ce apparai sse polyphyl ® i que entre I
répartition, il semble que les populations de Polynésie francaise appartiennent & un méme groupe
monophylétique, malgré la trés grande dispersion des |{Gomba et al. 2011)

Lohu " tre perli re se rencontre reprat Bcm pdeal e me n
profondeur fkée par leur byssus sur des substrats rocheux (coraux sigantorts). Cependant la
majorité des stocks a été décritedmla de 30 m de profonde@Zanini et Salvat 2000) Il est
®gal ement possible de retrouver quelqgues sp®ci m

sablonneux entre les pinacles, fixés alors sur dessdiocoraux ou de mollusques.

Figure 6 Carte de la répartition mondiale deP. margaritfera. Sa di stri buti on s6®tend
sud de | a mer Rouge °~ Madagascar (Cate: Lihard2@e st , doéHawayp
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3. Morphologie et anatomie

3.1.La coquille

La coquille deP. margaritifera est formée de deux valves dissymétriques (la gauche étant plus
convexe que |l a droite) dont l a |l ongueur peut at

elles par une charniére sans dent.

Figure 7Coqui | | e (dedierd F6 mardaititifiera. Face externe prismatique (gauche) et face interne
nacrégdroite)de la vale droite de la coquille

La face externe de la coquille est généralement de couleur foncée présentant des rayons de
couleur blanbe divergents de la chamiére, et des stries concentriques qui se terminent par des barbes
de croissance a la périphérigdure?). Sur la face interne, deux parties peuvent étre distisguée
partie noire & la périphérie de méme nature que la face externe et une pateceataleRigure?).

La bordure extérieure de la couche nacrée présente des irisations vertes, aubergines, jasws, bleu
grises. La coquille, sécrétée par les cellules épithéliales externes du manteau, est ainsi formée
successivement de 3 couch@&uif et al. 1991) le périostracum (externe), la couche prismatique

(médiane) et la couche nacrée (interne).

32L6ani mal

L 6 anat oRmctada maegaritifera étudie en d®t ai«At dass ahatomi que d
perliere: Pinctada margaritifera» (Fougerouseet Herbaut 1994)est présentée péa figure 8. Les

deux valves coquill res renferment Il 6ani mal don
coquille. Les principaux organes sont enveloppés par le manteau ou pallium, jouant ainsi un réle de
protection en plus de celui de la coquiltéesor ganes per mettent dbéassurer
bi ol ogiques essentielles ™ |l a vie de | 06ani mal d c

la reproduction et la minéralisation de la coquille.
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Figure 8 Anatomi e de | 6 h P mamaitifqpadvalVe idroite)eVue latérale gauche aprés élimination
du péricarde, du manteau et des branchies ga(Ebagerouset Herbaut 1994)

Le manteau, dont |l e rtle esér deas®co®sseanta, C
plus externe. Il est constitu® de deux | obes pal
la masse viscérale et au muscle adducteur, les lobes se rejoignent dorsalement le long de la charniére
pour formerl 6 i st h meur noite @u bousrelet exterredonné @inctada margaritiferde nom
d &huitre perliére a lévre noise

Les branchies pigment&eou «cténidiese , f or mRe s chacune doun axe
deux lames branchiales et qualaeelles branchiales assurent la respiration. Ces branchies jouent
aussi un rtle dans |l a nutrition de I 6hu’"tre per
particules alimentaires.

Léappareil di gesti f est uneéduche entousém denquatrespalpep | e .
| abi aux, puis se compose dbébune glande digestive
| 6intestin et se termine par un anus pourvu dbdun

Le syst me <circulatoicéur oupe®semrttanctonsn i vee
oreillettes, et de l acunes h®&mol ymphatiques, a
| 6organi sme ° travers | es tissus conjonctifs.

Le muscle adducteur, les muscles rétracteurs du pied et du byssus, etdé ggedmuscles
élévateurs sont les éléments musculaires principaux Rhemrgaritifera Les déplacements limités
sont | i®s essentiell emeghdarni mdlact eyt ¢ ® @duplpueds oo
par le byssus secrété par la glarbyssogéne.

Léapparei.l rmamhe epai rceo nd ¢ éntp@i@om khiérdle deschague t u ® e

cottde | a masse visc®rale. Les produit génthGxe xcr ®t i o
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