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1. Contexte et problématique 

1.1 Proximité phylogénétique de l’Heterotis et de 

l' Arapaima : intérêt pour comprendre l’évolution des 
téléostéens et la biologie de la reproduction 

Le super ordre des Ostéoglossomorphes constitue l’un des groupes de téléostéens les plus 

primitifs présents sur le Gondwana (Bauchot et al., 1993 ; Hilton, 2003). Ce clade a un rôle 

essentiel dans la compréhension de la phylogénie des téléostéens (Hilton, 2003), raison pour 

laquelle il fait ainsi partie de l’un des clades les plus étudiés au sein des Poissons. Les différents 

auteurs se sont intéressés particulièrement à la biogéographie en raison de la répartition 

intercontinentales des espèces que renferme ce groupe (Nelson, 1969). Il est présent dans 

presque toutes les parties du globe en dehors de l’antarctique. Les Ostéoglossomorphes 

présentent un grand nombre d’espèces fossiles datant du proche crétacé dont une douzaine de 

genres identifiés proviennent de sédiments d’eau douce et marins (Lavoué, 2016). Il est 

composé de deux ordres : les Ostéoglossiformes largement distribués dans la zone tropicale et 

les Hiodontiformes de la zone tempérée nord-américaine (Betancur-R et al., 2017 ; Lavoué, 

2016). L’ordre des Ostéoglossiformes est composé de la famille des Gymnarchidae, 

Mormyridae, Notopteridae, Osteoglossidae (y compris les Arapaimidae) et Pantodontidae. 

Cette classification est basée entre autres sur des données moléculaires et génomiques 

(Betancur-R et al., 2017).  

Arapaima gigas (Schinz, 1822), Heterotis niloticus (Cuvier, 1829), Scleropages sp et 

Osteoglossum sp sont des espèces appartenant au clade des Ostéoglossomorphes.  

De -150 à -30 millions d’années, la fragmentation du Gondwana, a permis d’isoler l’Afrique, 

l’Inde, Madagascar, l’Amérique du Sud, l’Australie, l’Antarctique et la nouvelle Zélande. Cette 

dissociation est reconnue comme une cause majeure de la divergence des espèces terrestres et 

d’eau douce par le mécanisme de la vicariance (Cox, 1974). La divergence entre Arapaima et 

Heterotis serait intervenue lors de la séparation de l’Amérique du Sud et de l’Afrique il y a 

environ 105 millions d’années (Nelson, 1969). La séparation de l'Inde-Madagascar et l'Afrique 

a été la cause de la divergence des Notopteridae africains et asiatiques il y a 135 millions 
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d’années (Inoue et al., 2009). La fragmentation de l'Australie et de l'Antarctique-Amérique du 

Sud a été la cause de la divergence des Scleropages australiens-sud asiatiques et des 

Osteoglossum sud-américain (bicirrhosum et ferreirai) il y a 60 millions d’années (Nelson, 

1969) (Figure 1).  

 

 

 
 
 
 
 
 

 

 

 

 

 

 

 
 

 

Figure 1 : Fragmentation et divergence de certaines espèces d’Ostéoglossomorphes, d’après 
Lavoué (2016). 
(A) Arapaima et Heterotis, (B) Notopteridae africains et asiatiques, et (C) Scleropages et 
Osteoglossum, Mya : millions d’années. 
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Des études plus récentes (Lavoué, 2016) indiquent qu’il est probable que la fragmentation du 

Gondwana n'ait pas provoqué la divergence entre Arapaima et Heterotis ou entre les 

Notopteridae asiatiques et africains. L’analyse des données combinées des taxons fossiles et 

vivants, des caractères moléculaires et morphologiques, situe les temps de divergences après 

la fragmentation du Gondwana (Figure 2).  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
 
 
 
 

 

 
 

 

Figure 2 : Arbre phylogénétique situant la période de divergence entre Heterotis - Arapaima 
après la séparation de l’Afrique et de l’Amérique du Sud, d’après Lavoué (2016) 
Les barres horizontales noires (pour les nœuds focaux) et grises (pour les autres nœuds) 
correspondent à des intervalles de confiance de 95%. Les nombres en gras aux nœuds sont des 
probabilités bayésiennes postérieures <0,9. Les genres fossiles sont précédés d’une croix, 
Mya : millions d’années.   

Jurassique Crétacé Paléogène Néogène 
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Plusieurs études ont permis de montrer la proximité phylogénétique entre H. niloticus du bassin 

hydrographique africain et A. gigas du bassin amazonien (Betancur-R et al., 2017 ; Guo-Qing 

& Wilson, 1996 ; Hilton, 2001, 2003 ; Lavoué, 2016 ; Lavoué & Sullivan, 2004 ; Nelson, 1968, 

1969). Ces études sont basées entre autres sur l’analyse de caractères squelettiques, la dentition, 

les approches bayésiennes de données morphologiques, fossiles et moléculaires, la structure 

des arcs branchiaux et les os infra orbitaux. Cette proximité phylogénique se traduit à la fois 

par une similitude de traits de vie entre les deux espèces sœurs et quelques évolutions 

(comportement, cycle de reproduction, croissance). L’étude de ces aspects à une échelle 

transcontinentale se révèle particulièrement intéressante dans le domaine de la biologie de la 

reproduction et pour la compréhension de l’évolution des téléostéens.  

 

1.2 Heterotis et Arapaima, des poissons d’un grand intérêt 
pour la pêche et l’aquaculture 

1.2.1 Pêche et aquaculture de H. niloticus 

H. niloticus est une espèce importante pour la pêche continentale en Afrique (Adite et al., 2006 

; Moreau, 1982 ; Odo et al., 2009). C’est la principale espèce visée pendant les périodes de crue 

car les individus adultes se dispersent dans les plaines inondées (Adite et al., 2006). Au Bénin, 

742 tonnes d’Heterotis étaient pêchés annuellement (Adite et al., 2006). Cette espèce qui 

représentait avec Oreochromis niloticus plus de 60% de la production de la pêche commerciale 

artisanale en Côte d’Ivoire (Bernacsek & Powles, 1992) connait une surexploitation de ses 

pêcheries. En 2016,  la production halieutique de H. niloticus était estimée à 874 tonnes en 

Côte d’Ivoire (DAP, 2016a, 2016b, 2016c, 2016d), soit moins de 3% des captures de pêche. 

Dans certains cours d’eau de sa zone de distribution, les alevins sont souvent pêchés 

volontairement en même temps que les géniteurs ; ce qui constitue une menace pour les 

populations sauvages de cette espèce (Bauchot et al., 1993 ; Oladosu et al., 2007). 

La pisciculture africaine est axée principalement sur l’élevage de O. niloticus (Brummett et al., 

2008). Les efforts en matière d’élevage d’Heterotis ont été réalisés dès 1955 avec les premiers 

essais couronnés de succès en Centrafrique (Tillon, 1959). En Côte d’Ivoire, c’est la deuxième 

espèce piscicole (Yao et al., 2017). Heterotis est généralement élevé en polyculture avec O. 
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niloticus qui constitue l’espèce principale (Kimou et al., 2016 ; Yao et al., 2017). Les élevages 

en monoculture sont assez rares (Bard, 1973 ; Kimou et al., 2016 ; Reizer, 1964 ; Tillon, 1959). 

H. niloticus est généralement très prisé par les populations locales ; ce qui induit une 

exploitation régulière des pêcheries et une commercialisation facilitée dans ces zones (Depierre 

& Vivien, 1977 ; Kouakou et al., 2016). Dans certaines régions de la Côte d’Ivoire (Lazard, 

1990), du Gabon (Depierre & Vivien, 1977) et du Nigeria (Ekanem et al., 2010), il est 

impopulaire à cause de son goût diversement apprécié. Cependant, lorsqu’il est salé et fumé, 

son acceptation par le consommateur est très élevée (Akinneye et al., 2007 ; Ekanem et al., 

2010). C’est une importante source d’acides aminés indispensables (Monentcham et al., 2010), 

de protéines et de sel minéraux (Akinneye et al., 2007). 

En Côte d’ivoire, l’association de l’élevage de H. niloticus et de la culture du riz dans un même 

étang est un axe important de la sécurité alimentaire dans les communautés villageoises (Bony 

et al., 2015). Ce poisson joue un rôle socioculturel chez les peuples Ibo du Nigeria (Odo et al., 

2009) et procure dans sa zone de distribution un revenu substantiel aux pêcheurs et aux 

pisciculteurs (Depierre & Vivien, 1977). Le rendement de filetage de H. niloticus représente 

plus de 59% du poids total du poisson (Adeyemo, 2013). Toutes les parties du poisson éviscéré 

sont en général consommées. Les poissons sont vendus lorsqu’ils ont atteint un poids supérieur 

à 2 kg contrairement à O. niloticus qui dépasse rarement les 500 g à la vente. Le prix du 

kilogramme se négocie en Afrique de l’Ouest sensiblement au même prix que O. niloticus entre 

1 500 et 2 500 FCFA suivant la taille du poisson.  

 

1.2.2 Pêche et aquaculture de A. gigas 

A. gigas fait partie de l’une des espèces les plus exploitées en pêcherie et commence à être 

produite en aquaculture en Amérique du Sud. C’est une source importante de protéines 

animales utilisée par les populations du bassin amazonien. Il a longtemps fait partie de 

l’alimentation des amérindiens vivant pour la plupart à proximité des rivières et des fleuves. A 

partir du XVIIIe siècle, avec l'arrivée des colonisateurs espagnols, il a été utilisé comme 

substitut de la morue et fortement exploité. Ainsi, la pêcherie commerciale d’Arapaima s’est 

développée à partir de cette période (Farias et al., 2003). De 1885 à 1893, 11 540 tonnes 

d’Arapaima séché et salé sont exportées de Belém (environ 1282 tonnes/an). Cette exploitation 

a connu une croissance entre 1919 et 1921 pour atteindre 1920 tonnes/an. De 1918 à 1924, 
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6 775 tonnes d’Arapaima sont exportées de l’Etat d’Amazonas (968 tonnes/an). A partir de 

1970, l’espèce a commencé à se faire rare. Dès 1980, son exploitation à des fins commerciales 

n’était plus viable économiquement. L'épuisement des stocks naturels a conduit l'espèce à 

disparaître dans certaines régions. Depuis 1975, A. gigas figure dans l'Annexe II de la liste 

CITES (Convention International Trade of Endangered Species of Wild Fauna and Flora) 

(CITES, 2018) avec une population estimée entre 50 000 à 100 000 individus dans le bassin 

amazonien (Schaefer et al., 2012). Cependant, il est classé sur la liste rouge de l’Union 

Internationale pour la Conservation de la Nature (UICN) comme espèce ne disposant pas de 

données suffisantes pour établir clairement son statut et donc son degré de de vulnérabilité et 

de risque d’extinction (IUCN, 2017).  

Le statut CITES n’a pas empêché la poursuite de son exploitation illégale. En 2001, le 

gouvernement brésilien a interdit toute activité de pêche d’Arapaima dans ses cours d’eau 

(Hrbek et al., 2005). Cependant, il ne fait pas partie de la liste nationale des espèces en danger 

(Castello et al., 2015). La saison favorable de pêche d’Arapaima se situe de Septembre à 

Janvier pendant la baisse du niveau des cours d’eau (Castello, 2008b).  

Les populations naturelles d’Arapaima continuent leur déclin dans la majorité des eaux 

amazoniennes en raison de la forte exploitation des pêcheries. Il ressort d’une étude récente 

(Castello et al., 2015) que A. gigas a disparu dans 19% des localités dans la zone basse de 

l’Amazonie. Compte tenu de son importance économique et culturelle, la pisciculture de cette 

espèce s’est développée (Castello et al., 2015) pour répondre aux besoins sans cesse croissants 

des consommateurs (Schaefer et al., 2012). Son statut CITES a suscité dès les années 2004, un 

grand intérêt pour son élevage (Figure 3). En plus, tout comme H. niloticus (Reizer, 1964), les 

caractéristiques exceptionnelles de A. gigas font de ce poisson, un excellent candidat pour la 

pisciculture (Santos et al., 2014 ; Schaefer et al., 2012). Il possède : 

- un taux de croissance élevé (10 à 15 kg/an) ; 

- une excellente utilisation de sa carcasse ; 

- une maturité sexuelle tardive, ce qui permet une bonne croissance des mâles et des 

femelles ; 

- une résistance aux manipulations et au transport ; 

- une tolérance à des faibles teneurs d’oxygène dissous dans l’eau grâce à l’existence 

d’une double respiration, branchiale et aérienne. 
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Figure 3 : Capture de la pêche et production aquacole de A. gigas de 1995 à 2010, d’après 
Schaefer et al. (2012). T : tonne. 
 

L’aquaculture commerciale d’Arapaima est une activité récente. Sa production est limitée 

principalement à la région amazonienne en particulier au Pérou et au Brésil. Les conditions 

environnementales y sont favorables (Valladão et al., 2016). Le suivi de la reproduction en 

captivité a débuté au Pérou en 2007 (Nuñez et al., 2011). En élevage intensif, les poissons sont 

élevés à très faible densité : 1 à 2 kg/m2 avec des températures d’eau variant entre 28 et 30°C 

(Marre, 2011). La taille commerciale des Arapaima d’élevage qui offrirait un optimum de goût 

est comprise entre 10 et 12 kg (Marre, 2011). L’aquaculture ornementale de A. gigas est une 

activité en plein essor. Elle se développe en raison de la demande de pays comme les Etats 

Unis, le Japon, la Thaïlande et Hong Kong (Figure 4). Des juvéniles sont exportés et se 

retrouvent dans des aquariums ou servent à empoissonner des lacs en vue de la pêche sportive 

(Schaefer et al., 2012). 

Arapaima offre une couleur et une texture de chair attrayantes, un faible contenu en matières 

grasses (environ 1%) et des niveaux élevés de protéines (20% des tissus musculaires) et 
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d'acides gras polyinsaturés (oméga 3 et 6). Sa chair est ferme et ne présente pas d’arrêtes 

intramusculaires (Schaefer et al., 2012). Il présente une belle épaisseur de filet qui facilite les 

préparations culinaires. De ce fait, il est apprécié par les grands chefs cuisiniers américains et 

japonais. Le filet sans peau représente 42% du poids total du poisson. Sur le marché 

international, il est vendu entre 20-25 USD / kg aux États-Unis et 12-15 USD / kg dans les 

villes sud-américaines. Les filets vendus en France pèsent en moyenne 2 kg et coûtent 18 

euros/kg (Marre, 2011). Sur les marchés locaux, en Amazonie, le prix du filet varie de 3 - 3,75 

USD / kg. Le produit salé et séché est compris entre 5 - 6,25 USD / kg (Valladão et al., 2016).  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 4 : Principaux pays ayant importé A. gigas vivant de 2000 à 2010.  
D’après Schaefer et al. (2012). 
 

 

1.3 Défis liés à la reproduction et à la génétique des 

populations d’Heterotis et Arapaima  

Malgré leurs caractéristiques biologiques étonnantes, la production croissante et les efforts de 

marketing pour leur commercialisation, l’élevage de A. gigas et H. niloticus se heurte à des 

difficultés techniques au niveau de la reproduction (Adite et al., 2006 ; Kouakou et al., 2016 ; 

Valladão et al., 2016) et de la génétique des populations (Hrbek et al., 2005 ; Hurtado et al., 

2013).  

La maîtrise de l’élevage de l’Arapaima et de l'Heterotis est difficile en raison de particularités 

comportementales et physiologiques communes : induction artificielle de la ponte impossible 

Etats Unis d’Amérique 
Europe  

Thaïlande  

Japon  

Autres pays 

Hong Kong 
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pour l'instant, parade nuptiale, confection d’un nid, soins parentaux (Reizer, 1964 ; Valladão 

et al., 2016). De plus, l’identification morphologique des sexes des reproducteurs est 

impossible en dehors de la période de reproduction au cours de laquelle quelques traits 

distinctifs sont parfois visibles chez A. gigas (Figure 5) (Carreiro et al., 2011 ; Chu-Koo et al., 

2009 ; IRD, 2008 ; Oladosu et al., 2007). En conséquence, obtenir des reproductions en 

captivité demeure l’une des principales difficultés de la pisciculture de ces deux espèces 

(Carreiro et al., 2011 ; Chu-Koo et al., 2009 ; IRD, 2008 ; Monentcham et al., 2009). L’absence 

de dimorphisme sexuel chez les deux espèces est un frein à l’optimisation de la reproduction 

en captivité (Nuñez, 2008). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 5 : Coloration de A. gigas mâle et femelle mâtures durant la période reproduction (Chu-
Koo et al., 2009). Chez le mâle, une coloration rouge-orangée est observée latéralement de 
manière continue de la nageoire caudale jusqu’au niveau de l’opercule. Chez la femelle, la 
coloration s’arrête avant l’opercule. 
 

Une gestion adéquate des géniteurs passe nécessairement par leur sexage. Chez A. gigas, une 

technique d’analyse immuno-enzymatique a permis de développer un kit de sexage (Chu-Koo 
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et al., 2009 ; Dugué et al., 2008 ; Núñez & Duponchelle, 2009 ; Nuñez et al., 2011). Le sexage 

a été rendu possible aussi par l’utilisation d’endoscope (Carreiro et al., 2011). Cela a permis 

une production importante d’alevins au Pérou, où ces alevins sont utilisés à la fois pour la 

pisciculture et pour l’ornement. Cependant, la compréhension du comportement reproducteur 

de A. gigas demeure encore assez limitée. Les facteurs environnementaux et sociaux qui 

conduisent à la formation des couples et au succès reproducteur ne sont pas encore connus. 

Aucune technique de sexage fiable n’existe pour Heterotis (Oladosu et al., 2007). Les 

pisciculteurs comptent généralement sur la loi des grands nombres en introduisant dans un 

étang plusieurs géniteurs d’Heterotis (Reizer, 1964). La difficulté de contrôler la reproduction 

conduit aussi certains pisciculteurs à prélever des alevins dans les cours d’eau naturels pour les 

élever en étang de pisciculture (Bauchot et al., 1993).  

Les études relatives à la génétique des populations sauvages de A. gigas et H. niloticus sont 

récentes (Hrbek et al., 2005 ; Hurtado et al., 2013). Le statut de nombreuses populations et de 

sous-populations naturelles et piscicoles de ces espèces n’est pas encore complètement établi. 

Cette insuffisance de données pourrait affecter la gestion des stocks de reproducteurs de A. 

gigas et de H. niloticus dans les pêcheries et les fermes piscicoles. 
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2. Descriptions des deux modèles d’étude : 

Arapaima gigas et Heterotis niloticus 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 6 : Heterotis niloticus adulte, environ 1 m de longueur totale maximale et 10 kg de 
poids maximal. 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 7 : Arapaima gigas adulte, environ 3 m de longueur totale maximale et 200 kg de 
poids maximal. 

 

 

2.1 Systématique et morphologie 

La famille des Osteoglossidae comprend outre H. niloticus et A. gigas, les arrowanas sud-

américains (Osteoglossum bicirrhosum (Cuvier, 1829), O. ferreirai  (Kanazawa, 1966)), 

australiens (Scleropages jardinii et S. leichardtl) et asiatiques (Scleropages formosus) (Bard, 
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1973 ; Hilton, 2003 ; Kottelat, 2013 ; Lavoué & Sullivan, 2004 ; Lévêque & Paugy, 1999, 2006 

; Nelson, 1968). Heterotis et Arapaima sont classés dans la famille des Arapaimidae ou 

Arapaimatidae (Figure 8) par certains auteurs (Adite et al., 2006; Miranda-Chumacero et al., 

2012). D’autres auteurs les classent dans la famille des Osteoglossidae (Betancur-R et al., 

2017) et dans la sous famille des Heterotidinae ou Heterotinae (Guo-Qing & Wilson, 1996 ; 

Hilton, 2003). Heterotis niloticus est la seule espèce connue du genre Heterotis (Adite et al., 

2005 ; Moreau, 1982). Son synonyme valable est Clupisudis niloticus (Cuvier, 1829). 

Considéré comme un genre monotypique (Hrbek et al., 2005), des études ont rapporté que le 

genre Arapaima comporterait au moins cinq espèces encore vivantes (Stewart, 2013). Il s’agit 

de A. gigas, A. arapaima, A. mapae, A. agassizii et A. leptosoma.  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 8 : Position systématique de A. gigas et de H. niloticus 

Phyllum : Chordata 

Sous-Phyllum : Vertebrata 

Infra-phyllum  : Gnathostomata 

Classe : Actinoterygii 

Sous-Classe : Neoptrygii 

Infra-classe : Teleostei 

Superordre : Osteoglossomorpha 

Ordre  : Osteoglossiform 

Famille : Osteoglossidae / Arapaimidae 

Genre : Heterotis Genre : Arapaima 

Espèce : Heterotis niloticus Espèces :  

Arapaima gigas 

Arapaima arapaima 

Arapaima mapae 

Arapaima agassizii 

Arapaima leptosoma 
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L’un des caractères qui permet de distinguer les cinq espèces d’Arapaima est la forme de la 

cavité dorsale la plus latérale sur le pré opercule (Figure 9). 

A. gigas est connu sous le nom de Pirarucu au Brésil et en Colombie, Paiche au Pérou, 

Equateur, Venezuela et en Bolivie, Arapaima en Guyana. Le nom Pirarucu signifie dans la 

langue des indiens d’Amazonie « Poisson rouge » en référence à la couleur rouge du bord 

postérieur des écailles. Il est l’un des plus grands poissons d’eau douce. C’est une espèce 

emblématique du bassin amazonien. Il peut mesurer jusqu’à 3 m de long (Bard, 1973) et peser 

plus de 200 kg (Arantes et al., 2010 ; Hrbek et al., 2005 ; Schaefer et al., 2012). Sa durée de 

vie se situe entre 15 et 20 ans. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 9 : Variation de forme de la cavité préoperculaire de Arapaima sp (Stewart, 2013) 
(A) A. gigas (Schinz, 1822), holotype ; (B) A. arapaima (Valenciennes, 1847), topotype ; (C) 
A. mapae (Valenciennes, 1847), holotype ; (D) A. Agassizii (Valenciennes, 1847), holotype ; 
(E) A. leptosoma, holotype. 
 
 
 
 
Plusieurs noms en langue locale sont utilisés pour désigner H. niloticus en Afrique (Tableau 

1). H. niloticus est de taille plus modeste que A. gigas. Dans la rivière Nun au Nigeria, il peut 

atteindre 105,5 cm LT et peser 10,6 kg (Ezekiel & Abowei, 2013). Comme chez la plupart des 

espèces tropicales, la longévité de H. niloticus est courte. Elle se situe entre 5 et 10 ans 

(Moreau, 1982). 
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H. niloticus et A. gigas ont le corps couvert d’écailles épaisses et osseuses avec une consistance 

cornée. Ces énormes écailles constituent un système de protection très efficace pour A. gigas. 

Elles le protègeraient particulièrement contre les sévères morsures de Piranha ou d’autres 

animaux aquatiques qui partagent son écosystème. Les nageoires pectorales et pelviennes de 

A. gigas et H. niloticus sont très éloignées les unes des autres. La nageoire dorsale et la nageoire 

anale sont souvent subégales et opposées. Elles sont très rapprochées de la nageoire caudale 

qui est de forme arrondie (Bard & Imbiriba, 1985 ; Moreau, 1982).  

 

Tableau 1 : Noms attribués à Heterotis niloticus dans plusieurs pays d’Afrique. 

Pays Nom attribué localement à H. niloticus 
Gabon Poisson sans nom 

Cameroun 
Kanga, Tergal, Bambté, Balli, Bargi, Lareo, Noussa, 
Penge, Riki, Tou 

Madagascar 
Toundro’ny Presida (poisson du président), Rotivita, 
Fataoroti, Hataonoti, Biby lava (bête longue) 

Côte d’Ivoire Poisson Cameroun, Fanan, Ahoussou Koffi 
Nigeria Afo, Aika, Bahli, Bonytongue 
Sénégal Bakata, Bala, Balde, Dugande, N’Diaguel 
RDC Congo Ya sika, Muzalazala 
Kenya Dese 
Ghana Fa 
Burkina Faso Fana, Rakoko 
Mali Fana, Kondo 
Benin Hwa, Kouala, Kpote 
Tchad Kani, Kawi, Ngol, Ngôlô 
Soudan Katakpi, Lek, Nauk 

 

La coloration de A. gigas, de type marron clair à verdâtre, est plus foncée chez les juvéniles et 

change chez le mâle en devenant beaucoup plus rouge en période de reproduction (Bard & 

Imbiriba, 1985). Chez H. niloticus, la coloration est uniforme, grisâtre, brunâtre ou olivâtre 

pendant la période de repos sexuel. Elle devient beaucoup plus foncée (noirâtre) à l'approche 

de la reproduction (Moreau, 1982 ; Tillon, 1959). 

La tête de H. niloticus est courte (Figure 10a), épaisse et arrondie. La longueur du corps est 

3,7 à 4,7 fois celle de la tête qui est 1,6 à 1,7 fois plus longue que large. La longueur standard 

(LS) est 3,9 à 4,6 fois la hauteur du corps (Guo-Qing & Wilson, 1996 ; Moreau, 1982). Chez 

A. gigas, la tête (Figure 10b) et le corps sont de forme allongée, avec une section circulaire et 

ellipsoïdale (Bard & Imbiriba, 1986). 
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La bouche de ces deux espèces est équipée d’une langue osseuse ; ce qui leur vaut l’appellation 

de bonytongues en anglais (Bard & Imbiriba, 1985). A. gigas dispose de deux à deux rangées 

et demie de dents. Au sud du Brésil, dans la rivière Grande, une seule rangée de dents a été 

observée chez certains Arapaima (Carvalho et al., 2015). H. niloticus possède seulement une 

rangée de dents linguales et de forme conique (Moreau, 1982). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 10 : Squelette de la tête de Heterotis niloticus (A) et de Arapaima gigas (B) (Guo-
Qing & Wilson, 1996). 
Angart : angulo-articulaire, br : branchiostegals, ch : ceratohyal, den : dentaire, dsp : 
dermosphénotique, enp : endopyterygoïd, eoc : exoccipital, ep : epural, epo : épiotique, fr : 
frontal, hh : hypohyal, hl, 1er hypural, h2 : 2ème hypural, h6 : 6e hypural, iol-ao : antorbital 
fusionné et 1er infraorbital, io2 : 2e infra-orbitaire, io3 : 3e infraorbital, io4-5, 4ème et 5ème 
infraorbitales fusionnés, iop : interopercule, mes : mesethmoïde, mx : maxillaire, na : nasale, 
npu2 : épine(s) neurale(s) sur la 2ème preurale, op : opercle, pa : pariétal, pas : parasphenoïde, 
ph : parypypique, pmx : prémaxillaire, pop : pré-opercule, pt : post-temporale, pto : 
dermopterotique, pul : 1er centrum preurale, pu2, 2ème centrum preurale, qu : quadrate, rart : 
rétroarticulaire, sm : symplectique, soc : supraoccipital, sop, subopercule, ul : 1er centrum ural, 
u2 : 2ème centrum ural.  
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                 8 cm 
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2.2 Particularités anatomiques des Arapaimidae 

2.2.1 Le système nerveux 

La forme du cerveau de A. gigas et de H. niloticus (Figure 11) rappelle celui de la plupart des 

téléostéens. Le cerveau d’Heterotis est plus encéphalisé que celui d’Arapaima, d’Osteoglossum 

ou de Scleropages. Les vues dorsales et latérales du cerveau de l’Heterotis montrent des lobes 

vagaux bilatéraux postérieurs au cervelet. Sa forme étrange est semblable au chou-fleur 

(Bauchot et al., 1993). Le cerveau est protégé par une plaque osseuse dure. L’hypophyse se 

trouve comme très classiquement en position ventrale enveloppée dans une petite cavité 

appelée selle turcique.  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 11 : Morphologie du cerveau de H. niloticus (Bauchot et al., 1993). 
Vue dorsale (A), vue dorsale chez un spécimen juvénile (B), vue ventrale (C) et vue latérale 
(D), ce : cervelet, ep : épiphyse, hy : hypothalamus, hp : hypophyse, mo : moelle allongée, ob : 
bulbe olfactif, ot : tectum optique, sc : moelle épinière, te : télencéphale, vl : lobe vagal, II  : 
nerf optique, III  : nerf oculomoteur commun, V : nerf trigeminal, VI : nerf abducens, VII : nerf 
facial, VIII : nerf auditif, IX : nerf glossopharyngien, X : nerf vagal. 
 

2.2.2 Gonades 

L’aspect des gonades de H. niloticus et de A. gigas est similaire à celles des 

Ostéoglossomorphes. La plupart des espèces de poissons possèdent deux gonades 

fonctionnelles chez les deux sexes. Chez les Arapaimidae, il n'existe qu'un seul ovaire et qu'un 

seul testicule fonctionnel qui sont situés sur le flanc gauche (Figure 12). Les lamelles 

A 

B 

C 

D 
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ovariennes sont "nues" et directement exposées dans la cavité générale du corps (Adite et al., 

2006 ; Bard & Imbiriba, 1986 ; Chu-Koo et al., 2009 ; Godinho et al., 2005 ; Moreau, 1982 ; 

Oladosu et al., 2007). Chez A. gigas un ovaire atrophié situé sur le flanc droit a été observé 

chez certains individus. Il est dans ce cas toujours non fonctionnel (Godinho et al., 2005). 

Compte tenu de ces particularités anatomiques, la canulation ovarienne est rendue difficile chez 

ces deux espèces. Récemment, à l’aide d’un endoscope, elle a été réalisée chez A. gigas 

(Carreiro et al., 2011). 

Le testicule de H. niloticus peut atteindre 7 cm et peser 3 à 4 g. L'indice gonado-somatique 

(IGS) demeure inférieur à 1% même en période de reproduction. Le testicule est rattaché 

dorsalement par un tissu conjonctif. L’ovaire des individus matures pèse 70 à 90 g et peut 

représenter jusqu’à 5% du poids du poisson (Moreau, 1982).  

Chez A. gigas, l’ovaire est rattaché à la paroi de la cavité du corps par une couche basale. Un 

ovaire gravide d'une femelle prête à frayer peut atteindre une longueur de 780 mm, une largeur 

de 240 mm et un poids de 2800 g (Flores, 1980). Des ovaires immatures et matures peuvent 

peser respectivement 4,8 g et 728,7 g. On enregistre des IGS variant entre 0,04% (immatures) 

et 0,65% (matures).  Le testicule est allongé et son diamètre peut atteindre 1,5 cm. Il peut peser 

entre 0,8 g (immatures) et 11,4 g (matures) avec un IGS de 0,011% (matures) à 0,012% 

(immatures) (Godinho et al., 2005). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 12 : Position des gonades chez les Arapaimidae. 
Testicule (A) et ovaire (B) de H. niloticus, testicule (C) et ovaire (D) de A. gigas. 
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2.2.3 Organe suprabranchial ou épibranchie 

Chez H. niloticus, une paire de diverticules tubulaires plus ou moins enroulés en spirale est 

visible lorsque l’on ouvre les opercules (Figure 13). Leur forme rappelle celle de la coquille 

d’escargot (Braford, 1986 ; Moreau, 1982). Cet organe est appelé organe suprabranchial ou  

épibranchie (Bauchot et al., 1993 ; Braford, 1986 ; Moreau, 1982). H. niloticus est le seul 

Ostéoglossiformes à disposer de cet organe. Il est présent chez trois autres groupes de 

téléostéens : les Clupeiformes, les Gonorynchiformes et les Charachiformes. Cependant, il  n’a 

pas une structure similaire à celle de l’Heterotis (Braford, 1986). Le nombre de spires croît 

avec l’âge du poisson pour atteindre 7 chez les adultes. L’épibranchie est tapissée de bourgeons 

gustatifs (Bauchot et al., 1993 ; Braford, 1986).  

 

 

 

 

 

 

 

Figure 13 : Position schématique de l’organe suprabranchial (s.b.) de H. niloticus (Braford, 
1986 ; Moreau, 1982). 
Vue latérale gauche (A), vue dorsale (B). Vue externe latérale de l’épibranchie droit (C), en : 
encéphale, op : opercule, cs : ceinture scapulaire. 
 

 

L’épibranchie joue un rôle dans l’alimentation en servant à filtrer des microparticules 

alimentaires contenues dans l’eau (Bauchot et al., 1993 ; Braford, 1986). Précédemment, des 

fonctions respiratoires et auditives ont été attribuées à l’arc suprabranchial respectivement par 

Hirtl en 1854 et par D’Aubenton et Daget en 1961 (Moreau, 1982). Le nom Heterotis qui 

signifie « autre oreille » provient du rôle auditif joué.  

En Côte d’Ivoire, certains pêcheurs pensent que la présence de l’épibranchie après la mort du 

poisson affecte négativement la qualité et le goût de sa chair. Elle est de ce fait immédiatement 

B A C 
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extraite du poisson après les pêches. Cette pratique de retirer les branchies a également cours 

en Amazonie pour l'Arapaima, sans que l'on puisse vraiment confirmer une action négative sur 

les qualités gustatives de leur chair. 

 

2.2.4 Vessie gazeuse 

Les espèces de la famille des Arapaimidae ont une double respiration : branchiale et aérienne 

(Brauner et al., 2004 ; Depierre & Vivien, 1977 ; Galdames-portus et al., 1978). Ils disposent 

d’un organe adapté à la respiration aérienne qui fonctionne comme un véritable poumon. Il 

s’agit d’une vessie natatoire modifiée (Bard & Imbiriba, 1986 ; Bard, 1973 ; Lévêque & Paugy, 

1999) semblable à celle d'un autre Ostéoglossiformes, Gymnarchus niloticus. Chez Heterotis, 

la vessie natatoire est tripartite et communique avec le pharynx par un sphincter. La partie 

antérieure de la vessie, dans la région voisine de ce sphincter, est peu vascularisée. La deuxième 

partie est très vascularisée et la troisième partie accolée aux reins forme une masse spongieuse 

vascularisée par l'artère pulmonaire et les veines cardinales postérieures (Moreau, 1982).  

La respiration aérienne obligatoire permet à A. gigas et H. niloticus de peupler les cours d’eau 

relativement pauvres en oxygène (Moreau, 1982). Ils remontent tous les 5 à 15 min. en surface 

pour respirer (Bard, 1973). En s’appuyant sur ce comportement respiratoire, une technique a 

été développée pour dénombrer les populations naturelles de A. gigas au moment où les 

poissons émergent. Dans les pêcheries, ce comportement respiratoire les expose aussi aux 

spécialistes de la pêche au harpon (Arantes et al., 2010 ; Castello, 2008a ; Castello, 2004). Face 

au danger, ce temps peut être prolongé jusqu’à 40 min (Bard, 1973) 

 

2.3 Régime alimentaire 

2.3.1 H. niloticus, un poisson benthophage et microphage 

H. niloticus est un omnivore à tendance benthophage et microphage (Adite et al., 2005 ; 

Depierre & Vivien, 1977 ; Edoghotu & Hart, 2014 ; Kouakou et al., 2016). Il a une grande 

plasticité alimentaire qui varie avec l’âge et la taille du poisson (Depierre & Vivien, 1977 ; Odo 

et al., 2009 ; Ugwumba, 1993). Il consomme principalement les invertébrés benthiques et des 
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micro crustacés (Adite et al., 2005 ; Kouakou et al., 2016 ; Lévêque & Paugy, 1999 ; Odo et 

al., 2009). Son régime alimentaire se compose également d’insectes, de rotifères, d’arachnides, 

de nématodes, de mollusques et de graines. En général, ces aliments sont riches en protéines 

(Ugwumba, 1996).A partir de 100 à 200 mm de LS, les individus consomment des graines et 

des détritus. Malgré la quantité de consommation de détritus, H. niloticus n’est pas considéré 

comme un détritivore spécifique (Adite et al., 2005 ; Edoghotu & Hart, 2014). Les juvéniles 

d’Heterotis se nourrissent aussi de zooplancton et de phytoplancton.  

La partie moyenne de l’intestin de H. niloticus rappelle la forme du gésier des oiseaux (Moreau, 

1982). Il contient également des grains de sable qui facilitent la digestion des aliments 

consommés (Adite et al., 2005). Cet organe n’est pas très développé chez les individus jeunes 

(LS< 400 mm).  

En captivité, H. niloticus qui est élevé en polyculture avec Oreochromis niloticus, n’a pas une 

alimentation spécifique. Il partage les aliments distribués aux Tilapias sans rentrer en 

concurrence directe avec ceux-ci (Kimou et al., 2016). Une étude réalisée par Monentcham et 

al. (2010) a montré que sur le plan protéique, les besoins nutritionnels des juvéniles (3-62 g) 

se situent entre 310 et 345 g de protéines/kg d’aliment respectivement pour la croissance 

optimale et maximale. Les besoins spécifiques en acides aminés indispensables, excepté pour 

le tryptophane et l’histidine, des juvéniles de H. niloticus sont similaires à ceux d’autres 

poissons tropicaux omnivores. 

 

2.3.2 A. gigas, un poisson carnivore 

En milieu naturel, les adultes de A. gigas sont essentiellement piscivores (Schaefer et al., 2012). 

Leur tube digestif est court comme pour la plupart des carnivores. Ils chassent de nuit et 

attrapent leurs proies par une forte succion de la bouche (Bard, 1973). L’eau, absorbée en même 

temps que l’aliment, est rejetée à travers les opercules. Les alevins se nourrissent d’insectes et 

de petits gastéropodes (De Oliveira et al., 2005).  

Compte tenu de son régime piscivore, en captivité, A. gigas est nourri avec une variété 

d’aliments riches en protéines animales. Dans le milieu naturel, le régime alimentaire se 

compose de poissons vivants ou de différents animaux morts. En élevage, les aliments 

industriels distribués à l’Arapaima sont riches en farine de poisson (40 à 45%) et peu riche en 

huile (8%) (Marre, 2011 ; Nuñez et al., 2011). L’alimentation nécessaire pour les reproducteurs 
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en captivité représente 2% de biomasse par jour 5 à 6 jours par semaine (Nuñez et al., 2011). 

Les juvéniles (26 cm et 119 g en moyenne) peuvent consommer efficacement plus de 8% de 

leur biomasse par jour (Padilla et al., 2004).  
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3. Les populations de A. gigas et de H. niloticus 

3.1 Habitat 

Les Arapaimidae sont des poissons d’eau douce qui préfèrent les zones lentiques (<0,12 m / s), 

des cours d’eau peu profonds (<3 m) et fuient les eaux boueuses (Adite et al., 2006 ; Bard, 

1973 ; Bard & Imbiriba, 1985 ; Moreau, 1982). L’une des principales raisons qui élimine H. 

niloticus des eaux à courant moyen et rapide est son régime alimentaire microphage (Reizer, 

1964). 

A. gigas et H. niloticus sont couverts d’une mucosité abondante qui leur permet de se mouvoir 

dans très peu d’eau (Bard, 1973). Des Pirarucus de plus de 1,5 m de longueur ont été observés 

nageant dans des eaux très peu profondes de 0,5 m (Castello, 2008a). La plupart des Arapaima 

habitent les lacs et les chenaux pendant les périodes de basses eaux, de septembre à janvier 

(Castello & Stewart, 2010). Les eaux désoxygénées (0,4 à 4,5 mg/l) leur conviennent en raison 

de leur capacité à respirer l’oxygène de l’air (Adite et al., 2006 ; Arantes et al., 2013 ; Depierre 

& Vivien, 1977 ; Moreau, 1982). Ils sont présents aussi bien en zone pélagique que littorale. 

Pendant les périodes de fraie, les géniteurs fréquentent les plaines inondées. La végétation qui 

s’y trouve est nécessaire à leur reproduction. Les plaines inondées offrent également une 

variété d’aliments (Lévêque & Paugy, 1999). Les larves et les juvéniles de H. niloticus vivent 

dans les endroits marécageux parmi la végétation aquatique (Adite et al., 2006 ; Moreau, 1982).  

A. gigas et H. niloticus ont un mode de vie pratiquement identique. Ils nagent généralement à 

mi profondeur. Ils réalisent des sauts importants à la surface de l'eau et se laissent tomber 

latéralement en faisant un bruit de battoir (Bard, 1973). H. niloticus peut ainsi passer d’un étang 

piscicole à un autre (Reizer, 1964) et ses sauts peuvent atteindre 12 m de long en cas de danger 

(Bard, 1973). 

Grace à ses caractéristiques biologiques, H. niloticus a une grande capacité pour s’adapter à 

différents habitats (Odo et al., 2009). C’est une espèce nilo-soudanienne qui a colonisé suite à 

des introductions, la zone forestière guinéenne. Sa présence ne semble pas modifier l’équilibre 

faunique des zones colonisées (Lévêque & Paugy, 1999 ; Welcomme, 1992). H. niloticus peut 

tolérer des températures basses jusqu’à 15 °C et élevées dépassant les 35°C (Adite et al., 2006 

; Moreau, 1982). 
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A. gigas est un poisson inféodé aux forêts équatoriales de l’Amazonie (Bard, 1973). Il supporte 

des variations de température de 24 à 31°C (Bard & Imbiriba, 1986 ; Bard & Imbiriba, 1985). 

 

3.2 Zones de distribution des Arapaimidae 

La distribution des poissons est influencée par plusieurs facteurs du milieu : le type d’habitat, 

les zones climatiques, l’altitude, la végétation et les précipitations. L’histoire climatique et les 

évènements géologiques qui ont modelé le réseau hydrographique jouent également un rôle 

essentiel dans cette distribution. Ces phénomènes ont rendu possible les interconnexions entre 

bassins ou ont favorisé l’isolement temporaire ou définitif de certains systèmes aquatiques 

(Lévêque & Paugy, 2006 ; Stiassny et al., 2007).  

 

3.2.1 Les populations de A. gigas 

a) Populations natives 

A. gigas est une espèce originaire de l’Amazonie centrale. Sa zone de distribution inclut le 

Brésil, le Pérou, la Colombie et le Venezuela. Sa présence est aussi signalée au Guyana sans 

pénétrer dans les bassin de l’Orénoque (Bard, 1973 ; Bard & Imbiriba, 1985). Il est démontré 

et clairement acquis que A. gigas n’a jamais été présent dans les eaux de Guyane (Balland & 

Roux, 2005) même si plusieurs communications le mentionnent. La plus grande partie de son 

aire naturelle se trouve en Amazonie brésilienne et péruvienne (Castello, 2008a ; Rojas Ríos, 

2003). Les populations les plus abondantes se trouvent dans la rivière Solimões dans l'État 

d'Amazonas au Brésil (Réserve de Mamirauá). Les distributions marginales de A. gigas se 

situent : 

- près d’Iquitos au Pérou ; 

- dans la rivière Leticia en Colombie ; 

- dans la rivière Tabatinga, à Belém à l’embouchure du fleuve Amazone, dans la région 

de l'Amapá au Brésil et au Guyana ; 

- dans les rivières Cuyabeno, Aguarico, Napo et Tiputuini en Équateur. 

Les rapides ou petites cascades du Rio Madera sont apparemment une barrière naturelle à sa 

dispersion plus au sud. Arapaima a été empêché naturellement d'atteindre les zones en amont 
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comme la Bolivie jusqu'à son introduction accidentelle dans les années 1970 (Miranda-

Chumacero et al., 2012). 

 

b) Populations issues des introductions 

L’aire de distribution de A. gigas s’est étendue durant ces dernières années (Castello, 2008a ; 

Miranda-Chumacero et al., 2012). Des observations ont confirmé la présence du Pirarucu en 

dehors de sa zone de répartition géographique originelle. En 2014, A. gigas est observé dans le 

Rio Grande au Sud-est du Brésil (Carvalho et al., 2015). Des populations de A. gigas sont aussi 

signalées dans la haute région de Parnaíba au nord-est du Brésil et en amont du Rio Madera 

(Ramos et al., 2014). L’aire de distribution de A. gigas s’étend aux cours inférieurs de 

l’Amazonie et au bassin de l’Orénoque (Carvajal-Vallejos et al., 2011 ; Castello, 2008a ; 

Miranda-Chumacero et al., 2012). Arapaima effectue de courtes migrations saisonnières 

successives pour coloniser de nouveaux habitats (Castello, 2008a, 2008b). Lorsque le niveau 

d’eau augmente, il migre vers les plaines inondées. A travers les canaux de communication, il 

regagne les lacs où les eaux sont plus calmes et parfois peu profondes.  

Au Brésil et au Pérou, une forte baisse des populations naturelles d'Arapaima est survenue en 

raison de la surpêche (Hrbek et al., 2007). Dans certaines régions de ces deux pays, l’espèce 

est localement éteinte (Castello et al., 2015). En réponse à cette extinction, des initiatives de 

réintroduction ont eu lieu au Pérou, lesquelles sont facilitées par le développement de la 

pisciculture dans l’aire de distribution originelle (Rojas Ríos, 2003). En Asie, certains pays 

comme la Thaïlande ont introduit l’Arapaima dans des lacs pour développer la pêche sportive 

(Ford, 2017). 

 

Cas de l’introduction de A. gigas en Bolivie 

Environ 1 000 alevins d'Arapaima provenant de populations naturelles ont été introduits en 

1979 dans les lagunes Sandoval et Valencia. Ces plans d'eau font partie du bassin du Madre de 

Dios au Pérou. A la faveur des inondations du Madre de Dios, les eaux ont atteint les lagunes 

et des poissons se sont échappés et ont gagné le cours du fleuve en direction de la Bolivie où 

leur présence a été signalée dès 1970 dans le Beni, un fleuve situé en Bolivie qui communique 

avec le Madre de Dios. C’est ainsi que l'espèce est signalée pour la première fois dans les eaux 

boliviennes où son aire de distribution continue de s'étendre (Miranda-Chumacero et al., 2012).  
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Les observations de A. gigas dans les eaux boliviennes sont de plus en plus fréquentes. Sa 

présence est confirmée dans 70 points. Il est observé dans des ruisseaux, de petites rivières et 

des lagunes reliées aux principaux bassins fluviaux du Madre de Dios et du Beni. Les 

départements concernés sont le Pando avec 21 points couvrant une grande partie du 

département de La Paz dans sa partie extrême nord avec 44 points et le Beni dans sa partie 

centre-nord avec 5 points (Figure 14). Au Pando, A. gigas est observé dans les rios Tahuamanu, 

Orthon, Manuripi, Negro et Abuná. Dans le département de La Paz, il se trouve dans les rios 

Madre de Dios, Beni et Heath, ainsi que dans les rios Moa, Toromonas, Asunta, El Tigre, 

Madidi et Undumo. Dans le département du Beni, l'espèce se trouve près de Riberalta, en 

particulier dans le Florida et l'Ivón (et surtout le Yata), le lac Tumichucua et le rio Negro 

bolivien (Miranda-Chumacero et al., 2012).  

 

 

 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 14 : Distribution géographique des populations natives et introduites de A. gigas 
D’après Miranda-Chumacero et al. (2012). 
Les flèches le long des rivières et ruisseaux indiquent la direction du mouvement de 
l'Arapaima. 
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La répartition géographique actuelle représente environ le quart des lacs de plaine d'inondation 

dans la partie inférieure de l'Amazonie bolivienne (Van Damme et al., 2015).  

Les populations locales signalent que l'introduction de l'Arapaima a eu de graves conséquences 

sur l'environnement. Dans le nord de la Bolivie, cela pourrait entraîner une réduction des 

populations de poissons indigènes, y compris des poissons de haute valeur commerciale 

(Macnaughton et al., 2015).  

 

3.2.2 Les populations de H. niloticus 

a) Populations natives 

H. niloticus est une espèce native de la province nilo-soudanienne à l’exception des sous-

provinces éburnéo-ghanéenne et abyssinienne (Bard, 1973 ; Lemasson, 1957 ; Lévêque & 

Paugy, 2006 ; Lévêque et al., 1990 ; Moreau & Moreau, 1982 ; Reizer, 1964 ; Stiassny et al., 

2007) (Figure 15). Les bassins hydrographiques concernés sont situés au nord de l’équateur. 

Ce sont : 

- les cours moyens et inférieurs des grands fleuves comme le Nil, le Niger, le Sénégal, la 

Volta, la Gambie, le Corubal ; 

- les fleuves côtiers de la Guinée Bissau, du Bénin, du Togo ; 

- le lac de Guiers, le lac Tchad, le lac Turkana, le lac Omo et le lac Albert. 

 

b) Populations issues des introductions 

L’aire de distribution de H. niloticus s’étend désormais à d’autres provinces dont il n’est pas 

natif (Figure 15). Ce sont, le bassin du Congo (Lemasson, 1957), les sous-provinces éburnéo-

ghanéenne et abyssinienne (Lévêque & Paugy, 2006), la haute et la basse Guinée (Stiassny et 

al., 2007).  
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Figure 15 : Distribution géographique de H. niloticus. 
Modifiée d’après Lévêque & Paugy (2006). En bleu : la zone de distribution native 
correspondant à la province ichtyologique Nilo-soudanienne sans les sous-provinces éburnéo-
ghanéenne et abyssinienne, en rouge : zone de distribution après introduction. Les couleurs 
grises représentent les provinces ichtyologiques où la présence de H. niloticus n’est pas 
signalée, les traits noirs à l’intérieur de chaque zone coloriée représentent les cours d’eau 
principaux. 
 

 

En raison de son intérêt économique et de ses performances zootechniques, H. niloticus a été 

introduit dans plusieurs stations piscicoles (Tableau 2) en Côte d’Ivoire, au Gabon, en 

Centrafrique, au Congo, au Cameroun, à Madagascar, en République Démocratique du Congo 

(Moreau & Moreau, 1982). Les premiers essais d’introduction d’Heterotis ont eu lieu à Bangui 

en Centrafrique en 1955 avec 37 alevins (Tillon, 1959). Dans les pays de son aire d’origine, H. 

niloticus a fait l’objet d’introductions et de réintroductions (Stiassny et al., 2007). L’espèce 
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s’adapte aux différents milieux dans lesquels ils ont été introduits et son élevage en étang 

connait un succès réel. Finalement, il sert à l’empoissonnement des cours d’eaux naturels et 

artificiels pour développer les activités halieutiques (Lazard, 1990 ; Moreau, 1982). De façon 

accidentelle, il s’est échappé des étangs piscicoles pour se répandre dans des cours d’eau dont 

il était absent (Basin du Nyong, Cross, Sanaga, Ogoué, Oubangui, Kasaï et du Congo), 

entrainant l’expansion de son aire d’introduction (Bard, 1973 ; Depierre & Vivien, 1977 ; 

Moreau, 1982 ; Moreau et al., 1995 ; Stiassny et al., 2007). 

 

Tableau 2 : Quelques introductions de H. niloticus dans les pays africains. 

Pays d’origine Lieu d’introduction Date Références 
Cameroun Madagascar 1964 (Moreau, 1982) 

Lac Tchad 
Centrafrique (pisciculture 
et fleuve Obangui) 

1955 (Tillon, 1959) 

Nord du Cameroun Sud Cameroun (Nyong) 
1958 
1962 

(Depierre & 
Vivien, 1977 ; 
Moreau, 1982) 

Yaoundé (Cameroun) 
Côte d’Ivoire (Station 
recherche Bouaké) 

1957 
1959 

(Lazard, 1990) 
(Reizer, 1964) 

Bérégadougou (Burkina 
Faso) 

Côte d’Ivoire (Station 
recherche Bouaké) 

1960 (Reizer, 1964) 

Côte d’Ivoire (Station 
recherche Bouaké) 

Côte d’Ivoire (Lac 
Ayamé, Kossou) 

1962 
1971 

(Moreau, 1982) 

Côte d’Ivoire (Lac de 
Buyo) 

1980 (Lazard, 1990) 

Cameroun Nigeria (Cross river) - 
(Ezekiel & 
Abowei, 2013) 

Congo 
République démocratique 
du Congo (fleuve Congo 
et lac Toumba) 

1966 à 1969 (Moreau, 1982) 

Soudan 
République démocratique 
du Congo 

1960 
(Stiassny et al., 
2007) 
 

 

La présence de H. niloticus en zone forestière a été rendue possible par l’intervention de 

l’homme. La communication des cours d’eau en période de crue permet à cette espèce de 

coloniser les espaces où sa présence n’avait pas été signalée et où il n’y a pas eu d’introduction 

par l’homme. Ce poisson se laisse entrainer par le courant. Il n’y aurait pas eu d’impacts 

signalés sur la faune autochtone du fait de l’introduction de H. niloticus (Lévêque & Paugy, 

1999 ; Welcomme, 1992). 
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En considérant les zones d’introduction et natives, H. niloticus fait désormais partie de 

l’ichtyofaune de 26 pays africains. 

 

Cas de l’introduction de H niloticus en Côte d’Ivoire,  
Le réseau hydrographique (Figure 16)  de la Côte d’ivoire (DCH, 1979 ; Girard et al., 1970) 

comprend : 

- quatre bassins principaux : le Cavally, le Sassandra, le Bandama et la Comoé ; 

- des petits fleuves côtiers : le Tabou, le San Pedro, le Niouniourou, le Boubo ; 

l’Agnéby, la Mé, et la Bia ; 

- des affluents du Niger : le Baoulé, la Bagoé et le Gbanhala ; 

- un affluent de la Volta noire : le Koulda. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 16 : Bassins versants des cours d’eau principaux de la Côte d’Ivoire. 
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Malgré l’inclusion d’une partie des bassins versants de cours d’eau où H. niloticus est natif, 

cette espèce est initialement méconnue du bassin hydrographique de la Côte d’Ivoire (Gourène 

et al., 1995). 

H. niloticus a été introduit pour la première fois en Côte d’Ivoire entre 1957 et 1959. Des 

alevins provenant d’une pisciculture de Yaoundé au Cameroun sont mis à l’essai à la station 

de recherche piscicole de Bouaké, une ville située au centre de la Côte d’Ivoire (Lazard, 1990 

; Reizer, 1964). En 1960. L’effectif de H. niloticus de la station est ensuite renforcé avec des 

alevins provenant du Burkina Faso, précisément de la localité de Bérégadougou (Reizer, 1964). 

Des reproductions ont été enregistrées. Les alevins obtenus ont servi à enrichir la faune de 

certains lacs et cours d’eau environnants. C’est ainsi qu’est intervenu l’empoissonnement du 

lac d’Ayamé (sur le fleuve Bia) de 1962 à 1965 et celui de Kossou (sur le fleuve Bandama) de 

1971 à 1972 (Bernacsek & Powles, 1992 ; Doudet, 1979 ; Moreau, 1982). En 1980, le lac de 

Buyo (sur le fleuve Sassandra) enregistre à son tour un empoissonnement avec H. niloticus 

(Lazard, 1990). 

A partir de 1985, H. niloticus est introduit dans des barrages agropastoraux (Sambakaha, 

Gboyo, Korokara et Kiémou) construits sur des affluents secondaires du fleuve Bandama au 

nord de la Côte d’Ivoire dans les départements de Korhogo et Ferkessédougou (Da Costa et al., 

1998 ; Tito De Morais et al., 2007). 

Aujourd’hui H. niloticus est pratiquement présent dans tous les bassins versants de la Côte 

d’Ivoire. Il fait même partie des principales espèces pêchées (Da Costa et al., 2000 ; Kouakou 

et al., 2016 ; Tah et al., 2009). 

La pisciculture de H. niloticus s’est aussi développée en Côte d’Ivoire. Elle est pratiquée dans 

des étangs ou dans de petits barrages (Kimou et al., 2016). 
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3.3. Génétique des populations de A. gigas et H. niloticus 

3.3.1 Génétique des populations et reproduction des espèces 

La génétique des populations est une discipline scientifique qui étudie les différentes forces 

(mutations, sélection, dérive et migration) agissant sur les changements évolutifs des espèces 

et de leurs populations. C'est une discipline transversale entre écologie, systématique, histoire 

naturelle, conservation, biologie évolutive, amélioration agronomique (horticulture, 

sylviculture, pisciculture, élevage) (Hartl & Clark, 2007). 

Plusieurs études ont permis de déterminer la structure génétique des populations de nombreuses 

espèces de poissons qu’elles soient à l’état sauvage ou issues d’élevage (An et al., 2010 ; de 

Oliveira et al., 2017 ; Santos et al., 2014 ; Sánchez et al., remer, 2012 ; Shen et al., 2009). La 

connaissance de cette variabilité génétique oriente le choix des reproducteurs. Pour faire face 

aux problèmes de consanguinité, des pratiques, consistant à capturer des poissons à l’état 

sauvage, généralement contenus dans des cours d’eau avoisinantes, pour les utiliser comme 

reproducteurs dans les fermes aquacoles, sont mises en œuvre pour maintenir la diversité 

génétique (de Oliveira et al., 2017). 

 

3.3.2 Les différents types de marqueurs pour l’étude de la 

génétique des populations 

Les cellules des eucaryotes contiennent plusieurs génomes : non seulement le génome 

nucléaire, mais également des génomes plus petits, dans les chloroplastes pour les plantes et 

les mitochondries pour les plantes et les animaux (Birky et al., 1983 ; Boursot & Bonhomme, 

1986). Il existe une large gamme de marqueurs moléculaires au sein de ces génomes qui 

peuvent être utilisés pour étudier la structure génétique des populations (Castellanos-Gell, 

2012). Les marqueurs génétiques peuvent fournir des preuves solides que les populations sont 

fermées ou ouvertes parce que la différenciation génétique est très sensible à la migration. 

Cependant, les inférences fondées sur des données génétiques doivent nécessairement être 

basées sur des modèles qui supposent l'hérédité, la variabilité, la neutralité versus la valeur 

sélective des marqueurs et l'équilibre entre la dérive génétique, la migration et la mutation pour 

différencier les populations et les individus (Hellberg et al., 2002).  
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a) L’ADN Mitochondrial 

Plusieurs études se sont focalisées sur l’analyse de l’ADN mitochondrial (ADNmt) 

exclusivement ou associée à d’autres marqueurs moléculaires (Avise et al., 2008 ; Castellanos-

Gell, 2012 ; Honeycutt et al., 2012 ; Papetti et al., 2007 ; Sekino et al., 2002 ; Vigilant et al., 

1989 ; Yue et al., 2006). 

L’ADNmt joue un rôle essentiel en écologie moléculaire et en reconstruction phylogénétique 

des espèces animales (Hrbek & Farias, 2008). Il a permis depuis plusieurs années, de retracer 

l’histoire évolutive et démographique des populations et des espèces (Baillard & Whitlock, 

2004).  

Le taux de mutations de l’ADNmt est supérieur à celui observé au niveau de l’ADN nucléaire 

(Birky et al., 1983 ; Birky et al., 1989 ; Boursot & Bonhomme, 1986). Mais le rapport entre la 

variation de l’un et l’autre n’est pas constant et dépend des gènes étudiés (Baillard & Whitlock, 

2004).  

L’intérêt de l’ADNmt repose sur sa taille de population efficace qui est  quatre fois plus petite 

que celle de l’ADN nucléaire dans une population de sexe ratio 1 :1 (Hartl & Clark, 2007). 

Cette taille représente le nombre d’individus d’une population idéale pour lequel on aurait une 

fluctuation du polymorphisme ou un degré de dérive génétique équivalent à celui de la 

population effective (Boursot & Bonhomme, 1986 ; Hare et al., 2011). Ainsi, dans une 

population donnée, la dérive pouvant conduire à la fixation d’un nouvel allèle va être 4 fois 

plus rapide pour le génome mitochondrial que pour le génome nucléaire.  

Le temps requis pour que tous les allèles, sauf un (qui est fixé), soient perdus à cause d'une 

dérive est en effet inversement proportionnel à la taille de population efficace. Reconnu pour 

son absence de recombinaison chez la grande majorité des espèces, l’ADNmt d’une espèce de 

moule a montré que ce marqueur moléculaire peut parfois se recombiner (Ladoukakis & 

Zouros, 2001).  Les avantages, les limites et les causes du taux d’évolution élevé de l’ADNmt 

sont présentés dans le Tableau 3.  
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Tableau 3 : Quelques caractéristiques de l’ADN mitochondrial. 

Avantages 
(Boursot & 
Bonhomme, 1986 
; Castellanos-
Gell, 2012) 

- Molécule à hérédité maternelle : possibilité de suivre les lignées 
maternelles au cours du temps 

- Présent dans la cellule en copies multiples : possibilité de travailler avec 
du matériel dégradé. 

- Evolution relativement rapide de la séquence : justification de son 
utilisation à l’échelle micro évolutive 

- Homoplasmie (un seul haplotype par individu bien que l’hétéroplasmie 
puisse exister) 

- Molécule haploïde avec absence de recombinaison 

Limites 
(Avise, 2010 ; 
Baillard & 
Whitlock, 2004 ; 
Castellanos-Gell, 
2012) 

- L’absence de recombinaison implique que toute la molécule à la même 
histoire : la généalogie construite à partir de l’ADNmt pouvant ne pas 
refléter la totalité de l’histoire de l’espèce 

- L’hérédité maternelle implique une information limitée lorsque la 
dispersion est liée au sexe 

- L’emploi de la coalescence a montré l’importance de l’associer à d’autres 
marqueurs moléculaires 

Causes du taux 
d’évolution élevé 
(Avise, 2009) 

- Mécanismes relativement inefficaces de réparation de l’ADN 
- Molécules d’ADNmt exposé à un environnement riche en oxygène  
- ADNmt nu et non associé à des protéines histones 

 

Le génome mitochondrial des animaux est formé par une petite molécule unique d’ADN 

circulaire double brin dont le brin H est externe et le brin L se situe à l’intérieur (Boursot & 

Bonhomme, 1986 ; Hrbek & Farias, 2008). L’ordre des gènes représentés sur la Figure 17 est 

le plus fréquent chez tous les téléostéens (Dettai et al., 2012 ; Hrbek & Farias, 2008 ; Pereira, 

2000). Il peut y avoir  plusieurs milliers de mitochondries dans une seule cellule (Dettai et al., 

2012). Sa taille varie entre 8 et 40 kb chez les eucaryotes (Hellberg et al., 2002). Chez les 

vertébrés, il se situe dans une gamme assez étroite : 16-20 kb (Avise et al., 1987). Le génome 

mitochondrial des vertébrés code pour 37 gènes dont 24 assurent le système traductionnel de 

la molécule elle-même (pour 22 ARNt et 2 ARNr). Les 13 autres gènes codent pour des sous-

unités de la chaîne de transport d'électrons où les glucides et les graisses sont oxydés pour 

générer du dioxyde de carbone, de l'eau et de l'ATP (Baillard & Whitlock, 2004). 

Le génome mitochondrial est composé d'une mosaïque de sections (Tableau 4 et Figure 17) 

très conservées et très variables chez plusieurs espèces animales (Aquadro & Greenberg, 1983 

; Boursot & Bonhomme, 1986 ; Honeycutt et al., 1995 ; Hrbek & Farias, 2008 ; Pereira, 2000). 

A raison de pressions sélectives plus faibles, quelques positions dans la séquence de l’ADNmt 

sont susceptibles d’évoluer plus que d’autres (Honeycutt et al., 1995). Cette caractéristique 

facilite grandement le choix de régions génomiques informatives appropriées pour des 

questions particulières. 
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Tableau 4 : Organisation des gènes du génome mitochondrial de A. gigas. 
 

Gene/élément Brin Position Taill
e 

Début Fin 

trnF H 1..68 69 - - 
rrnS H 69..1022 954 - - 
trnV H 1023..1093 71 - - 
rrnL H 1094..2779 168 - - 
trnL (TAA) H 2780..2853 74 - - 
nad1 H 2858..3829 972 ATG TA
trnI H 3831..3902 72 - - 
trnQ L 3903..3972 70 - - 
trnM H 3972..4040 69 - - 
nad2 H 4041..5085 104 ATG T* 
trnW H 5086..5154 69 - - 
trnA L 5156..5224 69 - - 
trnN L 5226..5298 73 - - 
OL L 5299..5334 36 - - 
trnC L 5335..5401 67 - - 
trnY L 5402..5472 71 - - 
cox1 H 5474..7030 155 GTG AG
trnS (TGA) L 7026..7097 72 - - 
trnD H 7101..7172 72 - - 
cox2 H 7177..7867 691 ATG T* 
trnK H 7868..7941 74 - - 
atp8 H 7943..8110 168 ATG TA
atp6 H 8101..8784 684 ATG TA
cox3 H 8784..9568 785 ATG T* 
trnG H 9569..9639 71 - - 
nad3 H 9640..9988 349 ATG T* 
trnR H 9989..10058 70 - - 
nad4L H 10059..10355 297 ATG TA
nad4 H 10349..11738 139 ATG T* 
trnH H 11739..11807 69 - - 
trnS (GCT) H 11808..11875 68 - - 
trnL (TAG) H 11876..11948 73 - - 
nad5 H 11949..13790 184 ATG TA
nad6 L 13787..14317 531 ATG TA
trnE L 14318..14385 68 - - 
cob H 14390..15530 114 ATG T* 
trnT H 15531..15602 72 - - 
trnP L 15603..15666 64 - - 
OH (control 
région) 

H 15667..16433 767 - - 

D’après Hrbek & Farias (2008). 

 

Diverses parties du génome mitochondrial sont employées pour comprendre l’histoire et la 

démographie des espèces vivantes ainsi que pour la conception d'amorces (Hrbek & Farias, 

2008). 

Figure 17 : Carte du génome mitochondrial de 
A. gigas (Hrbek & Farias, 2008). 

Génome 
mitochondrial 

de A. gigas 
(16433pb) 
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L’ADNmt contient une région dite de contrôle (non codante) d’environ 0,8 kb appelée D-loop 

chez les vertébrés (Avise et al., 1987). Elle est située entre les gènes ARNt-Pro et ARNt-Phe 

(Hrbek & Farias, 2008). Cette région régule les processus de réplication et de transcription de 

l’ADNmt (Avise et al., 1987 ; Chang & Clayton, 1986). Elle est particulièrement utile pour les 

analyses phylogéographiques à des échelles évolutives de quelques milliers ou quelques 

dizaines de milliers d’années (Ward et al., 1993). Le rôle fonctionnel réduit, et donc les faibles 

pressions sélectives sur cette séquence, font que quelques fragments de cette séquence évoluent 

plus vite que la moyenne de la molécule. Ils présentent alors un rythme exceptionnellement 

rapide de substitutions nucléotidiques et un niveau élevé de polymorphisme intraspécifique 

(Mcmillan & Palumbi, 1997 ; Pomacentridae et al., 2004). Certains auteurs (Aquadro & 

Greenberg, 1983 ; Vigilant et al., 1989) suggèrent que le rythme de l’horloge moléculaire de 

l’ensemble de la région de contrôle peut être de trois à cinq fois plus grand que celui du reste 

du génome mitochondrial. Néanmoins, même à l’intérieur de cette région quelque espèces de 

vertébrés ont montré une variabilité faible, voire nulle (Baker et al., 1994 ; Walker et al., 1998). 

Des petits fragments non codants sont aussi présents dans l’ADNmt. Leur rôle régulateur n’est 

pas clairement compris (Boore, 1999). 

 

b) ADN microsatellites 

A l’instar de l’ADNmt, les microsatellites ont été beaucoup utilisés dans les études d’écologie 

moléculaire et de génétique des populations (Duvernell et al., 2008 ; Edwards et al., 2008 ; 

Godinho et al., 2008 ; Schiffer et al., 2007 ; Schultz et al., 2008 ; Väli et al., 2008).  

Les microsatellites sont des séquences d’ADN polymorphes contenant des répétitions en 

tandem de motifs nucléotidiques (DeWoody & Avise, 2000) de 2 à 10 paires de bases (Hellberg 

et al., 2002 ; Treangen & Salzberg, 2013). Selon la longueur de la base répétée, on parle de 

microsatellites mono-, di-, tri-, tétra-, penta- et hexa- nucléotides. La structure des répétitions 

permet de distinguer trois types de microsatellites : (i) ceux qui contiennent un seul type d’unité 

répétée, (ii) ceux qui sont constitués d’au moins deux unités répétées différentes et (iii) ceux 

qui contiennent plusieurs interruptions à l’intérieur de la séquence (Urquhart et al., 1994). On 

les classe alors respectivement comme microsatellites "parfaits", "composés" et "imparfaits".  

Les microsatellites se rencontrent de manière abondante dans tout l’organisme des procaryotes 

et des eucaryotes (Treangen & Salzberg, 2013). Chez le nématode Pristionchus pacificus, ils 
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peuvent représenter jusqu’à 3,83% de tout le génome (Molnar et al., 2012). La plupart des 

microsatellites sont situés dans les régions non codantes (introns) (Li et al., 2017) avec toutefois 

une localisation possible dans les régions codantes. Chez l’anguille des marais (Monopterus 

albus), 1% des microsatellites sont localisés dans les régions codantes (exons) (Li et al., 2017). 

Les microsatellites ont un taux élevé de mutation spontanée qui chez l’homme est en moyenne 

de 1,2x10-3 par locus, par gamète et par génération (Weber & Wong, 1993). Ils constituent une 

source importante de polymorphisme génétique (DeWoody & Avise, 2000 ; Kashi et al., 1997). 

En génétique des populations, la plupart des microsatellites sont considérés comme des 

fragments d’ADN où les mutations sont neutres (Watkins, 2007). Ces marqueurs moléculaires 

peuvent être des éléments codants et de régulation de l’expression de gènes (Koshi & King, 

2006). 

De nombreux facteurs agissent sur la dynamique évolutive des microsatellites. Il s’agit entre 

autres du nombre de répétitions, la séquence du motif répété, la longueur de l’unité répétée, les 

séquences flanquantes, la présence d’imperfections, le taux de recombinaison et de 

transcription, l’efficacité du système de réparation et l’âge des individus (Castellanos-Gell, 

2012). 

Les microsatellites sont de petits fragments d’ADN qui s’amplifient facilement par PCR. Leur 

abondance, leur co-dominance, leur polymorphisme élevé et généralement neutre sont autant 

d’atouts qui justifient sa grande utilisation dans les études de génétique des populations. Ils 

jouent un rôle essentiel dans la reconstitution de l’histoire des migrations et de l’évolution des 

espèces. Ils permettent d'évaluer la diversité biologique à différents niveaux d’organisation 

(Edwards et al., 1992). Ces marqueurs moléculaires ont montré leur efficacité dans la 

détermination de la capacité dispersive des espèces à divers échelles géographiques (Araripe 

et al., 2013). Ils sont relativement faciles à développer et peuvent être analysés pour un coût 

modéré (Castellanos-Gell, 2012). Malgré le nombre élevé de microsatellites dans l’organisme, 

il a été montré que des individus peuvent être correctement identifiés avec huit loci et que la 

structure principale d’une population est visible avec deux loci hautement polymorphes 

(Arthofer et al., 2018). 
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3.3.3 Structure génétique et conservation des populations de H. 

niloticus et de A. gigas 

Les génomes mitochondriaux de la plupart des espèces d’Ostéoglossiformes sont 

complètement séquencés (Hrbek & Farias, 2008 ; Lavoué et al., 2011 ; Yue et al., 2006). Le 

génome mitochondrial complet de A. gigas est composé de 16 433 pb (GenBank EF523611) et 

celui de H. niloticus compte 16 551 pb (Genbank AP009498). Récemment, le génome complet 

de A. gigas a été séquencé (Vialle et al., 2018). Le séquençage de ces génomes ouvre la voie 

aux études moléculaires des populations de A. gigas et de H. niloticus (Hrbek & Farias, 2008 ; 

Vialle et al., 2018). La carte du génome mitochondrial d’Arapaima est présentée dans la Figure 

17 selon Hrbek et Farias (2008).  

L’une des rares études ciblant la génétique des populations naturelles de H. niloticus a été 

réalisée au Bénin (Hurtado et al., 2013). Huit microsatellites ont été utilisés. Des 

différenciations génétiques marquées ont pu être observées entre populations de différents 

bassins. Les obstacles à la dispersion semblent avoir isolé efficacement les populations de H. 

niloticus entre les trois bassins étudiés. Les cours d’eau qui communiquent lors des périodes 

de crue, ont présenté de faible différenciation génétique entre leurs populations. L’inondation 

semble donc faciliter le flux génétique entre les cours d’eau (Hurtado et al., 2013). 

Contrairement à H. niloticus, la génétique des populations de A. gigas a fait l’objet de plusieurs 

études dans une grande partie de son aire de distribution. Des marqueurs microsatellites et 

mitochondriaux ont été utilisés séparément ou les deux de façon associée (Garcia-Davila et al., 

2011 ; Hrbek et al., 2007, 2005 ; Santos et al., 2014 ; Vitorino et al., 2015). Les premières 

études de génétique des populations d’Arapaima ont été réalisées entre Iquitos (Pérou) et l'Etat 

du Macapà (Brésil) à partir de marqueurs mitochondriaux (ATPase et NADH). Sur un 

échantillon de 139 individus, 34 haplotypes des deux marqueurs concaténés séparés par 44 

sites de ségrégation ont été identifiés et la variabilité génétique des populations semble être 

attribuée à des facteurs anthropogéniques comme la surexploitation (Hrbek et al., 2005). Une 

étude, qui utilise des marqueurs microsatellites (Araripe et al., 2013), a montré un isolement 

génétique par la distance : plus les populations d’Arapaima sont éloignées, plus la 

différenciation génétique est grande entre elles. Le flux génétique entre populations séparées 

par de petites distances est donc important. Un système de génotypage multiplex de marqueurs 

microsatellites a permis d’étudier la variabilité génétique des populations naturelles 



60 

 

d’Arapaima dans la basse Amazonie dans le lac Sauaçu au Brésil. Une valeur d’hétérozygotie 

élevée (0,69) a été obtenue avec le nombre d'allèles par locus allant de 4 (AgCTm5) à 13 

(AgCAm2). La moyenne est de 8 allèles. Aucun des loci n'a présenté d'écarts significatifs à 

l'équilibre Hardy-Weiberg. Il n'y avait aucune paire de loci avec un déséquilibre de liaison 

significatif (Hamoy et al., 2008). A partir de 19 microsatellites, la variabilité génétique de 

populations sauvages et d’élevage d’Arapaima du Brésil révèle 146 allèles avec une moyenne 

de 7,68 allèles par locus et les populations sauvages présentent une plus grande diversité 

génétiques que les populations en captivité (Santos et al., 2014). 
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4 L’organisation séquentielle et les principales 

étapes du cycle de reproduction des Arapaimidae 

 

4.1 Maturité sexuelle  

4.1.1 Stades de maturation des gonades 

Les stades de maturation des gonades chez les Arapaimidae sont similaires à celles des autres 

téléostéens (Moreau, 1982 ; Núñez & Duponchelle, 2009). L’indice gonado-somatique (IGS) 

est souvent utilisé pour estimer la saison de reproduction des poissons. Il  ne convient pas pour 

des reproducteurs multiples comme A. gigas et H. niloticus (Núñez & Duponchelle, 2009).  

L’évolution de la gamétogenèse est cyclique chez les deux sexes (Moreau & Moreau, 1982 ; 

Núñez & Duponchelle, 2009) mais avec une période de reproduction assez étendue. La période 

de repos sexuel est caractérisée par la réduction importante du volume des gonades. Chez H. 

niloticus, la période de repos sexuel peut durer 4 mois. La spermiation et l’oviposition ne sont 

généralement possibles que 4 mois dans l’année (Moreau & Moreau, 1982). 

 

a) Chez la femelle : l’ovogenèse 

En fonction de leurs stratégies de ponte, les femelles de poisson sont classées en reproducteurs 

uniques annuels (exemple, certaines espèces Amazoniennes comme Pseudoplatystoma, 

Colossoma, Piaractus) ou en reproducteurs annuels multiples (comme dans le cas de 

Pygocentrus, Cichla, Arapaima, Osteoglossum, Heterotis) (Núñez & Duponchelle, 2009).  

Chez A. gigas et H. niloticus, les dynamiques ovariennes comportent cinq stades numérotés de 

1 à 5 (Tableau 5 et Figure 18) (Adite et al., 2006 ; Núñez & Duponchelle, 2009). Le 

développement des ovocytes comprend quatre stades numérotés de I à IV (Figure 18) (Núñez 

& Duponchelle, 2009). Les individus, n’ayant pas encore atteint l’âge de la première maturité 

sexuelle, ont des ovaires immatures (stade 1) contenant uniquement des ovogonies qui évoluent 

en ovocytes en prévitellogenèse (stade I) au moment de la première maturité sexuelle. Par la 

suite, les ovaires passent successivement par différents stades de maturation : stades 2, 3 et 4 
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correspondant respectivement à des ovocytes en début de vitellogenèse (stade II), en 

vitellogenèse avancée (stade III) et en fin de vitellogenèse prêt à être expulsés (stade IV). Les 

ovocytes en prévitellogenèse sont présents à tous les stades ovariens. On a un développement 

synchrone de lots d’ovocytes chez des femelles matures (Moreau & Moreau, 1982 ; Núñez & 

Duponchelle, 2009). Après la période de fraie, les ovaires deviennent flasques (stade 5) et 

contiennent encore des ovocytes aux stades II et III. Le passage des ovaires du stade 5 au stade 

2 marque le début d’un nouveau cycle de reproduction (Núñez & Duponchelle, 2009). 

Le développement des ovocytes et la croissance ovarienne des Arapaimidae sont similaires à 

ceux des reproducteurs uniques jusqu'aux stades III  et 3 (Núñez & Duponchelle, 2009). 

 

Tableau 5 : Stades de maturation et caractéristiques morphologiques des ovaires des 
Arapaimidae. 

Stade de 
l’ovaire 

A. gigas 
(Arantes et al., 2010 ; Flores, 1980 ; Núñez 

& Duponchelle, 2009) 

H. niloticus 
(Adite et al., 2006) 

1 

Petit ovaire laminaire et immature, de 
couleur rose, fortement attaché au péritoine, 
les ovocytes ne sont pas visibles ou sont vus 
comme de petits points blanchâtres 
dispersés dans l'ovaire 

Ovaire immature (juvénile) de 
couleur rose avec des ovocytes 
invisibles à l’œil nu 

2 

Ovaire un peu plus développé que les 
précédents, de petits ovocytes blanchâtres 
occupent la totalité de la gonade, couleur 
rose blanchâtre ou rose pâle 

Pré maturation – ovaire de cou-
leur jaune pâle avec des ovocytes 
visibles à l’œil nu 

3 

Ovaire développé, ovocytes ronds et tur-
gescents, vert clair dans la région 
postérieure et rose blanchâtre dans la partie 
antérieure 

Maturation avancée –ovaire très 
développé avec des ovocytes de 
couleur jaune orange 

4 

Ovaire complètement développé, couleur 
vert foncé, gros ovocytes ronds et tur-
gescents, vert foncé viables et de petits 
ovocytes en vitellogenèse, quelques petits 
ovocytes avortés jaune, rougeâtre et 
blanchâtre 

Ovaire mature avec des œufs au 
stade post vitellogenèse (diamè-
tre 2,5–3 mm) expulsables par 
pression abdominale 

5 

Ovaire flasque, sanglant, vert pâle à gro-
seille, il y a peu d'ovocytes viables et 
avortés intercalés dans un nouveau lot 
d’ovocytes en en vitellogenèse. 

Stade post fraie, l’ovaire devient 
flasque et ne contient presque 
plus d’ovocytes matures 
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Figure 18 : Evolution de la maturation des ovaires et ovocytes des Arapaimidae. 
Modifiée d’après Núñez & Duponchelle (2009). 
Il est considéré quatre stades de développement des ovocytes (A) et cinq stades ovariens (B). 
Ovaire d’Arapaima (C et D) et d’Heterotis (E). Ov : ovaire, Ovt : ovocyte, Ol : lamelle 
ovarienne. Des ovocytes à différents stades sont présents et continuent leur processus de 
maturation dans l’ovaire des femelles matures (A). 
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b) Chez le mâle : la spermatogenèse 

La spermatogenèse chez les poissons (Figure 19) est caractérisée par la production des 

spermatogonies primaires et secondaires, les spermatocytes, les spermatides et les 

spermatozoïdes (Moreau, 1982 ; Núñez & Duponchelle, 2009 ; Schulz et al., 2010). Tous ces 

stades de développement (Tableau 6) sont présents à la fois dans le testicule de H. niloticus 

que quelques semaines par an (Moreau, 1982). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 19 : Schéma d'une coupe testiculaire de poisson (A) (Schulz et al., 2010) et stades de 
maturation de testicule de A. gigas (B, C et D) (Chu-Koo et al., 2009 ; Núñez & Duponchelle, 
2009). 
L'épithélium germinal contient les cellules de Sertoli (SE) et les cellules germinales, délimitées 
par la lame basale (BL) et les cellules myoïdes péritubulaires (MY). Les cellules interstitielles 
de Leydig (LE) et les vaisseaux sanguins (BV) sont montrés. Spermatogonies de type A 
indifférenciées (Aund *, cellules souches), spermatogonies de type A indifférenciées (Aund), 
spermatogonies de type A différenciées (Adiff), spermatogonies de type B, spermatocytes 
primaires leptonique/zygotenique (L/Z), spermatocytes primaires pachyténique (P), 
spermatocytes diploténique /métaphase I (D/MI), spermatocytes secondaires /métaphase II 
(S/MII), spermatides précoces (E1), intermédiaires (E2) et finales (E3), spermatozoïdes (SZ). 
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Tableau 6 : Stades de maturation et caractéristiques du testicule des Arapaimidae. 

Stade du 
testicule 

A. gigas 

 (Núñez & Duponchelle, 2009) 

H. niloticus 

(Adite et al., 2006) 

I 

Immature : les testicules sont 
comme deux fils argentés ou 
translucides, plus minces et plus 
longs que les ovaires de stade 1 

Immature (juvénile) : testicule non 
développé consistant en un filament 
translucide 

II  

Maturation : les testicules sont plus 
longs, plus larges, souvent de 
section triangulaire ou circulaire et 
de couleur blanche à rosée. Les 
adultes au repos sont généralement 
à ce stade 

Maturation précoce : testicules de taille 
intermédiaire ayant une couleur jaune 
ou beige très claire 
Maturation avancée : grand testicule, 
couleur blanche opaque ou beige clair 
avec de nombreuses petites taches 
noires 

III  

Mûr : les testicules sont plus gros, 
plus pleins et complètement blancs. 
Sperme émis avec une légère 
pression sur l'abdomen 

Mûr : testicules complètement dévelop-
pés, expulses par pression abdominale, 
couleur blanc laiteux  

IV  
Testicules encore grands comme au 
stade III , mais flasques et comme 
vides 

Testicules post-fraie : flasques sans 
laitance 

 

 

4.1.2 Taille et âge des poissons à la première maturité sexuelle 

Chez H. niloticus, la taille de première maturité sexuelle observée chez certains poissons en 

Côte d’Ivoire est de 330 mm de LS chez la femelle et de 300 mm de LS chez le mâle (Kouakou 

et al., 2016). Au Benin, les femelles arrivent à maturité à partir de 499 mm de LS et un poids 

de 1,77 kg. Les mâles sexuellement matures pèsent 1,49 kg et ont 515 mm LS (Adite et al., 

2006). On a également décrit des Heterotis ayant atteint la maturité sexuelle à un poids compris 

entre 0,8 et 1 kg dans la rivière Kan en Côte d’Ivoire (Moreau, 1982) et d’autres se sont 

reproduits pour la première fois à des poids beaucoup plus importants (4 kg) en Centrafrique 

(Tillon, 1959). L’acquisition de la maturité est assez longue chez certains Heterotis (19 à 20 

mois) (Reizer, 1964; Tillon, 1959). A Madagascar, des Heterotis se sont reproduits pour la 

première fois à un âge compris entre 2 et 2,5 ans (Moreau, 1982). La maturité sexuelle semble 

intervenir plus tardivement en étang de pisciculture que dans le milieu naturel (Moreau, 1982). 

L’augmentation de la photopériode, l’installation de la saison des pluies et la diminution du pH 

accélèrent la maturation des gonades (Moreau, 1982). 
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L’âge de première maturité sexuelle chez les femelles et mâles de A. gigas se situe 

généralement à partir de 5 ans (Chu-Koo et al., 2009 ; Flores, 1980). La maturité sexuelle est 

précoce (à partir de 3 ans) lorsque les densités de A. gigas dépassent 32,3 individus/km2. A 

basse densité (4,45 individus/km2), la reproduction n’intervient pas avant 4 ou 5 ans (Arantes 

et al., 2010). Les poissons mâtures ont un poids supérieur à 40 kg (Bard & Imbiriba, 1986). 

Dans la rivière Solimoes (État d’Amazonas au Brésil), la taille de première maturité des 

femelles est comprise entre 157 et 164 cm LT (Arantes et al., 2010). Les femelles d’Arapaima 

dans le bassin de la rivière Tocantins au Brésil ont atteint la maturité sexuelle pour une taille 

plus faible (145-154 cm LS). Les mâles de cette population ont acquis la maturité à des tailles 

réduites, 115 à 124 cm LS (Godinho et al., 2005). Des tailles plus importantes ont été 

enregistrées chez les femelles à la réserve de Pacaya Samira au Pérou; 160 à 170 cm LS pour 

la première maturation sexuelle et 180 à 190 cm LS pour la taille de la première fraie (Flores, 

1980).  

Un résumé de la taille minimale de première maturité sexuelle des Arapaimidae est présenté 

dans le Tableau 7. 

 

Tableau 7 : Taille minimale de première maturité sexuelle des Arapaimidae suivant la longueur 
standard (LS), l’âge ou le poids. 

Espèce Sexe LS (cm) Age (mois) Poids (kg) 

A. gigas 
Mâle 115 

36 40 
Femelle 145 

H. niloticus 
Mâle 30 

19 0,8 
Femelle 33 

D’après Bard & Imbiriba (1986) ; Godinho et al. (2008) ; Kouakou et al. (2016) ; Moreau 
(1982) ; Reizer (1964). 

 

4.2 Période de reproduction et formation des couples 

En milieu naturel et en étang de pisciculture, la période de reproduction des Arapaimidae se 

situe généralement pendant les périodes de crue où les pluies sont abondantes (Depierre & 

Vivien, 1977 ; Nuñez et al., 2011 ; Reizer, 1964). Face aux effets du changement climatique 
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qui entraine des variations saisonnières, les périodes de reproduction sont susceptibles de varier 

d’une année à l’autre (Meisner & Shuter, 1992). 

Les périodes de reproduction de H. niloticus (Tableau 8) ont été déterminées à partir de 

l’analyse de l'IGS (Adite et al., 2006 ; Kouakou et al., 2016) ou sur la base d’observations 

directes (Depierre & Vivien, 1977 ; Moreau, 1982 ; Tillon, 1959). La saison de reproduction 

dure environ de 4 à 5 mois (Moreau, 1982). 

 

Tableau 8 : Période de reproduction de H. niloticus dans différentes régions de l’Afrique 

Pays Période de reproduction Références 

Centrafrique (Pisciculture) Mai à Septembre (Tillon, 1959) 

Côte d’Ivoire (Fleuve 
Agnéby) 

Juin à Août 
Novembre à Décembre 

(Kouakou et al., 2016) 

Bénin (Rivière Sô) Mai à Août (Adite et al., 2006) 

Cameroun (Fleuve Nyong) 
Avril à Juin 
Septembre à Octobre 

(Depierre & Vivien, 1977) 

 

Chez Arapaima, les reproductions continues sont observées en captivité avec une saisonnalité 

bien marquée (Flores, 1980 ; Nuñez et al., 2011). Dans le milieu naturel, la reproduction se 

produit essentiellement pendant la saison des pluies, à la photopériode la plus courte et à une 

température élevée. Au Pérou, un même couple de A. gigas s’est reproduit plusieurs fois au 

cours d’une année entre septembre et avril avec un maximum de décembre à avril au cœur de 

la saison des pluies. En saison sèche, les conditions environnementales sont favorables mais 

pas optimales à la survie des larves et des alevins. Une faible activité reproductive est observée 

d’avril à septembre où la photopériode est plus longue et la température plus basse (Nuñez et 

al., 2011).  

Les Arapaimidae sont considérés depuis longtemps comme une famille monogame qui forme 

des couples stables en période de reproduction (Castello & Stewart, 2010 ; Chu-Koo et al., 

2009 ; Moreau, 1982 ; Nuñez et al., 2011 ; Reizer, 1964 ; Tillon, 1959). Les mouvements des 

couples formés sont généralement synchronisés et on observe une absence de parade nuptiale 

avant l’accouplement (Reizer, 1964 ; Valladão et al., 2016). La possibilité de sexer Arapaima 

à partir d’un kit, mis au point sur la base de la détection de vitellogénine plasmatique (Chu-

Koo et al., 2009 ; Nuñez et al., 2011), permet d’isoler des couples dans de grands bassins 
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(>1000 m2) pour assurer naturellement la reproduction en captivité (Marre, 2011). L’absence 

de méthode de sexage fiable chez H. niloticus amène les pisciculteurs à utiliser un grand 

nombre de poissons matures dans les étangs de reproduction (Tillon, 1959). Trois cas de figure 

se présentent dans ces conditions pendant la période de reproduction : (i) tous les individus se 

reproduisent (Tillon, 1959), ce cas est rarement observé, (ii) aucune reproduction ne se produit, 

ce cas a été signalé par des pisciculteurs au centre-ouest de la Côte d’Ivoire ou (iii) certains 

poissons s’accouplent et d’autres qui n’ont pu s’accoupler restent isolés (Reizer, 1964).  

Il n’est pas exclu que les femelles de A. gigas soient polyandres (Dabbadie, 2002) puisque des 

tests de paternité réalisés à partir de marqueurs microsatellites sur des alevins produits par une 

femelle au cours d’une ponte ont révélé la présence d'allèles ne provenant pas uniquement du 

couple formé (Farias et al., 2015). Ces allèles supplémentaires sont non compatibles avec la 

monogamie chez cette espèce. 

 

4.3 Construction ou réaménagement de nid 

Arapaima et Heterotis ne sont pas des incubateurs buccaux contrairement aux autres espèces 

d’Ostéoglossiformes. Ils gardent leurs œufs dans un nid (Adite et al., 2006 ; IRD, 2008 ; 

Lévêque & Paugy, 1999 ; Rojas, 2005) dont la construction est annonciatrice d’une 

reproduction prochaine (Moreau & Moreau, 1982). Toutefois, pour des raisons inconnues, les 

œufs sont parfois portés à la bouche par des femelles de H. niloticus (Figure 20). Ces 

observations ont été faites chez plusieurs femelles d’Heterotis dans deux fermes piscicoles du 

centre et du centre-ouest de la Côte d’Ivoire. 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 20 : Œufs observés dans la bouche d’une femelle de H. niloticus dans une ferme 
piscicole du Centre de la Côte d’Ivoire. 

Œufs 
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Les nids sont construits pendant la saison de fraie qui correspond à la saison des pluies (Adite 

et al., 2005). En milieu naturel, les zones favorables sont les plaines inondées à de faibles 

profondeurs (15-30 cm) pour les besoins d’oxygénation des alevins après éclosion des œufs 

(Moreau, 1982 ; Nuñez et al., 2011). Les rives à pente raide et profonde ne conviennent pas à 

la confection des nids (Tillon, 1959). Le matériau utilisé par les reproducteurs pour réaliser les 

nids est composé essentiellement de la végétation arrachée dans le plan d’eau (Adite et al., 

2005 ; Depierre & Vivien, 1977 ; Lévêque & Paugy, 1999). La paroi du nid est en terre. Elle 

est munie d’une ouverture servant de passage aux géniteurs (Moreau, 1982). 

Les reproductions en étang sont obtenues en se rapprochant des conditions du milieu naturel. 

Pour ce faire, les pisciculteurs maintiennent, sur les bords des étangs, une présence permanente 

de la végétation (Reizer, 1964). Il est cependant constaté que la présence de végétation n’est 

pas une condition indispensable pour la confection des nids puisque des reproductions sont 

observées dans des étangs sans végétation (Nuñez et al., 2011 ; Tillon, 1959). Les reproducteurs 

utilisent les débris végétaux qu’ils trouvent dans le plan d’eau pour construire leur nid (Adite 

et al., 2006 ; Tillon, 1959) situé sur les limites des étangs. Ce sont des dépressions circulaires 

aménagées comparables à de petites cuvettes (Figure 21) (Lévêque & Paugy, 1999). Chez H. 

niloticus, le diamètre du nid varie généralement entre 100 et 150 cm et la profondeur de 30 à 

50 cm (Lévêque & Paugy, 1999 ; Moreau, 1982). Au Benin, des nids de 77 et 165 cm de 

diamètre et de profondeur comprise entre 40 et 86 cm sont observés (Adite et al., 2006). Chez 

A. gigas, les nids ont 40 à 50 cm de diamètre et une profondeur de 15 à 20 cm (Chu-Koo et al., 

2009 ; Rebaza Alfaro et al., 2003). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 21 : Nid de H. niloticus dans un étang piscicole au centre ouest de la Côte d’Ivoire 
On observe les débris végétaux utilisés pour la construction du nid de forme circulaire. 

Centre du nid 
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Des étangs de 2 ares avec une densité de 0,08 géniteurs/m2 sont suffisants pour obtenir des 

reproductions chez H. niloticus (Reizer, 1964 ; Tillon, 1959). 

Le nombre de nids actifs peut atteindre 51/hectare/mois en milieu naturel chez H. niloticus 

(Adite et al., 2006). En pisciculture, dans un étang de 2 ares contenant 9 reproducteurs 

d’Heterotis de sexe inconnu, 5 nids actifs ont été observés au même moment (Tillon, 1959).  

Les nids sont utilisés en étangs par les couples d’Heterotis deux à trois fois pendant trois ou 

quatre semaines d’intervalle. Avant d’être réutilisés, les nids sont réaménagés par les deux 

congénères (Moreau, 1982 ; Reizer, 1964). La sortie du nid pour regagner le centre de l’étang 

se fait presque toujours par le même chemin. Ce parcours est bien marqué en milieu naturel. 

Le trajet suivi par les reproducteurs d’Heterotis pour regagner les eaux profondes se remarque 

par le froissement de la végétation (Reizer, 1964). 

Chez les Arapaimidae, le nid est construit par les deux géniteurs (Moreau, 1982 ; Nuñez et al., 

2011). Il arrive que chez un couple de H. niloticus, l’un des reproducteurs soit plus actif que 

l’autre (Reizer, 1964). La surveillance du nid peut durer un à deux jours avant que se réalise 

l’accouplement et la fécondation. Les géniteurs se relayent à tour de rôle à l’intérieur du nid 

(Moreau, 1982). 

 

4.4 Ponte et fécondation des œufs 

La ponte des œufs peut intervenir immédiatement après la confection des nids (Moreau & 

Moreau, 1982). Elle peut se produire un peu plus tard entre 5 à 45 jours après la confection du 

nid. Certains nids sont construits puis abandonnés sans que des œufs y soient déposés (Tillon, 

1959).  

Une succession de ponte est observée pendant la saison de reproduction chez H. niloticus et A. 

gigas. Une femelle de H. niloticus peu pondre 2 à 7 fois. L’Intervalle entre les pontes est de 20 

à 33 jours (Moreau, 1982). La femelle de A. gigas peut pondre 4 à 5 fois par an (Lüling, 1964). 

Il a été montré que l’alimentation joue un rôle important dans la fraie de A. gigas en captivité 

(Nuñez et al., 2011). 
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La fécondité absolue qui est le nombre d’ovocytes matures dans l’ovaire est très faible chez les 

Arapaimidae (Adite et al., 2006 ; Kouakou et al., 2016; Moreau, 1982 ; Nuñez et al., 2011). Le 

Tableau 9 montre qu’elle est comprise entre 2 300 et 27 508 ovocytes chez H. niloticus. Dans 

1 g d’ovaire, on compte 81 à 149 ovocytes (Moreau, 1982). La fécondité absolue maximale de 

A. gigas a été observée en milieu naturel au Brésil. Elle varie entre 58 000 et 86 000 ovocytes 

(Bard & Imbiriba, 1986).  

 

Tableau 9 : Taille et fécondité chez H. niloticus 

  Valeurs minimales Valeurs maximales  

Pays Plan d’eau 
LS 

(mm) 
Poids 
(g) 

Fécondité 
absolue 

LS 
(mm) 

Poids 
(g) 

Fécondité 
absolue 

Références 

Bénin - 500 1 330 2 697 815 4 650 27 508 
(Adite et al., 
2006) 

Côte d’Ivoire  

Fleuve 
Agnéby 

595 - 5 424 780 - 25 591 
(Kouakou et 
al., 2016) 

Lac Kan 480 1 000 2 300 570 1 650 5 700 

(Moreau, 
1982) 

Lac Ayamé 550 1 500 4 200 790 4 700 12 000 
Centrafrique - 560 1 705 3 572 820 5 280 15 246 

Madagascar 
Lac Ivakoina 
Pangalanes 

450 750 3500 660 2400 8600 

 

 

Chez les Arapaimidae, la fécondation des œufs est externe. Elle est réalisée par le mâle après 

la ponte dans le nid (Marre, 2011 ; Moreau, 1982 ; Reizer, 1964). 

Après la fécondation, l’un des géniteurs reste constamment près du nid ou se place à l’intérieur. 

Sa présence et ses mouvements permettent de protéger les œufs et de garantir leur fertilité 

(Moreau, 1982). Cette phase dure 2 à 3 jours chez H. niloticus (Reizer, 1964). A la vue d’un 

danger, le géniteur s’éloigne du nid mais revient rapidement avec précaution. 

La taille des œufs varie entre 2,5 et 3 mm (Adite et al., 2006 ; Lévêque & Paugy, 1999 ; Moreau, 

1982). 

Les œufs de H. niloticus éclosent 2 jours après la ponte (Lévêque & Paugy, 1999). Le nombre 

d’alevins par ponte est d’environ 3 000 (Moreau, 1982). 

Au Pérou, pour l’espèce A. gigas, des fermes ont enregistré entre 100 et 5 000 alevins par 

couple au cours d’une ponte (Marre, 2011), entre 26 à 1063 alevins par femelle par an et un 

nombre maximal d’alevins (3941) pour une seule reproduction (Nuñez et al., 2011). Un 
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maximum de 11 000 alevins ont été obtenus en une ponte par une femelle dans les conditions 

d'élevage au Brésil (Bard & Imbiriba, 1986).  

 

4.5 Soins parentaux et différents stades de développement 

du poisson 

Un à deux jours après l’éclosion des œufs, les alevins d’Heterotis présents au fond du nid 

montent régulièrement à sa surface (Moreau, 1982 ; Reizer, 1964). Les alevins sortent du nid 

pour se promener à partir du 5e ou 6e jour en forme d’essaim de 30 cm de diamètre sous la 

protection des parents qui tournent autour d’eux soit en couple ou de façon isolée (Lévêque & 

Paugy, 1999 ; Moreau, 1982 ; Reizer, 1964; Tillon, 1959). Ces sorties promenades durent 3 à 

5 jours avant l’abandon définitif du nid. Face aux prédateurs ou aux intrus dans la zone de 

promenade, les parents se montrent agressifs (Reizer, 1964). Ils aident aussi les alevins à 

rechercher de la nourriture. Le groupe ne s’éloigne que de 2 à 3 m du nid. Le temps passé hors 

du nid augmente au fur et à mesure. Il est rare de voir deux essaims d’alevins se côtoyer (Reizer, 

1964). L’essaim d’alevins est animé d’un mouvement désordonné. Après la sortie définitive du 

nid, les alevins sont abandonnés. Dès ce moment et jusqu’à l’âge de 2 mois, ils sont très 

vulnérables, leur mortalité est très élevée  et peut atteindre 100% (Moreau, 1982). En conditions 

expérimentales, le taux de survie des alevins peut se situer entre 77 et 82% (Monentcham et 

al., 2010). Lorsque les alevins sont déplacés dans un autre étang, ils peuvent former plusieurs 

petits essaims et cela augmente leur survie (Reizer, 1964). Il semble que H. niloticus défende 

un territoire depuis la confection du nid jusqu’à l’abandon des alevins (Reizer, 1964). 

Chez A. gigas, la garde des alevins dure 20 jours en étang. Elle est assurée par les deux parents 

qui les aident à venir en surface pour respirer et les protègent des prédateurs (Bard & Imbiriba, 

1986 ; Chu-Koo et al., 2009). Dans le milieu naturel, les mâles protègent les alevins en restant 

près d'eux pendant environ 3 mois, se nourrissant dans l'environnement riche en nourriture des 

forêts inondées. Les adultes se séparent des juvéniles lorsque les niveaux d'eau diminuent. Ils 

regagnent tous les habitats plus bas des forêts inondées puis les canaux et les lacs de liaison 

(Castello & Stewart, 2010). Au stade larvaire, A. gigas est sensible à la prédation. La survie est 

voisine de 50% en élevage. Une fois ce stade franchi, l’espèce devient rustique (Marre, 2011).  
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Le taux de croissance des Arapaimidae compte parmi les plus élevés des poissons de 

pisciculture. Il  varie entre 10 à 15kg/an pour A. gigas et peut atteindre 10g/j chez H. niloticus 

(Tillon, 1959). En étang de pisciculture, la croissance est continue chez H. niloticus, alors qu’en 

milieu naturel, elle est plus faible en période de basses eaux à cause de l’inaccessibilité des 

plaines inondées qui offrent une variété d’aliments plus importante. Le mâle croît plus vite que 

la femelle en pisciculture (Tillon, 1959). H. niloticus présente une croissance allométrique 

(Ezekiel & Abowei, 2013) et l’embonpoint diminue avec l’âge (Moreau, 1982). 

Chez H. niloticus, le poisson est considéré comme juvénile lorsque sa longueur est < 300 mm, 

entre 300-500 mm il est subadulte et pour une longueur > 500mm, il est adulte (Adite et al., 

2005). Les individus adultes sont difficiles à manipuler (Tillon, 1959).  
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5. La régulation neuroendocrinienne de la 

reproduction chez les poissons téléostéens : 

hormones, gamétogenèse et comportement 

reproducteur 

 

5.1 Le Rôle de l’axe hypothalamo-hypophyso-gonadique 

Chez les poissons, les fonctions de reproduction, de la gamétogenèse au comportement sexuel, 

sont pour la plupart contrôlées par l’axe hypothalamo-hypophyso-gonadique (Labadie, 2004 ; 

Maruska & Fernald, 2011 ; Takahashi et al., 2016) (Figure 22).  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 22 : Représentation schématique de l’axe hypothalamo-hypophyso-gonadique.  
Modifiée d’après Baudiffier (2012). 
GnRH : Gonadotropin-Releasing Hormone (gonadolibérine), FSH : hormone folliculo-
stimulante, LH : hormone lutéinisante. 
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Sous l’effet des stimuli sensoriels tels que les facteurs environnementaux (Plant, 2015 ; Yang 

et al., 2017) et sociaux (K. P. Maruska & Fernald, 2011), l’hypothalamus est stimulé pour 

produire des neurohormones et des neurotransmetteurs. Les gonadolibérines (GnRH) produites 

par l’hypothalamus stimulent au niveau de l’hypophyse la synthèse de l'hormone lutéinisante 

(LH) et de l'hormone folliculo-stimulante (FSH) (Zohar et al., 2010). Ces deux gonadotropines 

vont, selon le sexe, stimuler la production de stéroïdes hormonaux dans les testicules ou les 

ovaires pour assurer la régulation de la gamétogenèse et stimuler la stéroïdogenèse. Un contrôle 

rétroactif des stéroïdes hormonaux est exercé sur les gonades ainsi que sur l’hypothalamus et 

l’hypophyse (Baudiffier, 2012 ; Labadie, 2004 ; Plant, 2015). 

 

5.2 Les hormones stéroïdiennes  

5.2.1 Synthèse et rôle des hormones stéroïdiennes dans la fonction 

de reproduction 

La stéroïdogenèse est un processus relativement conservé chez les vertébrés qui conduit à la 

biosynthèse des hormones stéroïdiennes à partir d’un précurseur commun, le cholestérol, par 

une série de réactions enzymatiques catalysées principalement par plusieurs cytochromes P450 

ainsi que par des hydroxysteroïde-déshydrogenases (HSDs). Chez les poissons, comme chez 

les autres vertébrés, elle se déroule principalement dans les gonades (testicules et ovaires), mais 

aussi dans le cerveau et les glandes inter- rénales (Baudiffier, 2012).  

Les principaux stéroïdes produits chez les poissons, la 11-kétotestostérone ou 11KT : 17 -

hydroxy-4-androstène-11,17-dione, la testostérone ou T : 17 -hydroxy-4-androstène-3-one et 

la 17 -estradiol ou E2 : 1,3,5,(10)-estratriène-3,17 -diol, jouent un rôle critique dans la 

différentiation sexuelle (Baudiffier, 2012 ; Devlin & Nagahama, 2002 ; Taranger et al., 2010 ; 

Zohar et al., 2010). Les hormones stéroïdiennes régulent le développement de types distincts 

de gonades (testicule ou ovaire), le cycle reproducteur (gamétogenèse, caractères sexuels 

secondaires, comportement sexuel) et la croissance (Baudiffier, 2012 ; Devlin & Nagahama, 

2002 ; Taranger et al., 2010 ; Zohar et al., 2010). Elles participent également à l’homéostasie 

générale de l’organisme des poissons (Baudiffier, 2012). 



76 

 

L’estradiol est la principale hormone sexuelle qui stimule, chez les femelles, l’ovogenèse, la 

synthèse de la vitellogénine (Vtg) et de la choriogénine dans le foie (Hara et al., 2016 ; Nelson 

& Habibi, 2013). Cette hormone stéroïdienne est synthétisée par les cellules folliculaires des 

ovocytes en développement au début de la vitellogenèse sous le contrôle de la FSH libérée dans 

le sang par l’hypophyse (Hara et al., 2016 ; Norris & Lopez, 2011).  

 

5.2.2 Les récepteurs œstrogéniques  

a) Rôle et différentes variantes des récepteurs œstrogéniques 

Les œstrogènes, hormones stéroïdiennes qui interviennent de manière critique dans les 

processus de reproduction des vertébrés, sont signalés principalement par l'intermédiaire de 

leurs récepteurs œstrogéniques intracellulaires (ERs). Les ERs appartiennent à une 

superfamille de récepteurs nucléaires qui agissent comme facteurs de transcription inductibles 

par un ligand. Les œstrogènes se lient aux récepteurs œstrogéniques intracellulaires et les 

activent. En l'absence de ligand, les ERs sont présents dans le cytoplasme (Nelson & Habibi, 

2013). 

Chez les espèces ovipares, les ERs sont principalement synthétisés dans le foie. (Nelson & 

Habibi, 2013 ; Unal et al., 2014). 

Plusieurs auteurs s’accordent sur l’existence de trois sous types distincts de ERs chez les 

poissons avec des nomenclatures assez variées (Choi & Habibi, 2003 ; Hawkins et al., 2000 ; 

Hawkins & Thomas, 2004 ; Marlatt et al., 2008 ; Métivier et al., 2002 ; Nelson & Habibi, 2013 

; Nelson & Habibi, 2010 ; Norris & Lopez, 2011 ; Sabo-Attwood et al., 2004). Ce sont : 

- ESR1= ER = ESR = ESRA = ESTRR = Era = NR3A1 = ERα appelé ER alpha ; 

- ESR2a = ER-I = ER a = ER 1 = ER  appelé ER gamma ou ER béta 1 ; 

- ESR2b = ER-II = ER b = ER 2= NR3A2 = ER  appelé ER béta ou ER béta 2. 

Chez la truite arc-en-ciel (Oncorhynchus mykiss), une deuxième forme d'ERα (ERα-2) a été 

décrite et existe probablement chez d'autres espèces (Nagler et al., 2007). Une seul forme 

d’ER  a été mise en évidence chez les mammifères (Couse et al., 1997).  

ERα est homologue chez les vertébrés. Chez les poissons, ER  partage une plus grande 

similarité avec les ER  des mammifères. Les ER  de poissons qui sont probablement issus de 
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la duplication de gènes, présentent plusieurs changements importants d'acides aminés et n'ont 

pas d'homologue chez les mammifères (Hawkins et al., 2000 ; Hawkins & Thomas, 2004). 

Les ERs ont une régulation spécifique suivant le sexe, le stade de la gamétogenèse, l’espèce et 

le type de tissu (Nelson, Wiehler, Cole, & Habibi, 2007). Par exemple, chez des femelles 

matures de Micropterus salmoides en période de vitellogenèse (Figure 23), l’expression de 

ERα prédomine dans le foie, les expressions de ER  et ER  prédominent dans l’ovaire (Sabo-

Attwood et al., 2004). Chez les mammifères, ERα est assez largement exprimé dans l’ensemble 

de l’organisme, tandis que ER  présente la plus forte valeur d’expression dans les ovaires, les 

poumons et la prostate (Couse et al., 1997). L'une des raisons de la différence observée entre 

les sexes peut être due à des niveaux d'expression différents des sous-types d’ERs. En effet, 

l'expression des ERα est plus élevée chez les femelles que chez les mâles, alors que l'expression 

des ER -I et des ER -II est similaire entre les deux sexes (Nelson & Habibi, 2010). De plus, 

l'expression des ERα fluctue chez les femelles, étant plus élevée chez les femelles en 

vitellogenèse avancée que chez les femelles en début de vitellogenèse. L'ERα est induit par 

l’estradiol et son augmentation chez les femelles correspond à une période d'augmentation de 

l’estradiol circulant (Nelson et al., 2007). Les formes ER  ont une plus grande affinité pour 

l’estradiol que les formes ERα. Il est probable que les formes ER  et ER  agissent comme des 

capteurs de l’E2. Ainsi, à mesure que les taux d'E2 augmentent, on a une induction de 

l'expression de l'ERα et de la Vtg (Genovese et al., 2014 ; Nelson & Habibi, 2013). Il existe de 

ce fait, une relation étroite entre la régulation positive de ERα et l'induction de la synthèse de 

Vtg chez les poissons (Choi & Habibi, 2003 ; Marlatt et al., 2008 ; Nelson et al., 2007). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 23 : Niveau d’expression des ERs chez les femelles de Micropterus salmoides en début 
de vitellogenèse. D’après Sabo-Attwood et al., (2004). 
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b) Structure et domaines des récepteurs œstrogéniques 
Les ERs, comme la plupart des récepteurs nucléaires, contiennent cinq domaines avec des  

fonctions distinctes (Aranda & Pascual, 2001 ; Nelson & Habibi, 2013 ; Sabo-Attwood et al., 

2004) (Figure 24). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
 
 
 
 
 
 
 
Figure 24 : Structure des récepteurs d’estrogène. 
Le domaine A/B contient la 1ère fonction d’activation (AF-1), DBD ou domaine C est le 
domaine de liaison à l’ADN avec la « boite P » à la base du premier « doigt de zinc », la « boite 
D » à la base du second « doigt de zinc » et une extension COOH-terminale (CTE), le domaine 
D constitue un site d’interaction avec des protéines co-répresseurs et favorise la rotation du 
DBD, le domaine E ou domaine de liaison au ligand (LBD) avec 12 hélices α se lie à l’estradiol 
(E2) et contient la 2e fonction d’activation (AF-2), le début du domaine F marque la fin de la 
2e fonction d’activation. 
Modifiée d’après (Aranda & Pascual, 2001). 
 

La région N-terminale des ERs (A/B) est la région la plus variable entre les différents ERs. 

Cette région permet de générer plusieurs isoformes d’ERs à partir d’un même gène. Il contient 

la première fonction d'activation (AF1) et contribue à une action spécifique des isoformes 

(Aranda & Pascual, 2001). La région A/B peut être phosphorylée par la protéine kinase activée 

par un mitogène (MAPK) sur des résidus sérine (Kato et al., 1995).  
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Le domaine C de l'ER est également connu sous le nom de domaine de liaison à l'ADN (DBD). 

Cette région est le domaine le plus conservé  entre les ERs de différentes espèces avec 9 

cystéines (Figure 25) (Aranda & Pascual, 2001 ; Sabo-Attwood et al., 2004). Ce domaine 

comprend deux « doigts de zinc » couvrant 60 à 70 acides aminés et une extension COOH-

terminale (CTE) contenant les boîtes dites T et A (Figure 24). La reconnaissance de l’ADN 

est obtenue au niveau de la « boîte P » du DBD à la base du premier « doigt de zinc » et la 

« boîte D », un domaine à la base second « doigt de zinc », est impliquée dans la dimérisation 

des récepteurs (Aranda & Pascual, 2001). ERα et ER  (Cowley et al., 1997) ou différentes 

isoformes de ER  (Leung et al., 2006) sont capables de former des hétérodimères fonctionnels 

sur l’ADN. 

 

alpha   CAVCSDYASGYHYGVWSCEGCKAFFKRSIQGHNDYMCPATNQCTIDRNRRKSCQACRLRKCYEVGM 253 

gamma   CAVCQDYASGYHYGVWSCEGCKAFFKRSIQRHNDYICPATNQCTIDKNRRKSCQACRLRKCNEVGM 223 

beta    CAVCHDYASGYHYGVWSCEGCKAFFKRSIQGHNDYICPATNQCTIDKNRRKSCQACRLRKCYEVGM 246 

 

Figure 25 : Séquences du noyau des DBD des récepteurs œstrogéniques alpha, beta et gamma 
de Micropterus salmoides. D’après Sabo-Attwood et al. (2004). 
Les 9 cystéines de chaque domaine de liaison à l’ADN (DBD) sont en gris, la boîte P impliquée 
dans la reconnaissance de l’ADN est en soulignement simple, la boîte D impliquée dans la 
dimérisation du récepteur est doublement soulignée, les chiffres indiquent la position de l’acide 
aminé terminal de la DBD dans le récepteur. 
 

La séquence flanquante D mal conservée confère souvent des signaux de localisation nucléaire. 

Cette région favorise la rotation du DBD (Aranda & Pascual, 2001 ; Giguère, 1999) et constitue 

un site d’interaction avec des protéines co-répresseurs (Kumar et al., 2011). 

C'est dans la région E désignée comme région de ligand (LBD) que le ligand (E2) se lie pour 

induire la seconde fonction d'activation (AF-2) située dans la partie C-terminale de cette région 

(Aranda & Pascual, 2001 ; Kato et al., 1995). AF-2 est un domaine bien conservé. La LBD est 

composée de douze hélices α (H1 à H12) liées par un demi-tour entre H5 et H6 (Aranda & 

Pascual, 2001). 

Les ERs contrairement à d’autres récepteurs nucléaires contiennent une région C-terminal 

désignée par F qui commence à la fin de l'AF-2. Aucune fonction spécifique n'a encore été 

attribuée à cette région chez les poissons (Aranda & Pascual, 2001 ; Nelson & Habibi, 2013). 

Chez l’homme, il a été montré que le domaine F de l’ERα module sélectivement son activité 
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et ses interactions avec d'autres protéines (Koide et al., 2007) et intervient dans la dimérisation 

des récepteurs (Arao & Korach, 2008). 

 

5.3 La vitellogénine 

5.3.1 Rôle et distribution tissulaire de la vitellogénine chez les 

téléostéens 

La vitellogénine (Vtg) est un précurseur des protéines du jaune de l’œuf (vitellus) chez les 

femelles de presque toutes les espèces ovipares, y compris les poissons, les amphibiens, les 

reptiles, les oiseaux, la plupart des invertébrés et l'ornithorynque (Wallace et al., 1990 ; Zhang 

et al., 2015). C’est une phospholipoglycoprotéine de 200 à 700 kDa généralement (Wang et 

al., 2010) homologue fonctionnel des apolipoprotéines (Avarre et al., 2007 ; Li  et al., 2003) qui 

joue un rôle essentiel dans le développement de l’embryon et la survie des larves.  

Même si la Vtg est la protéine associée à la reproduction des femelles (Zhang et al., 2015), les 

substances mimétiques des œstrogènes naturels, appelés xénoestrogènes (nonylphenol, 

génistéine), peuvent activer son expression chez les mâles, en induisant une perturbation 

endocrinienne (Arukwe & Røe, 2008 ; Bennetau-Pelissero et al., 2004 ; Dugué et al., 2008 ; 

Genovese et al., 2014 ; Gontier-Latonnelle et al., 2007 ; Ndiaye et al., 2006). Ainsi, pour suivre 

les pollutions du milieu aquatique à l’estradiol, la Vtg est recherchée chez les mâles de 

vertébrés ovipares qui y vivent. 

En somme, les caractéristiques générales de la Vtg chez les vertébrés ovipares (Hara et al., 

2016) peuvent être résumées de la manière suivante : 

- c’est une protéine spécialement exprimée par les femelles durant la vitellogenèse ; 

- l’administration d’estrogènes aux mâles ou aux juvéniles des deux sexes conduit à 

l’expression de la Vtg ; 

- c’est une macromolécule complexe composée d’acides aminés, de glucides, de lipides 

et de phosphore avec des éléments de liaison comme le calcium, le fer et le zinc ; 

- c’est un précurseur des protéines du jaune d’œuf ou plus généralement du vitellus. 
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Chez les vertébrés, les Vtg sont synthétisées et secrétées principalement par le foie sous le 

contrôle du 17 -estradiol. Transportées par le sang, elles sont absorbées dans les ovocytes par 

endocytose médiée par des récepteurs (Dominguez et al., 2012 ; Hara et al., 2016 ; Prat et al., 

1998 ; Ndiaye et al., 2006). Une fois dans l’ovaire, les Vtg sont clivées en protéines vitellines 

nécessaires au développement embryonnaire (Avarre et al., 2007 ; Hara et al., 2016 ; Prat et 

al., 1998) (Figure 26). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 26 : Régulation de la vitellogenèse et de la choriogenèse chez les Salmonidae 
D’après Hara et al. (2016). FSH : hormone folliculo-stimulante. 
 

La synthèse de la Vtg dans le foie de poisson fournit un critère d'évaluation physiologiquement 

pertinent de l'activation de l'ER (Nelson & Habibi, 2013). Le dosage de sa concentration dans 

le sang permet de connaitre le stade de maturité des gonades (Baumann et al., 2013 ; 

Chatakondi & Kelly, 2013). Des méthodes basées sur la détection de Vtg plasmatique chez les 

individus adultes ayant acquis la maturité sexuelle permettent de sexer des poissons, 

particulièrement ceux ne présentant pas de dimorphisme sexuel. Un anticorps anti Vtg de A. 

gigas a été mis au point par une équipe de l’IRD pour réaliser le sexage de cette espèce. Un kit 

de sexage a été développé à cet effet (Nuñez, 2008 ; Chu-Koo et al., 2009). 
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Les Vtgs permettent de donner des propriétés « pélagiques » ou « benthiques » aux œufs par 

un mécanisme faisant appel à l’osmorégulation (Finn & Kristoffersen, 2007) qui modifie leur 

densité. Elles jouent également un rôle dans la défense immunitaire des femelles matures et 

des embryons. En effet, certains auteurs (Wang et al., 2011 ; Zhang et al., 2015) ont montré 

que les peptides provenant du clivage des protéines vitellines possédaient une activité 

antimicrobienne. 

La concentration sanguine en Vtg augmente dès la prévitellogenèse et atteint des niveaux 

élevés durant la vitellogenèse (Xu, 2016). Elle est principalement exprimée dans le foie (Zhong 

et al., 2014) mais on la détecte également dans des tissus non hépatiques avec des niveaux 

inférieurs à 10% de celui du foie (Wang et al., 2005). On retrouve la Vtg dans le sang (Chu-

Koo et al., 2009 ; Ndiaye et al., 2006 ; Nuñez, 2008), dans l’ovaire (Kong et al., 2014 ; Wang 

et al., 2005 ; Wang et al., 2010), le mucus (Arukwe & Røe, 2008 ; Genovese et al., 2014 ; 

Meucci & Arukwe, 2005 ; Moncaut et al., 2003), dans le cœur, le rein, la rate, la peau, les 

muscles, les branchies, les yeux, le cerveau et les nageoires (Zhong et al., 2014). 

 

5.3.2 Domaines et variantes de la vitellogénine 

Un taux élevé (pouvant atteindre 79%) de domaines de la Vtg est conservé chez les téléostéens. 

Les alignements réalisés entre les séquences de Vtg de téléostéens et les autres vertébrés se 

révèlent le plus souvent faibles (Wang et al., 2010). Le génome des poissons peut contenir 

jusqu’à 20 copies de gènes codant des vitellogénines comme c’est le cas chez Oncorhynchus 

mykiss (Trichet et al., 2000). 

D’une manière générale, la Vtg de poisson consiste de façon successive, en un peptide signal, 

une chaîne lourde de lipovitelline (LvH ou LvI), un domaine phosvitine riche en sérine 

phosphorylée (Pv), une chaîne légère de lipovitelline (LvL ou LvII), une composante ’-C et 

une région codante C-terminale (CT) (Hara et al., 2016 ; Hiramatsu et al., 2006 ; Zhang et al., 

2015). 

La Lv est le principal produit de dégradation de la Vtg, que contient le jaune d'œuf et sa teneur 

en lipides avoisine les 20% de sa masse. C’est un dimère constitué de deux polypeptides LvH 

et LvL. La Lv est riche en divers types d'acides aminés et de lipides, sources nutritionnelles 

essentielles pour l'embryon (Hara et al., 2016). Le domaine Lv de la Vtg sert de site de liaison 

aux récepteurs (Li et al., 2003). 
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La Pv est une phosphoprotéine riche en phosphosérine (Wang et al., 2005 ; Wang et al., 2010) 

avec environ 10% de phosphore et la sérine représente environ 50% des acides aminés (Hara 

et al., 2016). Cette composition particulière rend les Vtg solubles dans le plasma et leur 

structure demeure stable (Finn, 2007 ; Yilmaz et al., 2015). La Pv fournit l’essentiel des 

éléments minéraux nécessaires au développement osseux (Hiramatsu et al., 2006) et jouerait 

un rôle critique dans l'immunité des embryons du poisson zèbre en inactivant certains microbes 

auxquels elle se lie (Wang et al., 2011).  

Le domaine ’-C et CT sont riches en cystéines qui forment des ponts disulfures, ce qui peut 

stabiliser le repliement et la dimérisation des Vtg, évitant ainsi des protéolyses inappropriées 

ou prématurées (Williams et al., 2014 ; Xu, 2016).  

Trois formes de Vtg sont identifiées chez de nombreuses espèces (Schilling et al., 2015 ; 

Williams et al., 2014 ; Yilmaz et al., 2015). Elles sont reparties en deux groupes : l’une 

complète et l’autre incomplète (Figure 27). La Vtg complète comprend les cinq domaines à 

savoir la LvH, Pv, LvL, ’-C et CT. Elle compte deux variantes, la VtgA et la VtgB qui ont 

des poids moléculaires plus ou moins proches. La Vtg incomplète désignée par VtgC ne 

possède pas de Pv, de domaines ’-C et CT (Hara et al., 2016 ; Hiramatsu et al., 2006 ; Yilmaz 

et al., 2015). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 27 : Représentation de la structure des VtgA, VtgB et VtgC, d’après Hara et al. (2016) 
; Hiramatsu et al. (2006). Les deux formes de Lipovitelline (LvH et LvL) sont présentes dans 
toutes les formes de Vtg. La phosvitine (Pv), la composante ’-C et la région non codante C-
terminale (CT) sont absents dans la VtgC. 
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Ces trois formes de Vtg n’ont pas été détectées chez toutes les espèces (Finn & Kristoffersen, 

2007 ; Hara et al., 2016 ; Williams et al., 2014) (Tableau 10). Chez A. gigas par exemple, deux 

Vtg ont été purifiées par une méthode immuno enzymatique (Vtg1 de 184 kDa et Vtg2 de 112 

kDa). La Vtg1 de A. gigas qui a un taux plus élevé dans le sang que la Vtg2 (Chu-Koo et al., 

2009 ; Dugué et al., 2008) a été utilisée pour développer un anticorps spécifique anti Vtg 

d’Arapaima dans le but de sexer des femelles matures. 

 

Tableau 10 : Masses moléculaires de divers types de vitellogénine chez les téléostéens. 

Espèces de poisson VtgA VtgB VtgC 

Verasper moseri 500 – 520 kDa 520 – 550 kDa - 

Pagrus major 610 kDa 610 kDa 340 kDa 

Acanthogobius 

flavimanus 
530 kDa - 320 kDa 

Gambusia affinis 600 kDa 600 kDa 400 kDa 

Oryzias latipes 570 kDa - 410 kDa 

Morone americana 532 kDa 532 kDa 426 kDa 

Mugil cephalus 570 kDa 580 kDa 335 kDa 

D’après Hara et al. (2016)  

 

La nomenclature pour désigner les différentes variantes de Vtg est assez diversifiée (Figure 

28) et a connu des évolutions (Finn & Kristoffersen, 2007 ; Hara et al., 2016 ; Williams et al., 

2014 ; Yilmaz et al., 2016). Les correspondances entre nomenclatures largement adoptées 

actuellement sur la Vtg (Yilmaz et al., 2016) sont : 

- vtgAa = VtgAa = vtg1 = vtgI = vga = Vtg1 = VtgI = VtgA ; 

- vtgAb = VtgAb = vtg2 = vtgII = vgb = Vtg2 = VtgII = VtgB ; 

- VtgC. 

  



85 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 28 : Nomenclature de la Vtg chez divers espèces de téléostéens (Hara et al., 2016). 
LvH et LvL : Lipovitelline H et L, Pv : phosvitine, la composante ’C et la région non codante 
C terminale (CT). 
 
 

5.3.3 Les familles de récepteurs à la vitellogénine 

Les récepteurs de la vitellogénine (VtgR) des téléostéens, situés sur la membrane des ovocytes, 

d’environ 100 kDa, se classent parmi les récepteurs de lipoprotéines de très basse densité 

(VLDLR) appartenant à la superfamille des récepteurs de lipoprotéines de basse densité 
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(LDLR) (Li et al., 2003 ; Mizuta et al., 2013 ; Pousis et al., 2012 ; Xu, 2016). Les membres de 

la superfamille des LDLR (Figure 29) se lient à divers ligands et sont impliqués dans le 

métabolisme des lipides chez les vertébrés et les invertébrés (Mushirobira et al., 2015 ; Reading 

et al., 2014 ; Wang et al., 2017).  

 

 

 
 
 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 29 : Arbre phylogénétique présentant les récepteurs de la superfamille des LDLR 
 (Mushirobira et al., 2015). 
LDLR : récepteur de lipoprotéines de basse densité, VLDLR : récepteur de lipoprotéines de 
très basse densité, LRP : protéine liée au LDLR, Vtg : vitellogénine, VtgR : récepteur de la 
Vtg. 
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Les VtgR jouent un rôle important dans la reproduction des poissons. Ce récepteur a pour 

fonction de permettre l’incorporation de la Vtg dans les ovocytes par endocytose médiée 

(Dominguez et al., 2014 ; Hara et al., 2016 ; Hiramatsu et al., 2006). A la suite de l’endocytose, 

les VtgR sont recyclés (Hara et al., 2016 ; Hiramatsu et al., 2006). C’est le domaine lipovitelline 

des Vtg qui sert de site de liaison aux récepteurs (Hiramatsu et al., 2001). 

Les récepteurs de la vitellogénine sont conservés au niveau structural chez de nombreuses 

espèces (Dominguez et al., 2012 ; Li et al., 2003 ; Pousis et al., 2012 ; Prat et al., 1998 ; Xu, 

2016). Ils ont un peptide signal suivi de huit domaines (Figure 30) : (i) les domaines de liaison 

du ligand ou LBD, (ii) les domaines précurseurs du facteur de croissance épidermique (EGF) 

avec trois répétitions EGF1 (A), EGF2 (B) et EGF3 (C) riches en cystéines, (iii) cinq motifs de 

quatre acides aminés de type YWTD (exemple de Micropterus salmoides) entre EGF2 et 

EGF3, (iv) le domaine de O-glycosylation riche en Sérine et Thréonine, (v) le domaine 

transmembranaire ou T et (vi) le domaine cytoplasmique. Le domaine O-glycosylation qui 

permet une stabilité des VtgR à la surface de la cellule (Magrané et al., 1999) n’est pas toujours 

présent dans tous les récepteurs de Vtg (Mizuta et al., 2013 ; Pousis et al., 2012). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 30 : Représentation schématique de la structure d’un récepteur de vitellogénine, 
Modifiée d’après Dominguez et al. (2012) ; Prat et al. (1998). 
EGF : facteur de croissance épidermique, LBD : Domaine de liaison au ligand. 

 

Le Ligand Binding Domain (LBD), qui contrôle les interactions entre le récepteur et le domaine 

Lv de la Vtg, est composé de plusieurs répétitions se liant au ligand (LBR) riche en cystéines. 

Différentes formes de Lv impliquent différentes affinités pour les LBD. Par exemple, chez 

Oreochromis aureus, où la LBD compte 8 LBR, LBR 5 se lie à l’apolipoprotéine E (apoE), 

LBR 2-7 se lient à apoB et LBR 1-3 se lient à la Vtg (Li et al., 2003). Chaque LBR compte 
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environ 40 acides aminés (Li et al., 2003) dont 6 cystéines (Li et al., 2003 ; Luo et al., 2013). 

Le nombre de LBR varie selon les différents récepteurs. Le LDLR des poissons téléostéens 

comme chez Oncorhynchus clarki contient sept LBR (Luo et al., 2013), alors que le récepteur 

des lipoprotéines de très basse densité (VLDLR) ou VtgR chez les vertébrés ont huit LBR 

(Dominguez et al., 2012 ; Li et al., 2003 ; Mizuta et al., 2013 ; Prat et al., 1998 ; Xu, 2016). 

Certains LDLR ont plus de 30 LBR (Li et al., 2003). 

Des espèces de poisson peuvent posséder jusqu’à quatre VtgR comme c’est le cas chez Morone 

americana. Les VtgR de cette espèce, situés sur la membrane des ovocytes, se lient à la VtgA 

et la VtgB et non à la VtgC (Reading et al., 2011). 

La LR8, avec 8 LBR, a été longtemps considérée comme la seule VLDLR capable de se lier 

aux Vtg au niveau de la membrane des ovocytes des vertébrés (Reading et al., 2014). Ce 

récepteur compte deux sous types issus d’un épissage alternatif (Chen et al., 2016) : un sous 

type avec la présence du domaine O-glycosylation (LR8+) et l’autre sans le domaine O-

glycosylation (LR8-). 

Depuis quelques années, un nouveau VtgR appelé LRP13 ou LR13+1 a été identifié chez 

plusieurs espèces de téléostéens comme Morone saxatilis, M. americana, Cynoglossus 

semilaevis, Oryzias latipes et Oncorhynchus clarki (Mushirobira et al., 2015 ; Reading et al., 

2014 ; Wang et al., 2017) avec 13 LBR dans le LBD au niveau de l’extrémité N-terminale et 

un LBR dans la LBD au niveau de l’extrémité C-terminale (Hiramatsu et al., 2013). Deux gènes 

de LRP13 ont été observés chez Cynoglossus semilaevis (Wang et al., 2017). Des LRP 

d’espèces initialement annotés LRP1, LRP1B et LRP2 ont été reannotés LRP13 dans la base 

de données NCBI au regard de leur séquence en acides aminés et de leur expression (Figure 

31) (Wang et al., 2017). 

Les VtgR sont exprimés de façon prédominante dans l’ovaire et de façon modérée dans les 

tissus non ovariens comme le cerveau, l’intestin et les branchies (Mizuta et al., 2013 ; Xu, 

2016). LR8+ est exprimé fortement dans les tissus somatiques et LR8- est exprimé 

principalement dans l’ovaire (Mizuta et al., 2013 ; Pousis et al., 2012). LRP13 est 

exclusivement exprimé dans l’ovaire (Wang et al., 2017). Le taux de VtgR est élevé dans les 

ovocytes au cours de la prévitellogenèse, suivi d'une diminution progressive dans les ovocytes 

en vitellogenèse  (Li et al., 2003 ; Luo et al., 2013 ; Mushirobira et al., 2015 ; Pousis et al., 

2012 ; Xu, 2016). En fin de vitellogenèse, les VtgR deviennent à peine détectables (Mizuta et 

al., 2013) et les niveaux de E2 et Vtg augmentent (Pousis et al., 2012).  
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Figure 31 : LRP1, LRP1B et LRP2 re-annotés LRP13, d’après (Wang et al., 2017) 
LRP : protéine liée au LDLR. 

 

 

5.4 La choriogénine 

L’enveloppe vitelline des téléostéens est composée de deux couches (Figure 32) : une couche 

externe (Zre) et une couche interne (Zri). La couche interne encore appelée chorion est formée 

de quatre sous couches L1, L2, L3 et L4 (Murata et al., 2014). 

La Choriogénine (Chg) est une glycoprotéine (Lee et al., 2002) identifiée comme un nouveau 

précurseur (Hara et al., 2016) des glycoprotéines du chorion (ChG). Les composantes majeures 

de la ChG (ChG1, ChG2 et ChG4) jouent un rôle interactif important avec le sperme pendant 

la fécondation (Murata et al., 2014).  

La Chg a été purifiée chez plusieurs espèces de poissons, entre autres, Oryzias latipes (Ishibashi 

et al., 2016 ; Lee et al., 2015 ; Yu et al., 2006), Salmo salar (Celius & Walther, 1998), 

Oncorhynchus masou (Fujita et al., 2002), Gadus morhua (Fujita et al., 2009) et Menidia 

beryllina (Brander et al., 2012). Elle comprend trois sous types : la ChgH de poids moléculaire 

beaucoup plus importante que la ChgL (Fujita et al., 2002 ; Yu et al., 2006) et la ChgH-minor 

(Ishibashi et al., 2016 ; Kawaguchi et al., 2010 ; Yamaguchi et al., 2015). ChgH et ChgH-minor 

sont les précurseurs de ChG1 et ChG2. ChgL est le précurseur de ChG4 (Yamaguchi et al., 

Bos taurus comme-LRP1 (Genbank XP_00358806.2) 

Mus musculus comme-LRPB isoforme X2 (Genbank XP_006509298.1) 

Gallus comme-LRP1 isoforme X4 (Genbank XP_427861.4) 

Salmo salar comme-LRP1B (Genbank XP_014002482.1) 

Danio rerio LRP2 (Genbank XP_707254.3) 

Takifugu rubripes comme-LRP (Genbank XP_01161374.1 

Cynoglossus semilaevis comme-LRP2 (Genbank XP_008333985.1 

Oryzias latipes LRP1B (Genbank XP_011478083.1) 

Larimichthys crocea comme-LRP isoforme X4 (Genbank XP_010736794.1) 
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2015). La Chg est l’homologue de la protéine de la zone pellucide des mammifères (Fujita et 

al., 2002 ; Yu et al., 2006). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 32 : Schématisation du chorion ovarien de Acipenser transmontanus, d’après Murata 
et al. (2014). 
Zre : couche externe du chorion, Zri : couche interne du chorion, Al  : couche adhésive 
probablement équivalent à Zre, TC : cellules de thèque, BL : lame basale, GC : cellules de la 
granulosa, FE : épithélium folliculaire, CPM : membrane cytoplasmique, mv : microvillosités, 
CG : granulés corticaux, PG : granulés de pigment. 

 

Comme la Vtg, la Chg est synthétisée et sécrétée par le foie en réponse à la stimulation par 

l'E2. Elle est transportée dans le sang jusqu’à l’ovaire pour y être incorporée (comme indiqué 

précedemment dans la Figure 26) et former l’enveloppe interne des œufs (Hara et al., 2016 ; 

Yu et al., 2006). Il a été découvert chez Acipenser transmontanus que les glycoprotéines du 

chorion sont exprimées à la fois dans le foie, les ovocytes et les cellules folliculaires de l’ovaire 

(Murata et al., 2014).  

Non seulement, la Chg joue un rôle clé dans le processus d'ovogenèse, mais au même titre que  

la Vtg elle est également utilisée comme biomarqueur de l’exposition aux estrogènes (Brander 

et al., 2012 ; Hara et al., 2016 ; Ishibashi et al., 2016). On détecte plus facilement la Chg que 

la Vtg chez des poissons mâles induits avec de faibles doses d’estradiol (Celius & Walther, 

1998 ; Lee et al., 2002 ; Yu et al., 2006). 
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Les Chg possèdent un peptide signal, un domaine répétitif de séquence d’acides aminés et un 

domaine non répétitif (Figure 33). La ChgH de certaines espèces ne possède que le domaine 

non répétitif ; c’est le cas de Danio rerio et Salmo salar (Lee et al., 2002). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 33 : Structure de la choriogénine H de certains téléostéens, d’après Lee et al. (2002). 
Les chiffres représentent la position des acides aminés. La choriogénine comprend deux 
domaines qui sont le domaine répétitif (en gris) et le domaine non répétitif (motifs en 
pointillés). Aucun domaine répétitif n'est observé chez le poisson zèbre (Danio rerio) ou le 
saumon de l'Atlantique (Salmo salar) 
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6. Objectifs de la thèse 

A. gigas (Schinz, 1822), dont la distribution est limitée au bassin amazonien, et H. niloticus 

(Cuvier, 1829), dont la distribution est limitée aux bassins hydrographiques d’Afrique 

tropicale, sont deux espèces phylogénétiquement sœurs à l’intérieur du clade des 

Ostéoglossomorphes. Ces deux espèces présentent un grand intérêt à la fois pour la 

compréhension de l’évolution des téléostéens, pour la pêche et la pisciculture. Depuis quelques 

années, les pêcheries de A. gigas et H. niloticus sont surexploitées et ces deux espèces se 

raréfient dans le milieu naturel. L’élevage en étang de ces deux espèces, à fort potentiel 

aquacole, apparaît donc comme la meilleure alternative pour leur permettre de continuer à 

contribuer à la sécurité alimentaire et économique des populations humaines dans leurs 

différentes aires de distribution. 

Alors que la plupart des espèces de poissons d’élevage présentent un dimorphisme sexuel qui 

facilite leur gestion, aucune caractéristique externe n’est disponible pour distinguer le sexe de 

A. gigas et H. niloticus en dehors de la saison de reproduction. Par ailleurs, la variabilité 

génétique de leurs populations natives ou introduites est insuffisamment connue surtout pour 

Heterotis. Les pisciculteurs de ces deux espèces sont donc face à un défi : celui de mettre en 

place des cycles de reproduction en captivité alors que le sexage est compliqué, que la 

formation de couples de reproducteurs est difficile, sans oublier le choix de reproducteurs à 

fort potentiel génétique pour lequel les données sont absentes. Les verrous qui limitent la 

maîtrise de l’élevage de A. gigas et de H. niloticus seront probablement levés lorsqu’on aura 

mieux compris les stratégies de reproduction de ces deux espèces. 

Dans le cadre de cette thèse, il s’agit de mieux connaitre la ressource génétique Heterotis et de 

comparer ses traits de reproduction avec A. gigas en situation expérimentale, afin d’identifier 

les caractéristiques génétiques, physiologiques et comportementales partagées ou différenciées 

entre les deux espèces sœurs et d’utiliser ces caractéristiques pour une meilleure maîtrise de 

leur reproduction et de leur élevage. 

Une partie de ce travail vise à déterminer la structure génétique des populations de H. niloticus 

pour laquelle très peu de données sont disponibles. En effet, l’une des rares études réalisées par 

Hurtado et al. (2013) avec comme marqueur moléculaire les microsatellites a permis de 

caractériser les populations sauvages de trois bassins versants du Bénin. Alors que cette espèce 
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a fait l’objet de nombreuses introductions dans diverses zones de l’Afrique, aucune étude ne 

s’est intéressée à la génétique des populations introduites, en particulier celle du Sud de la 

Guinée, de la Côte d’Ivoire et du Sud du Cameroun. Il n’existe pas de données de génétique 

des populations sur les stocks d’élevage et utilisant comme marqueur l’ADN mitochondrial qui 

est une molécule à hérédité maternelle et qui se révèle intéressant pour étudier l’histoire 

démographique des populations. H. niloticus ayant été introduit en Côte d’Ivoire (Afrique de 

l’ouest), une comparaison avec les populations provenant d’autres pays (Guinée et Cameroun) 

permet de déterminer l’origine géographique des Heterotis de Côte d’Ivoire. L’échantillonnage 

de populations sauvages introduites et des stocks d’élevage de différents bassins versants est 

réalisé pour mieux appréhender la variabilité génétique (Figure 34). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 34 : Etat des lieux des études de génétiques des populations de H. niloticus et objectif 
de la thèse. Une des rares études réalisées par Hurtado et al. (2013) avec comme marqueur 
moléculaire les microsatellites a permis de caractériser les populations sauvages de trois 
bassins versants du Bénin (en bleu foncé). Les points d’interrogation indiquent qu’il n’existe 
aucune donnée sur la génétique des populations introduites (en particulier celle du Sud de la 
Guinée, de la Côte d’Ivoire et du Sud du Cameroun en rouge foncé) et les stocks d’élevage 
avec comme marqueur moléculaire l’ADN mitochondrial. 
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Les travaux de recherche s’intéressent aussi aux aspects de la reproduction de A. gigas et H. 

niloticus liés à la régulation endocrinienne et au comportement reproducteur. Il s’agit de 

réaliser des analyses transcriptomiques et protéomiques de différents organes et tissus qui 

visent principalement à identifier et caractériser la structure des vitellogénines (Vtg) et d’autres 

acteurs neuroendocriniens impliqués dans la reproduction de A. gigas et H. niloticus. Cela 

permet d’ouvrir la voie à l’étude de leur expression chez ces deux espèces. Une technique de 

sexage de H. niloticus est également mise au point. En effet, c'est grâce à une méthode peu 

invasive, qui a été développée par des chercheurs de l’IRD et leur partenaire sud-américain du 

IIAP (Instituto de Investigaciones de la Amazonia Peruana) pour faire le sexage d’Arapaima à 

partir d’un prélèvement sanguin, qu’a été tenté le sexage de H. niloticus. Cette méthode se base 

sur la détection de Vtg plasmatique immunoréactive et n'est applicable que chez les individus 

adultes ayant acquis la maturité sexuelle. Il s’agit désormais de transférer cette méthode chez 

Heterotis. Le sexage va reposer aussi sur la détection de la Vtg dans le mucus qui est beaucoup 

plus facilement accessible que le sang. La compréhension du comportement reproducteur de 

A. gigas, pour lequel on dispose d’une méthode de sexage fiable, complète cet aspect de la 

thèse. Il s’agit de réaliser une étude en étang de pisciculture par l’utilisation d’un système de 

positionnement par émetteurs ultrasoniques afin d’identifier les mécanismes de formation des 

couples au sein d'un groupe de plusieurs reproducteurs de sexe connu.  
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1. Etude de la variabilité génétique des popula-

tions de H. niloticus 

1.1 Les échantillons de H. niloticus utilisés 

Nous avons échantillonné des individus mâtures de H. niloticus collectés dans quatre bassins 

versants (BV) et 9 fermes piscicoles de la Côte d’Ivoire (Figure 35). Il s’agit du lac Buyo du 

BV de Sassandra, du lac Kossou, des rivières Kan et Bardikeli du BV de Bandama, de la rivière 

Besselê du BV de la Comoé et du lac Ayamé du BV de la Bia. En collaboration avec l’ONG 

APDRA (Association Pisciculture et Développement Rural en Afrique Tropical humide) qui 

réalise des projets piscicoles en Afrique de l’Ouest et du Centre, nous avons obtenu des 

échantillons provenant de la zone d’introduction de H. niloticus de deux autres pays. Ce sont 

le Cameroun (BV du Nyong et une ferme piscicole) et la Guinée (7 fermes piscicoles) (Figure 

35). Au total 406 individus issus aussi bien du milieu naturel (fleuves, rivières et lacs) que des 

étangs de pisciculture ont été échantillonnés dans le but de comparer les populations sauvages 

introduites et de pisciculture (Lundrigan et al., 2005 ; Sekino et al., 2002 ; Wang et al., 2012). 

Les échantillons ont été collectés auprès de pêcheurs et pisciculteurs de novembre 2015 à août 

2017. 

L’obtention d’échantillons natifs de l’aire de distribution de H. niloticus n’a pas été possible 

malgré les nombreuses sollicitations formulées auprès des acteurs locaux impliqués dans la 

gestion des ressources halieutiques des pays concernés (Cameroun, Guinée, Burkina). Ces 

échantillons auraient permis d’analyser des paramètres démographiques et l’histoire évolutive 

de cette espèce. 

Aussitôt après capture, sur chaque individu, des échantillons de nageoires ou de muscles 

(environs 100 mg) ont été prélevés pour être conservés dans de l’éthanol à 95°C. Après 24 

heures, l’éthanol a été renouvelé et les échantillons ont été conservés à -20°C avant l’extraction 

de l’ADN. Tous les poissons échantillonnés issus de la pisciculture étant vivant, après le 

prélèvement d’une partie de la nageoire anale, les poissons ont été relâchés dans les étangs. 
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Figure 35 : Sites de collecte d’échantillons de H. niloticus en Côte d’Ivoire, en Guinée et au 
Cameroun. Les ronds rouges représentent les sites de collecte des poissons de pisciculture et 
les triangles noirs représentent ceux du milieu naturel dans quatre bassins versants (BV) de la 
Côte d’Ivoire et dans le bassin du Nyong au Cameroun. Les lignes bleues désignent les cours 
d’eau principaux et les zones bleu foncé sur la carte de la Côte d’Ivoire représentent les lacs de 
barrages hydroélectriques où Heterotis a fait l’objet d’introduction. Sur la carte de l’Afrique 
où figurent les limites des différents pays en trait noir, la couleur bleue représente les zones 
d’origine de H. niloticus et la couleur rouge représente les zones d’introduction. 
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1.2 Extraction, amplification et séquençage d’ADN 

Les principales étapes au laboratoire en Bolivie ont concerné l’extraction de l’ADN et son 

amplification ; le séquençage a ensuite été réalisé par prestation de service par GenoScreen.  

 

1.2.1 Extraction de l’ADN génomique 

L’extraction de l’ADN a commencé avec le kit de purification de l’ADN génomique Wizard 

(Promega) et s’est poursuivie avec le protocole CTAB (Doyle & Doyle, 1987) qui après sa 

mise au point a nécessité moins de matériel biologique, soit 2 mg contre 25 mg avec le kit 

Wizard. 

 

a) Avec le Kit Wizard 

Concernant le kit Wizard, 25 mg de nageoire ou de muscle ont été découpés et mélangés à 144 

µl d’EDTA (0,5 M pH 8), 600 µl de solution de lyse nucléaire et 17,5 µl de protéinase K (20 

mg/ml). Le mélange obtenu est homogénéisé et incubé à 55°C pendant une nuit. Après ajout 

de 3 µl de RNAse et une incubation à 37°C pendant 20 min., on laisse reposer pendant 5 min. 

à température ambiante. La précipitation des protéines est réalisée avec l’ajout de 200 µl de 

solution de précipitation de protéines. Le tout est homogénéisé, centrifugé à vitesse maximale 

pendant 20 s et passe 5 min. dans la glace avant d’être centrifugés à nouveau à 14000 g pendant 

5 min. Les protéines précipitent et le surnageant qui contient de l’ADN est transféré dans un 

nouveau tube auquel on ajoute 600 µl d’isopropanol maintenu à température ambiante pour 

permettre à l’ADN de former une pelote. Après centrifugation à 14000 g pendant 1 min., l’ADN 

est précipité et le surnageant est éliminé. Un lavage avec 600 µl d’éthanol à 70% suivi d’une 

centrifugation à 14000 g pendant 1 min. sont répétés 3 fois. L’éthanol est éliminé et l’ADN est 

repris dans 100 µl de solution de réhydratation suivi d’une incubation à 65°C pendant une heure 

avant d’être conservé à -20°C. 

 

b) Avec la méthode CTAB 

Le tampon d’extraction est composé d’un mélange de CTAB 5%, de NaCl 5M, de EDTA 0,5 

M pH 8 et de de Tris 1 M. Pour favoriser la lyse cellulaire, un volume de 500 µl de ce tampon 
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porté à 59°C et 5 µl de protéinase K (20 mg/ml) sont ajoutés à l’échantillon de nageoire ou de 

muscle et le tout est incubé dans un bain marie à 95°C pendant une nuit. En ajoutant 500 µl de 

Chloroforme et après avoir mélangé délicatement pendant 5 min., les tubes sont centrifugés 

pendant 5 min. à 8000 rpm. Au surnageant recueilli dans un nouveau tube Eppendorf, 600 µl 

d’isopropanol réfrigéré sont ajoutés, le tout est mélangé délicatement pendant 2 min. et 

conservé pendant une heure à -20°C. Il s’en suit une centrifugation à 14000 rpm pendant 15 

min. L’observation d’un pellet au fond du tube présage que l’ADN est présent. L’isopropanol 

est éliminé délicatement du tube et deux séries de lavage/centrifugation du pellet sont réalisées 

avec 600µl d’éthanol 70% à 14000 rpm. L’ADN, obtenu après élimination de l’éthanol, est 

repris dans 100 à 150 µl d’eau MilliQ et conservé à -20°C. 

 

Quelle que soit la méthode utilisée, l’efficacité de l’extraction d’ADN a été vérifiée au moyen 

d’un spectrophotomètre. L’intégrité a été mesurée par le ratio d’absorbance 260/230, la pureté 

par le ratio 260/280 et la concentration est exprimée en µg/g. Une électrophorèse en gel 

d’agarose 1% a été réalisée en utilisant du tampon TBE 1x et 4 µl SYBR (Invitrogen, 10 000 

X concentré dans du DMSO) dont le rôle est de permettre la détection par fluorescence de 

l’ADN dans l’agarose. Un mélange de 4 µl d’extrait d’ADN et 1 µl de Loading buffer 10X est 

déposé dans les puits du gel. La migration a été réalisée à 100 V pendant 25 à 30 min. Le 

résultat a été observé avec un transilluminateur de lumière UV. 

 

1.2.2 Choix des marqueurs moléculaires et PCR 

 

a) Les gènes utilisés 

Un marqueur génétique est considéré idéal pour faire de la phylogéographie lorsqu’il est 

polymorphe (variable entre individus), discriminant (différencie les individus ou populations 

apparentés), co-dominant (les hétérozygotes sont visibles), non épistatique (indépendant de 

l’expression des autres marqueurs) et varie de façon neutre (quel que soit l’allèle présent au 

locus, la valeur sélective de l’individu est la même), reproductible d’une expérience à l’autre, 

manipulable à grande échelle et économique (Nikolic, 2009).  
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Il existe plusieurs marqueurs moléculaires qui peuvent être utilisés pour déterminer la 

variabilité génétique des populations de H. niloticus. Les analyses réalisées ont porté 

principalement sur l’ADN mitochondrial (ADNmt). Faute de temps, les travaux concernant les 

microsatellites déjà définis pour cette espèce (Annexe 1) (Carrera et al., 2011 ; Hurtado et al., 

2013), se sont limités dans cette thèse à la mise au point de panels (Annexe 2).  

Diverses parties du génome mitochondrial sont employées pour comprendre l’histoire et la 

démographie des espèces vivantes (Hrbek & Farias, 2008). Les amorces mitochondriales 

développées pour A. gigas concernant les gènes Cyt b, ATPase et NADH1 (Annexe 3) ont été 

testées sans succès sur H. niloticus. Sur diverses régions de l’ADN mitochondrial de H. 

niloticus testées, deux ont permis d’obtenir correctement des amplificats dans le cadre de cette 

étude. Il s’agit du gène cytochrome b (Cyt b) de 1141 paires de base (Genbank AB035240) et 

d’une région incluant le rRNA 16S, le tRNA-Leu, le NADH1 et le tRNA-Ile (segment 

NADH1) de 2813 paires de bases (Genbank NC_015081). Les gènes Cyt b et NADH1 ont été 

utilisés dans de nombreuses études (Buathong et al., 2015 ; Hrbek & Meyer, 2003 ; Hrbek et 

al., 2005 ; Kumazawa & Nishida, 2000 ; Lavoué & Sullivan, 2004; Page & Hughes, 2010 ; 

Skibinski, 2000) et ont permis d’établir les caractéristiques phylogéographiques de certaines 

espèces d’Osteoglossidae (Mu et al., 2012). 

 

b) Amplification 

Les PCR d’ADNmt ont été réalisées au laboratoire PROVETSUR de l’UAGRM en Bolivie, en 

utilisant le kit Qiagen pour obtenir un produit final de 25 µl à partir de 12,5 µl de Mix tag 2X, 

2,5 µl de Q-solution, 3µl d’ADN, des volumes d’amorces et de H2O pure respectivement de 

0,62 µl et 5,76 µl pour le Cyt b, 1µl et 5 µl pour le segment NADH1. Les couples d’amorces 

utilisés sont présentés dans le Tableau 11. L’amplification de l’ADNmt a été réalisée dans un 

thermocycleur (Eppendorf) sous les conditions suivantes : première dénaturation à 95°C 

pendant 1 min. (Cyt b) et 3 min. (NADH1) suivie de 40 cycles à 94 °C en 30 s (2e 

dénaturalisation), 54°C en 1 min. 30 s (Cyt b) et 50°C en 30 s (NADH1) pour l’hybridation, 

72°C en 1 min. 30 s (Polymérisation), 72°C en 10 min. (renaturalisation) et 4°C pour 

l’extension finale. Pour valider l'efficacité de l'amplification, chaque produit a été examiné par 

électrophorèse sur gel d'agarose dans les mêmes conditions que l’ADN comme indiqué 

précédemment avec comme marqueur de taille du PBR 322. Les produits de PCR attendus sont 
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respectivement de 1027 et 1323 paires de bases respectivement pour le Cyt b et le segment 

NADH1. 

 

Tableau 11 : Amorces utilisées pour la PCR du gène Cyt b et du segment NADH1 de H. 

niloticus. 

Gènes 
ADNmt 

Genbank 
Taille du 
gène (pb) 

Amorces 
Produit 

PCR (pb) 

Cyt b AB035240 1141 
F 5’-TCCACATGATGAAACTTTGG-3’ 
R 5’-TTGTTAGTGGGGCGAGTAGG-3’ 1027 

Segment 
NADH1 

NC_015081 2813 
F 5’-GACCCTATGGCTTACTACAACC-3’ 
R 5’-TCAGATGCTTTCTTGAGTGG-3’ 1323 

 

 

1.2.3 Séquençage 

Les produits de PCR de Cyt b et du segment NADH1 de H. niloticus ont été séquencés en 

prestation par GenoScreen suivant la méthode Sanger également appelée « méthode de 

terminaison de chaîne » (Sanger et al., 1977). Cette méthode comprend trois étapes principales 

(https://www.sigmaaldrich.com/). 

La première étape consiste à générer n fragments d'ADN de différentes longueurs, chacun 

terminé par un nucléotide marqué, où n est le nombre de bases de nucléotides dans la séquence 

d'ADN cible. Ceci est fait en combinant amorce ADN, nucléotides (dATP, dCTP, dGTP, 

dTTP), ADN polymérase, la séquence d'ADN d'intérêt et des di-désoxynucléotides marqués 

(ddATP, ddCTP, ddGTP, ddTTP). Les di-désoxynucléotides ne possédant pas le groupe 3'-OH 

nécessaire pour poursuivre la chaîne, aucun nucléotide ne peut être ajouté à la chaîne d'ADN 

une fois les di-désoxynucléotides incorporés, de sorte que chaque fragment se termine par un 

nucléotide marqué. 

La deuxième étape consiste à séparer les n séquences d'ADN par la longueur en utilisant une 

électrophorèse sur gel capillaire. Les fragments les plus courts se déplacent plus rapidement 



103 

 

que les fragments les plus longs. Le résultat est que les fragments d'ADN sont introduits dans 

la troisième étape, de la séquence la plus courte à la plus longue. 

Dans la troisième étape, un laser excite le marqueur sur le nucléotide à la fin de chaque 

séquence. Chaque base est marquée avec un marqueur différent, de sorte que la lumière émise 

par chaque nucléotide excité peut être liée à la base correcte. Le laser génère un 

chromatogramme montrant le pic fluorescent de chaque nucléotide. Le chromatogramme 

contient les nucléotides dans le bon ordre en raison de l'électrophorèse. 

Le nombre d’échantillons collectés et séquencés selon le pays de provenance est présenté dans 

le Tableau 12. 106 individus ont pu être séquencés pour le Cyt b et 99 pour le segment 

NADH1. Certains individus n’ont pu être séquencés à la fois pour ces deux groupes de gènes. 

La matrice concaténée comporte donc 64 séquences complètes. 

 

Tableau 12 : Provenance et nombre d’échantillons collectés et séquencés pour les gènes Cyt b 
et NADH1 de l’ADNmt de H. niloticus. Le nombre d’individus séquencés à la fois pour Cyt b 
et le segment NADH1 est indiqué entre parenthèses. 

 

 Provenance des échantillons 

 
Côte 

d’Ivoire 
Cameroun Guinée Total 

Echantillons populations sauvages 

Cyt b 

Segment NADH1 

85 

17 

19 (8) 

28 

14 

13 (7) 

- 

- 

- 

113 

31 

32 (15) 

Echantillons stocks d’élevage 

Cyt b 

Segment NADH1 

213 

36 

40 (22) 

10 

5 

3 (3) 

70 

34 

24 (24) 

293 

75 

67 (49) 

Total échantillons collectés 

Total Cyt b 

Total Segment NADH1 

298 

53 

59 (30) 

38 

19 

16 (10) 

70 

34 

24 (24) 

406 

106 

99 (64) 
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1.3 Analyse des données 

1.3.1 Alignement des séquences 

Pour l'édition de données de séquences d'ADN issues du séquençage, l'exploration de bases de 

données web, la réalisation d'alignements de séquence automatique et manuel, le logiciel Mega 

7 a été utilisé (Kumar et al., 2016). Ces analyses ont permis de définir les différents haplotypes 

de Cyt b, du segment NADH1 et des deux gènes concaténés. 

 

1.3.2 Biogéographie des haplotypes  

Une cartographie des haplotypes par zone de collecte a été réalisée avec le logiciel QGIS 2.18 

(Equipe de développement QGIS, 2016. Système d'information géographique QGIS. Projet 

Open Source Geospatial Foundation. Http://www.qgis.org/). 

Pour tester les hypothèses sur la distribution de fréquences des haplotypes, des tests exacts de 

Fisher ont été réalisés à l’aide du package R Commander (Fox, 2005) du logiciel R ver 3.5.3. 

 

1.3.3 Diversité nucléotidique et haplotypique 

Pour l’analyse du polymorphisme des séquences, la diversité nucléotidique (π) et la diversité  

haplotypique (Hd) ont été déterminées en utilisant le logiciel DnaSP v6.12.03 (Rozas et al., 

2017). La diversité nucléotidique (𝜋 = 𝑦𝑒 𝑒 𝛿𝐿 ) est le nombre moyen de différence 

nucléotidique par site entre 2 séquences avec δij représentant la différence nucléotidique entre 

deux séquences i et j, et L la longueur des séquences (Lynch & Crease, 1990). Les résultats 

attendus se présentent comme suit : π = 0, pas de divergence nucléotidique (mêmes 

haplotypes) ;  π ≤ 0,05, divergence faible ; à partir de π > 0,10, divergence forte ; π = 1, 

divergence maximal, aucun nucléotide en commun (Grant & Bowen, 1998). La diversité 

haplotypique (𝐻𝑑 = 1 − ∑ 𝑝𝑖2) avec pi la probabilité de tirer l'haplotype de rang i (Nei, 1987). 

Les résultats attendus se présentent comme suit : Hd = 0, diversité la plus faible (1 seul 

haplotype) ; Hd = 1, diversité maximale (1 haplotype différent pour chaque séquence). 
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Le nombre de sites polymorphiques, le nombre de transitions, de transversions et d’insertions-

délétions ont été décrites avec le logiciel Arlequin ver 3.5.2.2 (Excoffier & Lischer, 2010). 

 

1.3.4 Relation phylogéographique entre les haplotypes 

Pour aligner les séquences, pour estimer les distances génétiques et construire les phylogénies 

(Tamura et al., 2007), le logiciel Mega 7 a été utilisé (Kumar et al., 2016). Les séquences de 

Cyt b et du segment NADH1 ont été concaténées afin d’obtenir l’arbre de Maximum de 

vraisemblance (ML) phylogéographique le plus informatif et robuste possible. Puis, pour 

chaque marqueur un arbre ML avec le modèle Tamura-Nei a été réalisé afin de déceler les 

informations apportées par chacun d’eux. La robustesse des nœuds de chaque embranchement 

à était testée à l’aide de la méthode du bootstrap avec 1000 réplicas. 

Afin de mettre en évidence la généalogie d’haplotypes et son lien avec la géographie, des 

réseaux d´haplotypes ont été construits en utilisant la méthode de « Median Joining » (MJ) 

(Bandelt et al., 1999) suivi par un traitement de Maximum de Parcimonie implémentés dans le 

logiciel Network 5.0.1.1 (Fluxus Technology). 

 

1.3.5 Analyse de variance moléculaire (AMOVA) 

Le test exact de Fisher compare uniquement des distributions de fréquences d’haplotypes. Pour 

intégrer aussi les degrés de divergence nucléotidique entre haplotypes dans les comparaisons 

de distribution, l’analyse moléculaire de la variance (AMOVA) a été réalisée (Excoffier & 

Slatkin, 1995) avec le logiciel Arlequin ver 3.5.2.2. La différentiation entre les zones de 

distribution prises deux à deux a été estimée en utilisant la statistique de l’estimateur de Fst 

(Wright, 1978) avec le logiciel Arlequin ver 3.5.2.2 tenant compte aussi de la divergence 

nucléotidique. L’index de fixation Fst mesure la différenciation des populations à partir du 

polymorphisme génétique. Si le Fst est égal ou très proche de 0, cela signifie qu’il y a peu de 

différenciation génétique entre les populations comparées. A l’inverse, plus le Fst tend vers 1, 

plus la différenciation génétique entre les populations est forte. 
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2. Approches transcriptomiques et 

protéomiques 

2.1 Echantillonnage et prélèvements tissulaires 

Les tissus étudiés sont l’hypophyse, l’ovaire et le foie de A. gigas et H. niloticus pour les 

analyses transcriptomiques et pour les analyses protéomiques, ce sont le sang et le mucus de 

H. niloticus qui ont été prélevés (Tableau 13). Les échantillons de H. niloticus proviennent 

d’une ferme piscicole située au centre de la Côte d’Ivoire (5°08,713' W ; 6°50,929' N) à 

proximité de la capitale politique Yamoussoukro. Pour A. gigas, les échantillons ont été 

prélevés à la station expérimentale de l’Instituto de Investigaciones de la Amazonia Peruana 

(IIAP) située à Iquitos au Pérou. Les prélèvements tissulaires ont été réalisés sur des poissons 

anesthésiés dans de l’eau contenant de l’éthanol à 96° (dilution au 10e) (Bhanu & Philip, 2011). 

Les prélèvements ont été réalisés sur des individus mâles et femelles (sexe connu après 

dissection) en période de reproduction (mois de mai et juin). 

Pour le séquençage en RNAseq du foie, de l’ovaire et de l’hypophyse, des pools d’échantillons 

prélevés sur trois femelles ont été conservés dans du RNAlater (Sigma) à 4°C. Pour les analyses 

protéomiques du sang et du mucus, le milieu d’extraction est composé de PBS 200 mM, EDTA 

0,1 mM, DTT 1 mM et PMSF 400 mM et les échantillons sont conservés à -80°C en attendant 

l’extraction.  

 

Tableau 13 : Organes prélevés chez A. gigas et H. niloticus pour le transcriptome et le 
protéome. Les tirets indiquent que l’organe n’a pas fait l’objet d’analyse. 

Organes Pour les transcrits Pour les protéines 

Hypophyse  - 

Ovaire  - 

Foie  - 

Mucus -  

Sang -  
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2.2 Approches transcriptomiques 

2.2.1 Extraction des ARN  

Les ARN totaux de chaque pool de tissus sont extraits séparément. Les organes sont broyés 

dans de l’azote liquide et 50 à 100 mg de poudre de tissus sont mélangés à 1 ml de TRizol 

(Ambion, Life Technologies, Carlsbad, CA, USA) et l’extraction est réalisée selon les 

recommandations du fabriquant. Les concentrations en ARN totaux sont déterminées au moyen 

d’un dosage spectrophotométrique (NanoDrop 2000, Thermo Fisher Scientific, Waltham, MA, 

USA). La qualité et l’intégrité des ARN totaux sont vérifiées respectivement à partir du ratio 

des absorbances A260/A280 et A260/A230. La concentration des ARN est ajustée à 50 ng/µl 

avec de l’eau stérile et 20 µl de cette solution (1µg) sont déposés dans des tubes RNA stable 

(Sigma) et séchés au speed vac. 

 

2.2.2 Séquençage et traitement bioinformatique 

a) Séquençage Illumina, assemblage et annotation 

Les échantillons d’ARN ont été séquencés par la plateforme Génome Québec 

(http://www.genomequebec.com/ressources-et-plateformes-technologiques.htlm) sur un 

séquenceur Illumina HiSeq4000 en mode pairé 2 x 100pb. 

Les lectures brutes ont été nettoyées et filtrées et les traces d’adaptateurs ont été éliminés à 

l'aide de Trimmomatic v.0.33 (http://www.usadellab.org/cms/index.php?page=trimmomatic). 

Les lectures ont été filtrées en utilisant un seuil de qualité de 30 et une taille minimale de 50 

paires de bases. SortMeRNA v2.1 a été utilisé pour filtrer les ARN ribosomaux à partir des 

reads (Kopylova et al., 2012). Enfin, le processus de nettoyage a été vérifié à l'aide de fastQC 

v.0.11.5 (https://www.bioinformatics.babraham.ac.uk/projects/fastqc/). 

Les lectures nettoyées provenant des différentes librairies ont été par la suite assemblées 

conjointement en utilisant l'assembleur de transcriptomes de novo Trinity v.2.5.1 (Grabherr et 

al., 2011). Les abondances relatives ont été estimées à l'aide de kallisto v.0.43.1 (Bray et al., 

2016). Pour obtenir la valeur d’expression (FPKM : Fragments Per Kilobase of exon per 



108 

 

Million fragments mapped) pour l’identification des contigs à faible couverture (FPKM <1) et 

des isoformes rares (<1%) exclus ultérieurement de l’analyse les deux logiciels ont été lancés 

via les scripts du package Trinity. La prédiction peptidique a été réalisée à l'aide de 

Transdecoder v.3.0.0 (Haas et al., 2013). Une recherche de similarité (blastx des transcrits 

assemblés et blastp des peptides prédits) a été effectuée contre la base de données uniprot-

swissprot (version 09-2013). La prédiction des peptides signaux a été réalisée à l'aide de signalP 

v4.0 (Petersen et al., 2011). La détection des domaines transmembranaires a été réalisée en 

utilisant TMHMM v2.0c (Krogh et al., 2001). Enfin, l'annotation fonctionnelle du 

transcriptome a été réalisée à l'aide du pipeline Trinotate v.3.0.1 (http://trinotate.github.io) 

décrit par Bryant et al. (2017). 

 

b) Prédiction des produits de gènes par analyse in silico des transcrits 

Les analyses in silico des transcrits de foie, d’ovaire et d’hypophyse de H. niloticus issus de 

l’assemblage sont principalement réalisées avec le logiciel Peptraq développé en interne 

(Zatylny-Gaudin et al., 2016). Peptraq est un logiciel dédié à l’analyse de fichiers de séquences 

aux formats fasta ou txt. Il permet de traduire et de filtrer les transcrits et les précurseurs 

protéiques sur la base de l’annotation en utilisant des mots clés ou par l’utilisation de critères 

structuraux liés à la présence de subséquences particulières. Peptraq est aussi capable 

d’assigner le peptide signal, de le cliver pour passer de la preproprotéine à la proprotéine, de 

réaliser les clivages des convertases et de repérer les répétitions de séquences caractéristiques 

des neuropeptides. 

Les domaines transmembranaires sont prédits par TMHMM v2.0 

(www.cbs.dtu.dk/services/TMHMM). Les structures secondaires sont obtenues par alignement 

avec des protéines d’espèces dont les domaines sont connus ou en recherchant les domaines 

conservés sur le site de NCBI (https://www.ncbi.nlm.nih.gov/Structure/cdd/wrpsb.cgir). La 

modélisation des structures tertiaires est réalisée sous I-TASSER 

(https://zhanglab.ccmb.med.umich.edu/I-TASSER/). Les sites de N-glycosylation sont 

identifiés sous NetNGlyc 1.0 Server (http://www.cbs.dtu.dk/services/NetNGlyc/). Les 

séquences nucléiques et protéiques sont alignées sur Show translation 

(https://www.bioinformatics.org/sms/show_trans.html). Les alignements de séquences 

protéiques de différentes espèces sont réalisés sous CLC Sequence Viewer 7.6.1 
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(http://www.clcbio.com). Les identités en acides aminés entre séquences protéiques sont 

déterminées par Protein Blast (https://blast.ncbi.nlm.nih.gov/Blast.cgi). 

 

2.3 Approches protéomiques ciblée sur la recherche de 

Vtg 

2.3.1 Préparation d'échantillons pour analyse par spectrométrie 

de masse 

Les échantillons soumis à l’analyse protéomique ont d'abord été décongelés dans l’eau glacée 

et centrifugés pendant plusieurs minutes. Les protéines sont précipitées à raison de 20 µl pour 

120 µl d'acétone réfrigérée. Après une nuit à -20°C, les échantillons sont centrifugés à 20 000 

g pendant 20 minutes. Le culot protéique est resuspendu dans un tampon bicarbonate 

d’ammonium (50 mM, pH 7). Les protéines sont digérées pendant une nuit à 37°C en utilisant 

0,25 µg de trypsine porcine (Promega, Madison, USA). Les digestats sont dessalés et 

concentrés sur un ZipTip µC18 Omix (Agilent) avant analyse. 

 

2.3.2 NanoLC – MS/MS 

L'étape de chromatographie est réalisée sur un système de nano chromatographie à ultra-haute 

pression (NanoElute, Bruker Daltonics). Les peptides sont concentrés sur une précolonne C18 

pepmap 100 (5 mm x 300 µm) (Thermo Scientific) et séparés à 50 °C sur une colonne en phase 

inverse Reprosil (25 cm x 75 µm, 1,6 µm, C18) (Ionopticks). Les phases mobiles sont 

constituées de 0,1% d'acide formique, 99,9% d'eau (v/v) (A) et 0,1% d'acide formique dans 

99,9% d'ACN (v/v) (B). Le débit est fixé à 400 nl/min. et le profil de gradient est le suivant : 

de 2 à 15% de B en 60 min., suivi d’une augmentation à 25% de B en 30 min. et à 37% en 10 

min., suivi d’une étape de lavage à 95% de B et d’un rééquilibrage à 2% de B. 

Les analyses MS sont réalisées sur un spectromètre de masse TIMS-TOF (Bruker Daltonics) 

avec une source ionique de type nano electrospray (CaptiveSpray, Bruker Daltonics). Le 

système est étalonné chaque semaine et la précision de la mesure de masse est supérieure à 1 

ppm. Une tension capillaire de 1400 volts est utilisée pour l'ionisation. Les spectres MS sont 
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acquis en mode positif dans la plage de masse de 100 à 1700 m/z. Dans les expériences décrites 

ici, le spectromètre de masse est utilisé en mode PASEF (Parallel Accumulation-Serial 

Fragmentation) (Meier et al., 2015), à l'exclusion des peptides monochargés. Dix balayages 

PASEF MS/MS sont réalisés en 1,25 seconde à partir de la plage de charge 2-5. 

 

2.3.3 Séquençage des peptides et identification des protéines 

Le spectre de fragmentation est utilisé pour déterminer la séquence du peptide. La recherche 

dans la base de données est effectuée à l'aide du programme Mascot 2.6.1 (Matrix Science). 

Deux bases de données locales de H. niloticus ont été utilisées : une base de données de 

protéines ovariennes (437 476 entrées) et une base de protéines hépatiques (244 234 entrées), 

l’une et l’autre construites à partir des transcriptomes correspondants grâce au logiciel Peptraq. 

Les modifications variables autorisées sont les suivantes : C-carbamidométhyle, K-acétylation, 

oxydation et di-oxydation de la méthionine. La «trypsine» a été sélectionnée avec un mode 

tolérant incluant deux sites de clivage manquants (Šlechtová et al., 2015). La précision de 

masse a été fixée à 20 ppm et 0,05 Da pour les modes MS et MS/MS respectivement. Les 

données de Mascot ont ensuite été transférées vers le logiciel de validation Proline 

(http://www.profiproteomics.fr/proline/) pour un filtrage des données selon un seuil de 

signification inférieur à 0,05 et l’élimination de la redondance des protéines. 

 

2.4 Approches fonctionnelles 

Une expérimentation visant à vérifier la capacité de la Vtg à diffuser dans l’eau à partir du 

mucus a été réalisée. La Vtg et ses produits de clivage ont été recherchés en MS. Le mucus de 

5 femelles et 5 mâles matures en période de reproduction ont été collectés et centrifugés 

pendant 2 min. à 15000 g. Le culot d’impuretés est éliminé et deux aliquotes de 500 µl de 

mucus pour chaque poisson sont déposés dans des tubes Eppendorf 1.5 ml dans lesquels 1 ml 

de H2O ultra pure est ajouté. Une centrifugation de 2 min. à 15000 g permet d’obtenir deux 

phases dans les tubes, une phase inférieure contenant le mucus et une phase supérieure 

contenant de l’eau. L’ensemble est incubé pendant 2h à 26°C ± 1°C dans un bain marie. 800 µl 

de surnageant par aliquote sont récupérés soit un total de 1,6 ml par poisson. Les surnageants 
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sont complétés et acidifiés par ajout de 3,4 ml d’acide acétique (HPLC) à 0,1 % pour obtenir 

une solution finale de 5 ml. Cette solution acidifiée a été concentrée sur des micro-colonnes C4 

pour l’identification ultérieure des petites protéines et polypeptides et l’éluât a été ensuite 

concentré sur des micro-colonnes C18 pour l’identification des peptides. L’éluât final est 

préservé dans des tubes Eppendorf avec un mélange de 1 ml d’éluât et 1 ml d’une solution de 

TrisHCl EDTA pH 7,6 ; PMSF (400 mM), DTT (1 mM) et le tout est conservé à -20°C. 
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3. Sexage des individus mâtures de H. niloticus 

et étude du comportement reproducteur de A. 

gigas 

 

3.1 Sexage des individus matures de H. niloticus 

H. niloticus ne présente pas de dimorphisme sexuel. Ainsi, la possibilité de déterminer le sexe 

des poissons par des méthodes non invasives constitue la meilleure solution pour le 

développement de son aquaculture. Il a été testé sur H. niloticus le kit de sexage de A. gigas. 

Un croisement immunologique entre la Vtg d'Heterotis et les anticorps anti Vtg de A. gigas et 

de O. bicirrhosum a été également recherché en vue de l’utilisation pour le sexage d'Heterotis 

avant d’envisager une méthode plus spécifique. 

 

3.1.1 Test du kit de sexage de A. gigas 

Le kit commercial de détermination du sexe de A. gigas est basé sur la capacité d’un anticorps 

à se lier spécifiquement à l’antigène pour lequel il a été développé. Le test permet de détecter 

des concentrations faibles de Vtg dans le sang (0,04 mg/ml). Ce kit a été testé sur 24 individus 

matures de H. niloticus de plus de 2 kg en période de reproduction issus de quatre piscicultures 

du centre et de l’ouest de la Côte d’Ivoire. Les opérations qui se sont réalisés aux abords des 

étangs à température ambiante durent environ 2 heures 30. 

Des prélèvements sanguins sont réalisés au niveau de la veine caudale de chaque poisson et 

conservés dans des tubes contenant de l’héparine. Les échantillons de sang sont dilués par ajout 

de 10 ml de tampon de dilution. 1 ml de sang dilué est déposé sur une membrane Mini Array 

(Figure 36) disposée délicatement à l’aide d’une pince dans un puit de microplaque. Durant 

toute l’opération, on évite de toucher avec les instruments utilisés la membrane Mini Array qui 

contient l’anticorps anti Vtg de A. gigas. 
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Figure 36 : Membrane mini Array du kit de sexage de A. gigas. 

 

La plaque et son contenu sont incubés et agités manuellement de temps en temps pendant 1 h 

à température ambiante. Le sang contenu dans les puits est éliminé à l’aide d’une pipette en 

plastique. Entre deux puits, la pipette est rincée. Deux séries de lavage de la membrane sont 

réalisées avec 2 ml de tampon de lavage. Pour la révélation de l’anticorps, 1 ml de solution 

d’anticorps de révélation est ajouté sur la membrane suivi d’une deuxième incubation dans les 

mêmes conditions que la première. La solution d’anticorps de révélation est éliminée, deux 

séries de lavage sont réalisées comme précédemment et le tampon de lavage est éliminé.  

Pour la détection de la Vtg par colorimétrie, la solution développeur est diluée dans le tampon 

de développement (1/135) et 1 ml est déposé dans chaque puit. Après 5 à 10 min., 1 ml de 

tampon d’arrêt est déposé dans chaque puits. Il apparait un spot de contrôle négatif de 

coloration noir-violet qui permet de valider le test et l’apparition du spot de contrôle positif de 

même coloration révèle la détection de la Vtg (Figure 37). 

 

 

 

 

Figure 37 : Membrane Mini Array montrant la détection de la Vtg. 

 

 

 

Spot d’orientation vert à gauche 

Spot d’orientation orange à droite 

Spot de contrôle positif pour la Vtg 

Spot d’orientation vert à gauche 

Spot d’orientation orange à droite 

Spot de contrôle négatif 
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3.1.2 Test de l’anti corps anti Vtg de A. gigas et O. bicirrhosum 

Les plasmas d’individus matures mâles et femelles de H. niloticus et A. gigas en période de 

reproduction ont été utilisés pour tester les anticorps anti Vtg de A. gigas et O. bicirrhosum 

suivant la méthode immuno-enzymatique (ELISA). Ces anticorps sont disponibles dans 

l’équipe IRD du LMI EDIA qui les a développés. Les solutions stocks utilisées sont présentées 

dans le Tableau 14. 

 

Tableau 14 : Solutions stocks utilisés pour les tests ELISA. 

Solution stock Composition 

Tampon carbonate (0,05 M ; pH 9,6) 
Phosphate monobasique (0,05 M ; pH 4,8) + phosphate 

dibasique (0,05 M ; pH 8,9) 

Tampon phosphate (0,01 M ; pH 7,4) 
Carbonate (0,01 M ; pH 11,2) + Bicarbonate (0,01 M ; 

pH 8,5) 

Tampon citrate (0,2 M ; pH 5) 
Acide citrique (0,1 M ; pH 2) + Phosphate dibasique (0,2 

M ; pH 8,9) 

PBS-T 
Tampon carbonate (0,05 M ; pH 9,6) + NaCl (154 mM) 

+ 0,05 % Tween® 20 (Sigma Aldrich) 

PBS-T-NPS PBS-T + 5% de sérum de porc (NPS) 

 

Les étapes décrites par Chu-Koo et al. (2009) ; Ndiaye et al. (2006) ont été réalisées au cours 

de cette expérimentation. 

1. Greffage de l’Antigène 

Une série de dilutions de plasma (1000e, 5000e, 10000e, 20000e, 40000e, 80000e et 160000e) dans du 

tampon carbonate (0,05 M ; pH 9,6) est distribuée dans une plaque de 96 puits et incubée pendant une 

nuit à 4°C. 

2. Saturation 

100 µl de PBS-T-NPS est ajouté dans chaque puit et la plaque est incubée pendant 30 min. à 37°C. Le 

contenu de la paque est vidé et chaque puits est rincé trois fois avec 100 µl de PBS-T. 
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3. 1ère Incubation de l’anticorps anti Vtg 

Après avoir vidé le PBS-T, 100 µl d’une solution d’anticorps anti Vtg dilué au 10000e  dans du PBS-T-

NPS sont ajoués à chaque puits. La plaque est incubée pendant 90 min. à 37°C ou à température 

ambiante pendant 4 h, son contenu est vidé et chaque puits est rincé 3 fois avec 100 µl de PBS-T. 

4. 2e Incubation de l’anticorps anti Vtg 

Après avoir vidé le PBS-T, 100 µl d’une solution de peroxydase dilué au 3000e dans du PBS-T-NPS 

sont ajoutés à chaque puits. La plaque est incubée pendant 1 h à 37°C et chaque puits est rincé 3 fois 

avec 100 µl de PBS-T. 

5. Révélation 

L’activité du peroxydase est revélée à l’obscurité en ajoutant dans chaque puits 100 µl d’une solution 

contenant 20 ml de Tampon citrate (0,2 M ; pH 5) + 10 mg de o-PD (Thermo Fisher) + 30µl de H2O2. 

La réaction est stoppée après 30 min. en ajoutant dans chaque puits 50 µl de H2SO4 à 4M. 

6. Mesure de l’absorbance 

L’absorbance de chaque puits est mésuré à l’aide d’un lecteur de DO à 490 nm. 

 

3.1.3 Mise au point d’un anticorps anti-Vtg spécifique de H. 

niloticus 

 

Induction des poissons immatures à l’estradiol 

Douze individus immatures de H. niloticus de 800 g environ ont été induits avec une solution 

contenant de l’estradiol (2 mg/ml), du PBS 20mM et de l’huile d’arachide 1%. Chaque poisson 

identifié à l’aide d’une puce électronique a reçu 7 injections (280 µl/injection) espacées de 48 

h. 2 ml de sang ont été prélevés sur chaque poisson avant l’induction et 48 h après la 7e 

injection. Le sang a été conservé dans des tubes contenant 25 µl d’héparine avant d’être 

centrifugés pendant 3 min. à vitesse maximale. Deux gouttes de PMSF (10 mM) ont été 

ajoutées au plasma recueilli et les échantillons ont été conservés à -20°C. 
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Purification de la Vtg 

Une électrophorèse sur gel de polyacrylamide (SDS-PAGE) a été réalisée avec les 12 plasmas 

induits à l’estradiol à 80 V / 100 min. / TA / 0,75 mm d’épaisseur à 7,5 % + SDS 0,1%. Les 

bandes correspondant à la Vtg (environ 10 µg/bande) sont découpées, homogénéisées au potter 

à piston et conservées à -80°C par aliquote de 100 µg. 

 

Production d’anticorps anti Vtg de H. niloticus 

La production d’anticorps anti Vtg de H. niloticus a été réalisée au laboratoire PROVETSUR 

de l’UAGRM de Bolivie. 

Deux lapins communs d’élevage ont été immunisés avec des solutions émulsifiées de Vtg (50% 

de Vtg à 200 mg / ml dans du NaCl à 9%, adjuvant complet de Freund (Sigma) à 50%). Chaque 

lapin a reçu une injection toutes les semaines pendant 4 semaines, puis deux injections de 

solutions de Vtg et d’adjuvant incomplet de Freund toutes les 2 semaines. Le sang a été prélevé 

avant l'immunisation et une semaine après chaque injection. Le sérum a été obtenu après 6 h 

de coagulation sanguine à 16°C et conservé à -20°C.  

 

Test ELISA et sexage des individus matures 

La présence d’anticorps anti-Vtg de H. niloticus dans les sérums recueillis sur les lapins 

immunisés a été testée par la méthode ELISA sur du sang d’individus mâles et femelles matures 

de H. niloticus et de A. gigas en période de reproduction dans les mêmes conditions que les 

tests des anticorps anti-Vtg de A. gigas et de O. bicirrhosum décrits précédemment.  

 

3.1.4 Détection de la Vtg par MS/MS et sexage des individus 

matures 

A partir de prélèvements sanguins d’individus matures de sexe inconnu de H. niloticus en 

période de reproduction, des extractions protéiques et des analyses en nanoLC et MS/MS ont 

été réalisées pour rechercher la protéine d’intérêt (la Vtg) ou ses produits de clivage.  
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3.2 Suivi télémétrique pour l’étude du comportement 
reproducteur  

 

3.2.1 Site expérimentale et poissons utilisés 

L’étude du comportement reproducteur s’est réalisée uniquement sur A. gigas à la station de 

l’IIAP à Pucallpa au Pérou. Prévue pour être réalisée également sur H. niloticus en Côte 

d’Ivoire, cette étude n’a pas pu se faire en raison des difficultés d’acquisition du matériel 

expérimental. 

Plusieurs reproducteurs de A. gigas de sexe inconnu au départ (une trentaine environ) ont été 

capturés et mis ensemble dans un étang. Pour permettre leur identification permanente, une 

puce électronique de 11 mm a été implantée dans la partie médiane du muscle antérieur dorsal 

de chaque poisson à l’aide d’une seringue particulière.  

L’étude du comportement reproducteur envisagé dans le cadre de cette étude nécessite une 

connaissance du sexe des individus utilisés. Ainsi, un échantillon de sang a été prélevé dans la 

veine caudale de chaque individu et conservé dans des tubes Eppendorf de 1,5 ml hépariné. 

Toutes les procédures de marquage et de prélèvement de sang ont duré environ 1,30 min. 

L'échantillon de sang a ensuite été centrifugé pendant 3 min à 10 000 g et le plasma surnageant 

a été collecté et conservé congelé jusqu'à son utilisation ultérieure pour la détermination du 

sexe.  

Les Arapaima ont été sexés grâce à l’anticorps anti Vtg1 mis au point par l’équipe de l’IRD 

(Chu-Koo et al., 2009). A l’issu du sexage, un lot de 20 poissons dont 10 mâles et 10 femelles 

a été constitué.  

Tous les reproducteurs utilisés dans le cadre de cette expérimentation sont mâtures et mesurent 

entre 144 et 188 cm LT pour un poids compris entre 26 et 65 kg. 

L’étang d’expérimentation a une superficie de 4500 m2 (8°24,002″ S – 74°38026″ W) et la 

profondeur est en moyenne de 1 m. Les pentes des berges ne sont pas raides et une végétation 

herbacée y est présente. Ce type d’étang correspond à ceux utilisés par les pisciculteurs de la 

zone de distribution de l’espèce pour assurer la reproduction en captivité. 
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3.2.2 Système de suivi des Arapaima 

Le suivi du comportement reproducteur de A. gigas est réalisé suivant le système de télémétrie 

acoustique Lotek MAP (positionnement UMAP) qui utilise le code CDMA (code accès 

multiple par répartition) qui permet la détection simultanée et le décodage de plusieurs 

émetteurs co-localisés. Ce système combine la détection, la transmission du mouvement et des 

paramètres de l’eau (température, pression, etc.) au sein du même code. Les utilisateurs finaux 

sont capables de traiter les données brutes et calculer des trajets continus à partir de positions 

en deux dimensions d'animaux marqués sans assistance ou traitement chez Lotek.  

 

3.2.3 Pose des émetteurs ultrasoniques sur les poissons 

Des émetteurs (16 x 80 mm, 76 KHz) pesant 35 g (MM-M-16-50 PM, LOTEK Inc.) ont été 

fixés à l'extérieur des poissons sous la partie antérieure de la nageoire dorsale (Figure 38a) 

selon la technique décrite par Nuñez-Rodriguez et al. (2015) pour les émetteurs radio de taille 

et de poids similaires. En bref, un câble recouvert de plastique en acier inoxydable a été inséré 

à l'aide d'une aiguille adaptée près de la nageoire dorsale après une anesthésie locale avec 0,5% 

de lidocaïne (0,5 ml de chaque côté) et un émetteur a été fixé au câble à l'aide de colliers de 

serrage en plastique. Les aiguilles et les câbles étaient préalablement stérilisés avec 70% 

d'éthanol et une solution antibactérienne (10% de povidone) était appliquée sur les points 

d'injection. L'ensemble de la procédure de marquage a duré moins de 2 min. La manipulation 

n'a pas modifié le comportement des poissons, car ceux-ci ont retrouvé une nage normale et 

étaient calmes immédiatement après leur remise dans l'étang expérimental.  

 

3.2.4 Disposition des hydrophones dans l’étang expérimental 

Huit hydrophones (WHS 3250D, LOTEK Inc.) (Figure 38b) placés à environ tous les 25 m 

ont été immergés dans l'étang expérimental à 1 m du rivage. Pour les rendre immobiles, ils sont 

fixés sur des poteaux métalliques (de 3 cm de diamètre et de 2 m de long). La profondeur 

moyenne de l'étang variait de 0,8 m sur le rivage à 1,20 m dans la zone centrale avec un fond 

relativement lisse et boueux. Les antennes des hydrophones ont été placées à environ 50 cm 
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au-dessus du fond de l’étang et à 30–50 cm de la surface de l’eau, en fonction de la profondeur 

de l’eau à chaque endroit. Les coordonnées exactes de chaque hydrophone ont été déterminées 

à l’aide d’un GPS (Trimble GeoExplorer 6000 XH 3.5G) donnant une précision de position 

d’environ 30 cm selon les indications du fabricant. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 38 : A. gigas équipé d’un émetteur ultrasonique (16 x 80 mm, 76 KHz) de 35 g (MM-
M-16-50 PM, LOTEK Inc.) (a) et hydrophone (WHS 3250D, LOTEK Inc.) fixé sur un poteau 
métallique et immergé à la périphérie de l'étang expérimental (b). 

  

(a) (b) 
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Troisième partie 

Première approche de la caractérisation de la 

ressource génétique d’Heterotis en Côte 

d’Ivoire, par comparaison du polymorphisme 
haplotypique de l’ADNmt (Cyt b et NADH) 

selon l’origine géographique des échantillons 
sauvages (capturés dans la nature) ou cultivés 

(élevés en pisciculture)  



122 

 

 

 



123 

 

1. Introduction 

Heterotis niloticus est une espèce d’Ostéoglossiformes native de la province ichtyologique 

nilo-soudanienne (figure 15 page 49) excepté les sous-provinces éburnéo-ghanéenne et 

abyssinienne (Bard, 1973 ; Lemasson, 1957 ; Lévêque & Paugy, 2006 ; Lévêque et al., 1990 ; 

Moreau & Moreau, 1982 ; Reizer, 1964 ; Stiassny et al., 2007). L’intérêt économique et les 

performances zootechniques de cette espèce (Adite et al.,  2006 ; Ezekiel & Abowei, 2013 ; 

Moreau, 1982 ; Odo et al.,  2009) ont favorisé l’étendue artificielle de son aire de distribution, 

à la suite d’introduction par l’Homme dans le bassin du Congo (Lemasson, 1957), les sous-

provinces éburnéo-ghanéenne et abyssinienne (Lévêque & Paugy, 2006), la haute et à la basse 

Guinée (Stiassny et al., 2007). Son élevage en étang de pisciculture a démarré dans les années 

1955 à Bangui en Centrafrique (Tillon, 1959) et depuis lors cette espèce est présente dans 

plusieurs stations piscicoles de pays africains (Moreau & Moreau, 1982 ; Stiassny et al., 2007). 

H. niloticus, initialement méconnu des bassins hydrographiques de la Côte d’Ivoire (Gourène 

et al., 1995), a été mis en essai dans la station piscicole de Bouaké à partir de 1957 avec des 

alevins provenant d’une pisciculture de Yaoundé au Cameroun (Lazard, 1990 ; Reizer, 1964) 

et de la localité de Bérégadougou au Burkina Faso (Reizer, 1964). Les alevins obtenus à la 

suite des reproductions dans cette station ont servi à enrichir la faune de certains lacs et cours 

d’eau. Il s’agit entre autres du lac d’Ayamé (sur le fleuve Bia) de 1962 à 1965, du lac de Kossou 

(sur le fleuve Bandama) de 1971 à 1972 (Bernacsek & Powles, 1992 ; Doudet, 1979 ; Moreau, 

1982), du lac de Buyo (sur le fleuve Sassandra) en 1980 (Lazard, 1990) et des barrages 

agropastoraux construits sur des affluents secondaires du fleuve Bandama au nord de la Côte 

d’Ivoire à partir de 1985 (Da Costa et al., 1998 ; Tito De Morais et al., 2007) (voir Figure 35). 

H. niloticus est actuellement présent dans les principaux fleuves  de la Côte d’Ivoire et fait 

partie des espèces principalement pêchées (Da Costa et al., 2000 ; Kouakou et al., 2016 ; Tah 

et al., 2009). Sa pisciculture s’est également développée et est pratiquée dans des étangs ou 

dans de petits barrages (Kimou et al., 2016). 

A l’instar des autres espèces de poissons, l’avenir des pêcheries et des fermes piscicoles de H. 

niloticus dépend en grande partie de la gestion adéquate des ressources génétiques avec la mise 

en place d’un suivi génétique pour le maintien d'un niveau approprié de diversité génétique en 
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lien avec un effectif efficace suffisant pour garantir la disponibilité de poissons nécessaires à 

la consommation humaine (Santos et al., 2014). 

Cependant, très peu d’études se sont intéressées à la génétique des populations de H. niloticus 

contrairement à l’espèce sœur A. gigas. Au Bénin par exemple où H. niloticus est natif, une 

étude a été réalisée uniquement sur des populations sauvages de trois bassins hydrographiques 

et s’est plutôt appuyée sur des microsatellites comme marqueurs moléculaires (Hurtado et al., 

2013). Les résultats obtenus montrent que les individus de certains BV ont une diversité 

allélique et une hétérozygotie élevées (9,25 et 0,60 respectivement) et pour d’autres BV, les 

valeurs sont faibles (3,5 et 0,34 respectivement). Les études réalisées chez A. gigas avec les 

marqueurs microsatellites révèlent également que selon les zones de distribution de l’espèce, 

on observe une diversité allélique et une hétérozygotie élevées (8,54 et 0,72 respectivement) 

(Araripe et al., 2013) ou faibles (1.52 et 0,08 respectivement) (Watson et al., 2016).  

Alors que le génome mitochondrial de H. niloticus est complètement séquencé (16 551 paires 

de bases, Genbank AP009498) (Lavoué et al., 2011), aucune donnée relative à l’utilisation de 

marqueurs mitochondriaux pour évaluer la variabilité génétique n’est encore disponible. La 

variabilité génétique de nombreuses populations et sous-populations naturelles et piscicoles de 

cette espèce n’est pas connue contrairement à A. gigas et d’autres espèces de poisson où 

plusieurs études de variabilité génétique ont été réalisées à la fois sur les populations sauvages 

et de pisciculture (An et al., 2010 ; Oliveira et al., 2017 ; Glover et al., 2011 ; Santos et al., 

2014 ; Shen et al., 2009 ; Skaala et al., 2006). 

La présente étude est la première à aborder la variabilité génétique de H. niloticus en Côte 

d’Ivoire depuis son introduction en utilisant des marqueurs mitochondriaux. Son objectif est 

d’évaluer la variation génétique de H. niloticus de populations transloquées par l’homme dans 

des bassins versants (populations sauvages) ou dans des stations de pisciculture (stocks 

d’élevage) et de comparer les résultats obtenus avec ceux de A. gigas disponibles dans la 

bibliographie. Il s’agit aussi d’essayer de fournir un état de référence pour un suivi ultérieur de 

la ressource génétique que constitue ces deux espèces et en particulier H. niloticus en Afrique 

de l’ouest. 
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2 Démarche expérimentale 

Dans le but de caractériser la ressource génétique d’Heterotis en Côte d’Ivoire, notre étude 

s’est basée sur des marqueurs mitochondriaux du Cytochrome b (Cyt b) et une région incluant 

le 16S rRNA, tRNA-Leu, NADH1 et tRNA-Ile (segment NADH1). Les échantillons utilisés 

proviennent également d’autres zones géographiques que la Côte d’Ivoire où l’espèce a été 

introduite. 

Les échantillons de Côte d’Ivoire sont issus de populations sauvages (populations introduites) 

et de stocks d’élevage de quatre bassins versants (Sassandra, Bandama, Comoé et Bia). 

Des échantillons ont été collectés au sein de populations sauvages, là aussi introduites, et des 

stocks d’élevage du bassin du Nyong au Cameroun et de stocks d’élevage dans trois bassins 

versants de la Guinée. Nous n’avons pas pu obtenir d’échantillons de populations natives (non 

introduites). 

Les protocoles d’extraction de l’ADN, d’amplification des fragments de gènes mitochondriaux 

(Cyt b et segment NADH1), de séquençage et d’analyse des séquences sont mentionnés dans 

le chapitre Matériel et Méthodes. 

L’échantillonnage au sein de populations sauvages et de stocks d’élevage de différentes zones 

géographiques a pour but d’essayer de préciser l’origine géographique des bonytongues de 

Côte d’Ivoire et aussi de réaliser les comparaisons suivantes : 

- populations sauvages et stocks d’élevage des zones d’introduction selon les pays 

échantillonnés ; 

- populations sauvages selon les bassins versants de Côte d’ivoire ; 

- stocks d’élevage selon les piscicultures de Côte d’ivoire ; 

- populations sauvages et stocks d’élevage d’un même bassin versant de Côte d’Ivoire. 

A partir des études antérieures réalisées sur A. gigas dont les résultats sont disponibles dans la 

bibliographie, il a été possible de comparer cette espèce avec H niloticus en ce qui concerne la 

diversité génétique ; qu’elle soit haplotypique ou nucléotidique et aussi concernant 

l’information portée par les phylogéographies. Les différentes étapes de ce travail sont 

schématisées dans la Figure 39. 



126 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 39 : Echantillonnage et analyse génétique de populations sauvages (triangle noir) et 
stocks d’élevage (rond rouge) dans la zone d’introduction de H. niloticus en Côte d’Ivoire 
(ZIC) et dans deux autres pays (ZIP). Les échantillons de Côte d’Ivoire, du Cameroun et de la 
Guinée sont issus de différents bassins versants (BV).   
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3. Caractérisation de la ressource génétique en 

Côte d’Ivoire 

3.1 Variation de séquences des gènes mitochondriaux de 

H. niloticus 

3.1.1 Matrice concaténée des marqueurs mitochondriaux  

L’analyse des fragments de gènes mitochondriaux concaténés du segment NADH1 (16S rRNA 

+ tRNA-Leu +NADH1 + tRNA-Ile) et du Cyt b de H. niloticus qui représentent chacun 2384 

paires de bases (pb) a permis d’identifier quatre haplotypes pour 64 échantillons séquencés sur 

les 2 marqueurs avec les fréquences absolues présentées dans le Tableau 15. L’haplotype le 

plus fréquent HpA est présent en Côte d’Ivoire et en Guinée, l’haplotype HpB est observé 

uniquement au Cameroun où il est le seul dans cette région et l’haplotype HpD et l’haplotype 

rare HpC sont observés uniquement en Côte d’Ivoire.  

 

Tableau 15 : Fréquences absolues des quatre haplotypes concaténés des gènes mitochondriaux 
NADH1 et Cyt b d’échantillons de H. niloticus collectés dans les populations sauvages (PS) et 
stocks d’élevage (SE) en Côte d’Ivoire, en Guinée et au Cameroun. 

 Côte d’Ivoire Guinée Cameroun Total 

Haplotypes PS SE Total SE PS SE Total PS SE Total 

HpA 3 10 13 24 0 0 0 3 34 37 

HpB 0 0 0 0 7 3 10 7 3 10 

HpC 0 2 2 0 0 0 0 0 2 2 

HpD 5 10 15 0 0 0 0 5 10 15 

Total 8 22 30 24 7 3 10 15 49 64 

 

L’alignement des séquences des haplotypes des gènes mitochondriaux concaténés présenté en 

Annexe 4 met en relief une insertion-délétion (indel) et 13 sites polymorphiques dont 2 sites 
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pour le segment NADH1 et 11 sites pour Cyt b. La composition nucléotidique montre une 

dominance de A et T (~55%).  

 

Les résultats des indices de diversité présentés dans le Tableau 16 montrent que les petits 

échantillons du Cameroun et de la Guinée avec un seul haplotype identifié ne présentent pas 

de diversité haplotypique ou nucléotidique. 

Pour les échantillons de la Côte d’Ivoire, tous les indices de diversité des stocks d’élevage (SE) 

sont plus élevés que ceux des populations sauvages (PS), la diversité haplotypique (Hd=0,577) 

est moyenne et la diversité nucléotidiques (π=0,0019) est faible. Les mutations sont constituées 

uniquement de transitions, qui sont les mutations les plus probables. La moyenne des 

différences nucléotidiques entre les haplotypes est K = 4,61 substitutions si l’on considére 

uniquement les échantillons provenant de la Côte d’ivoire et K = 3,52 si l’on considére les 

échantillons collectés dans les trois pays. Toutefois aucune de ces variations n’est significative 

en raison de la petite taille de l’échantillonnage de séquences. 

 

Tableau 16 : Indice de diversité génétique pour un fragment du gène concaténé de l’ADNmt 
de H. niloticus pour les échantillons collectés dans les populations sauvages (PS) et stocks 
d’élevage (SE) en Côte d’Ivoire, en Guinée et au Cameroun. 

 Côte d’Ivoire Cameroun Guinée 
Total 

 PS SE Total PS et SE SE 

Nombre de séquences 13 17 30 10 24 64 

Nombre d’haplotypes 2 3 3 1 1 4 

Transitions 8 12 12 0 0 12 

Transversions 0 0 0 0 0 0 

Indel 1 1 1 0 0 1 

Sites polymorphiques 9 13 13 0 0 13 

Diversité haplotypique (Hd) 0,538 0,632 0,577 0 0 0,595 

Diversité nucléotidique (π) 0.0020 0,0023 0,0021 0 0 0,0015 

Différence nucléotidique (K)   4,61 0 0 3,52 
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3.1.2 Gène Cyt b 

Le séquençage des produits de PCR du gène mitochondrial Cyt b a permis d’obtenir des 

fragments de 1061 pb. L’analyse de ces fragments a permis d’identifier 6 haplotypes pour 106 

échantillons séquencés avec les fréquences absolues présentées dans le Tableau 17. 

L’haplotype Hp1 avec le plus grand nombre d’individus (66) est présent en Côte d’Ivoire et en 

Guinée. Il est le seul à être partagé entre deux régions. Les haplotypes Hp3 et Hp4 sont observés 

uniquement au Cameroun et les haplotypes Hp2, Hp5 et Hp6 sont observés uniquement en Côte 

d’Ivoire. Les haplotype Hp2, Hp3 et Hp6 sont rares (1 à 2 individus).  

 

Tableau 17 : Fréquences absolues des six haplotypes d’un fragment du gène mitochondrial 
Cyt b d’échantillons de H. niloticus collectés dans les populations sauvages (PS) et stocks 
d’élevage (SE) en Côte d’Ivoire, en Guinée et au Cameroun. 

 Côte d’Ivoire Guinée Cameroun Total 

Haplotypes PS SE Total SE PS SE Total PS SE Total 

Hp1 8 24 32 34 0 0 0 8 58 66 

Hp2 1 0 1 0 0 0 0 1 0 1 

Hp3 0 0 0 0 1 0 1 1 0 1 

Hp4 0 0 0 0 13 5 18 13 5 18 

Hp5 8 10 18 0 0 0 0 8 10 18 

Hp6 0 2 2 0 0 0 0 0 2 2 

Total 17 36 53 34 14 5 19 31 75 106 

 

L’alignement des séquences des haplotypes du gène Cyt b présenté en Annexe 5 met en relief 

14 sites polymorphiques avec une indel. La composition nucléotidique montre une dominance 

de A et T (~56%). 

Les résultats des indices de diversité présentés dans le Tableau 18 montrent que les 

échantillons de la Guinée avec un seul haplotype identifié ne présentent pas de diversité 

haplotypique ou nucléotidique. Les diversités haplotypiques et nucléotidiques des échantillons 

du Cameroun sont faibles (Hd = 0,105 et π = 0,0002). Les SE avec un seul haplotype ne 

présentent pas de diversité haplotypique ou nucléotidique. 
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Pour les échantillons de la Côte d’Ivoire, les PS et SE ont le même nombre d’haplotypes (3) 

avec un haplotype spécifique à chacun. Les SE présentent plus de mutations et de sites 

polymorphiques que les PS. Cependant, les diversités haplotypiques et nucléotidiques des PS 

sont plus élevées que celles des SE avec respectivement Hd=0,588 / π=0,0038 et Hd=0,489 / 

π=0,0033. La diversité haplotypique (Hd=0,528) est moyenne et la diversité nucléotidiques 

(π=0,003) est faible. La moyenne des différences nucléotidiques entre les haplotypes est K = 

3,18 substitutions pour les échantillons provenant de la Côte d’ivoire et K = 2,33 pour les 

échantillons provenant des trois pays. Là aussi ces différences ne sont pas significatives en 

raison de la faiblesse de l’échantillonnage.  

 

Tableau 18 : Indice de diversité génétique pour un fragment du gène Cyt b de l’ADNmt 
d’échantillons de H. niloticus issus de populations sauvages (PS) et des stocks d’élevage (SE) 
de Côte d’Ivoire, du Cameroun et de Guinée. 

 Côte d’Ivoire Cameroun Guinée 
Total 

 PS SE Total PS SE Total SE 

Nombre de séquences 17 36 53 14 5 19  34 106 

Nombre d’haplotypes 3 3 4  2 1 2 1 6 

Transitions 7 10 11 1 0 1 0 12 

Transversions 1 0 1 1 0 1 0 2 

Indel 1 1 1 1 0 1 0 1 

Sites polymorphiques 9 11 13 3 0 3 0 14 

Diversité haplotypique (Hd) 0,588 0,489 0,528 0,143 0 0,105 0 0,559 

Diversité nucléotidique (π) 0,0038 0,0033 0,0035 0,0004 0 0,0003 0 0,0022 

Différence nucléotidique (K)   3,18   0,21 0 2,33 

 

3.1.3 Segment NADH1 

Le séquençage des produits de PCR a permis d’obtenir 1323 pb d’un segment de l’ADNmt 

contenant un fragment du 16S rRNA (209 pb), la séquence complète de tRNA-Leu (74 pb), la 

séquence complète de NADH1 (972 pb) et un fragment de tRNA-Ile (68 pb). L’analyse de ce 

segment de l’ADNmt sur un échantillonnage de 99 individus beaucoup plus restreint que celui 
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de Cyt b qui en avait 106, a permis d’identifier seulement 2 haplotypes avec les fréquences 

absolues présentées dans le Tableau 19. L’haplotype HpI qui est le plus fréquent est partagé 

par les trois pays échantillonnés alors que l’haplotype HpII est observé uniquement en Côte 

d’Ivoire.  

 

Tableau 19 : Fréquences absolues des haplotypes du segment NADH1 d’échantillons de H. 
niloticus collectés dans les populations sauvages (PS) et stocks d’élevage (SE) en Côte 
d’Ivoire, en Guinée et au Cameroun. 

 Côte d’Ivoire Guinée Cameroun Total 

Haplotypes PS SE Total SE PS SE Total PS SE Total 

HpI 8 24 32 24 13 3 16 21 51 72 

HpII 11 16 27 0 0 0 0 11 16 27 

Total 19 40 59 24 0 3 16 32 67 99 

 

L’alignement des séquences des haplotypes du segment NADH1 présenté en Annexe 6 met en 

relief 2 sites polymorphiques sans aucune indel. La composition nucléotidique montre une 

dominance de A et T (>54%). 

Les résultats des indices de diversité présentés dans le Tableau 20 montrent que les 

échantillons de la Guinée et du Cameroun avec un seul haplotype identifié ne présentent pas 

de diversité haplotypique ou nucléotidique.  

Pour les échantillons de la Côte d’Ivoire, les diversités haplotypique et nucléotidique des SE 

sont plus élevées que celles des PS. La diversité haplotypique (Hd=0,505) est moyenne et la 

diversité nucléotidiques (π=0,0008) est faible. La moyenne des différences nucléotidiques entre 

les haplotypes est K = 1,01 substitutions pour les échantillons provenant de la Côte d’ivoire et 

K = 0,80 pour tous les échantillons 
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Tableau 20 : Indice de diversité génétique du segment NADH1 de l’ADNmt de H. niloticus 
pour les échantillons issus de populations sauvages (PS) et des stocks d’élevage (SE) de Côte 
d’Ivoire, du Cameroun et de Guinée. 

 

 Côte d’Ivoire Cameroun Guinée 
Total 

 PS SE Total PS et SE SE 

Nombre de séquences 40 19 59 16 24 99 

Nombre d’haplotypes 2 2 2 1 1 2 

Transitions 2 2 2 0 0 2 

Transversions 0 0 0 0 0 0 

Indel 0 0 0 0 0 0 

Sites polymorphiques 2 2 2 0 0 2 

Diversité haplotypique (Hd) 0,492 0,515 0,505 0 0 0,401 

Diversité nucléotidique (π) 0,0007 0,0008 0,0008 0 0 0,0006 

Différence nucléotidique (K)   1,01 0 0 0,80 

 

 

 

3.2 Phylogéographie des haplotypes 

Les gènes mitochondriaux concaténés ont permis d’identifier quatre haplotypes ; ce qui est 

inférieur au nombre d’haplotypes du Cyt b qui est de six. Cette faible diversité observée au 

niveau des gènes concaténés est due au fait qu’à l’issu du séquençage, les séquences de segment 

NADH1 n’étaient pas disponibles pour les individus ayant les haplotypes Hp2 et Hp3 (gène 

Cyt b). Ces deux haplotypes ne font pas partie de la matrice de gènes concaténés. Il s’agit donc 

d’une fausse baisse de la diversité en raison d’un biais d’échantillonnage. Par ailleurs, un 

haplotype de segment NADH1 est associé à un seul haplotype Cyt b pour former la matrice 

concaténée (HpA=HpI+Hp1, HpB=HpI+Hp4, HpC=HpII+Hp5 et HpD=HpII+Hp6). Les 

arbres phylogénétiques des haplotypes de la matrice concaténée et du segment NAD1 (avec 2 

haplotypes seulement) ne sont donc pas présentés ici. 
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L’arbre phylogénétique des séquences des haplotypes du gène Cyt b construit selon la méthode 

du maximum de vraisemblance avec le modèle Tamura-Nei sélectionné selon le critère BIC a 

été enraciné sur les haplotypes des espèces A. gigas et O. bicirrhosum (Figure 40). Un clade 

fortement soutenu (bootstrap = 67%) se distingue avec les haplotypes Hp1, Hp2, Hp3 et Hp4 

identifiés dans les trois pays échantillonnés. L’haplotype Hp3 est au nœud 56 et l’haplotype 

Hp4 est au nœud 67. L’haplotype Hp6 est observé uniquement en Côte d’Ivoire avec une 

longueur de branche plus importante et l’haplotype Hp5 également observé uniquement en 

Côte d’Ivoire se présente comme un haplotype frère des autres haplotypes. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 40 : Arbre phylogénétique des haplotypes du gène Cyt b de H. niloticus obtenu avec 2 
espèces d’Ostéoglossiformes comme outgroup (A. gigas et O. bicirrhosum) construit avec 
Mega 7 en utilisant la méthode du maximum de vraisemblance basée sur le modèle Tamura-
Nei (log-likelihood = -1522,84). Les chiffres indiquent la robustesse du bootstrap avec 1 000 
réplicas et la longueur des branches est mesurée en nombre de substitutions par site. 
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3.3 Origine géographique des bonytongues de Côte 

d’Ivoire 

Les haplotypes du gène Cyt b des individus échantillonnées au Cameroun, en Côte d’ivoire et 

en Guinée (Figure 41a) ont permis de construire un réseau d’haplotypes avec le gène Cyt b 

(Figure 41b) qui montre un positionnement de la racine entre mv3 et Hp5 avec à partir de mv3 

un clade intégrant les haplotypes du Cameroun Hp3 et Hp4, desquels dérivent respectivement 

les haplotypes Hp2 de Côte d’Ivoire et Hp1 de Guinée et de Côte d’Ivoire par deux évènements 

mutationnels. Un haplotype a été identifié par zone échantillonnée, sauf pour l’haplotype Hp1 

partagé entre le Guinée et la Côte d’Ivoire. 

Avec les échantillons de Côte d’ivoire, le réseau d’haplotypes du gène Cyt b (Figure 41c) 

montre que les PS et SE du BV Comoé hébergent également des haplotypes différents (Hp1 et 

Hp2 pour les PS et Hp6 pour les SE) qui dérivent d’un ancêtre commun par 1 à 6 mutations. 

Pour les autres BV, les PS et SE hébergent dans certains cas le même haplotype (Hp1 pour BV 

Bandama et Hp5 pour BV Sassandra et Bia) et dans d’autres cas des haplotypes différents (Hp1 

et Hp5 pour BV Bandama et Sassandra, Hp5 et Hp6 pour BV Bia) qui dérivent d’un ancêtre 

commun par 3 à 4 mutations. 
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Figure 41 : Carte de distribution des haplotypes (a) des gènes Cyt b de H. niloticus 
échantillonnés dans des bassins versants (BV) de Côte d’Ivoire (BV Sassandra, Bandama, 
Comoé et Bia), de Guinée (BV Diani, Makona et Niger) et du Cameroun (BV Nyong) et réseau 
d’haplotypes des échantillons des trois pays (b) et des échantillons de Côte d’Ivoire uniquement 
selon les populations sauvages (PS) et stocks d’élevage (SE) de quatres bassins versants (c). 
Sur la carte de distribution des haplotypes, les triangles et les ronds désignent respectivement 
les haplotypes d’individus collectés au sein de PS et de SE avec l’haplotype Hp1 en rouge, 
l’haplotype Hp2 en bleu, l’haplotype Hp3 en jaune, l’haplotype Hp4 en noir, l’haplotype Hp5 
en vert et l’haplotype Hp6 en orange. L’existence de deux haplotypes sur un site de collecte est 
indiquée par la juxtaposition de deux couleurs. Sur le réseau d’haplotypes, les vecteurs médians 
(mv) représentent les ancêtres potentiels. Les flèches indiquent le positionnement de la racine 
selon l’arbre ML réalisé précédemment. La longueur des segments reliant les haplotypes tient 
compte du nombre de mutations représentées par les barres transversales. La taille des nœuds 
est proportionnelle à la fréquence des haplotypes.  
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3.4 Comparaison de distribution géographique des 

haplotypes entre populations sauvages et stock d’élevage 
de la Côte d’Ivoire et du Cameroun 

A partir des fréquences absolues des haplotypes de la matrice concaténée, du Cyt b et du 

segment NADH1 (Tableau 21), le test exact de Fisher (Tableau 22) n’a pas mis en évidence 

des différences significatives entre les populations sauvages (PS) et les stocks d’élevage (SE) 

de la Côte d’Ivoire et entre les PS et SE du Cameroun. 

 

Tableau 21 : Fréquences absolues des haplotypes de la matrice concaténée, du Cyt b et du 
segment NADH1 d’échantillons de H. niloticus collectés au sein de populations sauvages (PS) 
et de stocks d’élevage (SE) en Côte d’Ivoire et au Cameroun. 

 

  Côte d’Ivoire Cameroun 

  PS SE PS SE 

Matrice concaténée 
(NADH1 et Cyt b) 

HpA 7 8 0 0 

HpB 0 0 7 3 

HpC 0 2 0 0 

HpD 3 10 0 0 

Cyt b 

Hp1 8 24 0 0 

Hp2 1 0 0 0 

Hp3 0 0 1 0 

Hp4 0 0 13 5 

Hp5 8 10 0 0 

Hp6 0 2 0 0 

Segment NADH 
HpI 8 24 13 3 

HpII 11 16 0 0 
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Tableau 22 : Test exact de Fisher entre populations sauvages et stocks d’élevage de H. niloticus 
de Côte d’Ivoire et du Cameroun.  

 

 Matrice concaténée Cyt b Segment NADH1 

Côte d’Ivoire 0,319 0,164 0,266 

Cameroun 1 1 1 

 

 

L’analyse moléculaire de variance (AMOVA) (Tableau 23) révèle tout comme le test exact de 

Fisher des différences faibles (Fst<0,05 et participation à la variance <3,31%) non 

significatives entre les PS et SE de H. niloticus de la Côte d’Ivoire. L’essentiel de la variation 

moléculaire est expliqué par la variation entre individus au sein des PS et SE (>96%) quel que 

soit le gène considéré.  

Pour les échantillons du Cameroun, les résultats de l’AMOVA de la matrice concaténée et du 

segment NADH1 ne montrent aucune différenciation entre PS et SE et entre individus. Avec 

le gène Cyt b, les valeurs de Fst et de la participation à la variance entre PS et SE sont négatives, 

indiquant ainsi une absence de structure génétique entre PS et SE. 
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Tableau 23 : Analyse moléculaire de variance (AMOVA) pour les populations sauvages (PS) 
et stocks d’élevage (SE) de H. niloticus de Côte d’Ivoire et du Cameroun. La p-value du Fst 
est entre parenthèses. 

 

  
Matrice 

concaténée 
Cyt b 

Segment 
NADH1 

Côte d’Ivoire 

Pourcentage de variation 
expliquée entre PS et SE 

3,31 1,6 2,47 

Pourcentage de variation 
expliquée au sein des PS 
et SE 

96,69 98,4 97,53 

Fst 0,033 
(0,238) 

0,016 (0,213) 0,025 (0,254) 

Cameroun 

Pourcentage de variation 
expliquée entre PS et SE 

0 -9,77 0 

Pourcentage de variation 
expliquée au sein des PS 
et SE 

0 109,77 0 

Fst 0,000 (1) -0,098 (1) 0,000 (1) 

 

 

3.5 Comparaison de distribution des haplotypes entre 

populations sauvages selon les bassins versants de Côte 

d’Ivoire 

A partir des fréquences absolues des haplotypes de la matrice concaténée, du Cyt b et du 

segment NADH1 (Tableau 24), le test exact de Fisher (Tableau 25) a mis en évidence une 

différence significative au seuil de 5% seulement entre les populations sauvages (PS) des 

bassins versants (BV) Sassandra et Comoé pour le segment NADH1. 
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Tableau 24 : Fréquences absolues des haplotypes de la matrice concaténée, du Cyt b et du 
segment NADH1 d’échantillons de H. niloticus collectés au sein de populations sauvages (PS) 
de quatre bassins versants de Côte d’Ivoire. 
 

  Sassandra Bandama Comoé Bia 

Matrice concaténée 
(NADH1 et Cyt b) 

HpA 0 1 2 0 

HpD 3 0 0 4 

Cyt b 

Hp1 0 6 2 0 

Hp2 0 0 1 0 

Hp5 3 2 0 3 

Segment NADH 
HpI 0 5 3 0 

HpII 6 3 0 2 
 

Tableau 25 : Test exact de Fisher entre les populations sauvages de H. niloticus échantillonnées 
dans quatre bassins versants de Côte d’Ivoire.  

 

 Matrice concaténée Cyt b Segment NADH1 

Sassandra / Bandama 0,25 0,061 0,31 

Sassandra / Comoé 0,1 0,1 0,012* 
Sassandra / Bia 1 1 1 

Bandama / Comoé 1 0,321 0,491 

Bandama / Bia 0,333 0,061 0,444 

Comoé / Bia 0,067 0,1 0,1 

* : P<0,05 

 

L’AMOVA présentée dans le Tableau 26 révèle tout comme le test exact de Fisher une forte 

différenciation (Fst~0,6) significative pour le segment NADH1 expliquant ~ 52% de la 

variation moléculaire entre PS des BV Sassandra et Comoé. On note aussi une forte 

différenciation significative (Fst = 1 et participation à la variance = 100%) entre PS des BV 

Sassandra et Bandama pour ce même gène. Entre PS des BV Sassandra et Bia et entre PS des 

BV Bandama et Comoé, les résultats montrent une faible différenciation non significative avec 

des valeurs de Fst égales ou proches de 0 et une participation à la variance <9,77%. Entre les 

autres BV, on observe une forte différentiation (Fst>0,25) expliquant l’essentiel de la variation 

moléculaire entre leurs PS sauf pour les BV Bandama et Bia où le segment NADH1 montre 

que l’essentiel de variation moléculaire est observé au sein des individus (~66%).  
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Tableau 26 : Analyse moléculaire de variance (AMOVA) pour l’ensemble des individus 
échantillonnés dans les populations sauvages (PS) de H. niloticus de quatre bassins versants de 
Côte d’Ivoire. La p-value du Fst est entre parenthèses.  

  
Matrice 

concaténée 
Cyt b 

Segment 
NADH1 

Sassandra / 
Bandama 

Pourcentage de variation 
expliquée entre PS 

100 59,32 52,48 

Pourcentage de variation 
expliquée au sein des PS 

0 40,68 47,52 

Fst 1 (0,233) 0,593 (0,070) 0,524 (0,027*) 

Sassandra / 
Comoé 

Pourcentage de variation 
expliquée entre PS 

100 86,96 100 

Pourcentage de variation 
expliquée au sein des PS 

0 13,04 0 

Fst 1 (0,099) 0,87 (0,092) 1 (0,017*) 

Sassandra / 
Bia 

Pourcentage de variation 
expliquée entre PS 

0 0 0 

Pourcentage de variation 
expliquée au sein des PS 

0 0 0 

Fst 0 (1) 0 (1) 0 (1) 

Bandama / 
Comoé 

Pourcentage de variation 
expliquée entre PS 

0 1,8 9,77 

Pourcentage de variation 
expliquée au sein des PS 

0 98,2 90,23 

Fst 0 (1) 0,018 (0,327) 0,098 (0,472) 

Bandama / 
Bia 

Pourcentage de variation 
expliquée entre PS 

100 59,32 34,25 

Pourcentage de variation 
expliquée au sein des PS 

0 40,68 65,75 

Fst 1 (0,196) 0,593 (0,065) 0,342 (0,459) 

Comoé / Bia 

Pourcentage variation 
expliquée entre PS 

100 86,96 100 

Pourcentage de variation 
expliquée au sein des PS 

0 13,04 0 

Fst 1 (0,059) 0,87 (0,096) 1 (0,099) 

* : P<0,05  
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3.6 Comparaison de distribution des haplotypes entre 

stocks d’élevage selon les piscicultures de Côte d’Ivoire 

A partir des fréquences absolues des haplotypes de la matrice concaténée, du Cyt b et du 

segment NADH1 (Tableau 27), le test exact de Fisher (Tableau 28) n’a pas mis en évidence 

des différences significatives entre les stocks d’élevage (SE) des bassins versants (BV) 

Sassandra / Comoé et Comoé / Bia quels que soient les gènes considérés. Entre les BV 

Sassandra / Bandama et Bandama / Bia, les différences sont significatives pour tous les gènes 

considérés. Entre les BV Sassandra / Bia et Bandama / Comoé, les différences significatives se 

situent respectivement au niveau du Cyt b et du segment NADH1. 

 

Tableau 27 : Fréquences absolues des haplotypes de la matrice concaténée, du Cyt b et du 
segment NADH1 d’échantillons de H. niloticus collectés au sein des stocks d’élevage de quatre 
bassins versants de Côte d’Ivoire. 
 

  Sassandra Bandama Comoé Bia 

Matrice concaténée 
(NADH1 et Cyt b) 

HpA 0 6 0 0 

HpC 0 0 1 1 

HpD 7 0 0 1 

Cyt b 

Hp1 9 15 0 0 

Hp5 7 0 0 3 

Hp6 0 0 1 1 

Segment NADH 
HpI 10 13 1 0 

HpII 8 0 4 4 
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Tableau 28 : Test exact de Fisher entre stocks d’élevage de H. niloticus échantillonnées dans 
quatre bassins versants de Côte d’Ivoire.  

 

 Matrice concaténée Cyt b Segment NADH1 

Sassandra / Bandama 0,000*** 0,007** 0,009** 

Sassandra / Comoé 0,125 0,059 0,317 

Sassandra / Bia 0,222 0,042* 0,096 

Bandama / Comoé 0,143 0,063 0,002** 

Bandama / Bia 0,036* 0,000*** 0,000*** 

Comoé / Bia 1 0,4 1 

* : P<0,05 ; ** : P<0,01 ; *** : P<0,001 

 

 

Les résultats de l’AMOVA présentés dans le Tableau 29 montrent que seules les 

différentiations entre SE du BV Bandama et les autres BV sont significatives pour au moins 

l’un des gènes considérés conformément au test exact de Fisher. L’AMOVA n’a pas mis en 

évidence de différence significative entre SE des BV Sassandra et Bia contrairement au test 

exact de Fisher. Les valeurs de Fst montrent une forte différenciation (Fst>0,25) pour au moins 

l’un des gènes considérés quels que soient les SE des BV comparés. La variation entre 

individus au sein des SE du BV Sassandra et des autres BV est essentiellement à la base des 

différentiations moléculaires. Quant aux BV Bandama / Comoé et Bandama / Bia, la 

différentiation est expliquée essentiellement par la variation entre SE. Les valeurs négatives du 

Fst et de la participation à la variance entre SE des BV Comoé et Bia pour les gènes concaténés 

et le segment NADH1 indiquent une absence de structure génétique. 
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Tableau 29 : Analyse moléculaire de variance (AMOVA) pour l’ensemble des individus 
échantillonnés dans les stocks d’élevage de H. niloticus de quatre bassins versants de Côte 
d’Ivoire. La p-value du Fst est entre parenthèses. 

  
Matrice 

concaténée 
Cyt b 

Segment 
NADH1 

Sassandra / 
Bandama 

Pourcentage de variation 
expliquée entre SE 

51,56 39,03 36,64 

Pourcentage de variation 
expliquée au sein des SE 

48,44 60,97 63,36 

Fst 0,516 (0,036*) 0,391 (0,005**) 0,366 (0,006**) 

Sassandra / 
Comoé 

Pourcentage de variation 
expliquée entre SE 

43,37 51,4 11,14 

Pourcentage de variation 
expliquée au sein des SE 

56,63 48,6 88,86 

Fst 0,433 (0,092) 0,514 (0,053) 0,111 (0,309) 

Sassandra / Bia 

Pourcentage de variation 
expliquée entre SE 

8,23 25,36 35,14 

Pourcentage de variation 
expliquée au sein des SE 

91,77 74,64 64,86 

Fst 0,082 (0,238) 0,254 (0,109) 0,351 (0,109) 

Bandama / 
Comoé 

Pourcentage de variation 
expliquée entre SE 

100 100 86,23 

Pourcentage de variation 
expliquée au sein des SE 

0 0 13,77 

Fst 1 (0,141) 1 (0,070) 0,862 (0,000***) 

Bandama / Bia 

Pourcentage de variation 
expliquée entre SE 

86,32 90,43 100 

Pourcentage de variation 
expliquée au sein des SE 

13,68 9,57 0 

Fst 0,863 (0,026*) 0,904 (0,000***) 1 (0,000***) 

Comoé / Bia 

Pourcentage de variation 
expliquée entre SE 

-100 33,33 -5,26 

Pourcentage de variation 
expliquée au sein des SE 

200 66,67 105,26 

Fst -1 (1) 0,333 (0,424) -0,053 (1) 

* : P<0,05 ; ** : P<0,01 ; *** : P<0,001  
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3.7 Lien entre piscicultures et populations sauvages d’un 

même bassin versant 

A partir des fréquences absolues des haplotypes de la matrice concaténée, du Cyt b et du 

segment NADH1 (Tableau 30), le test exact de Fisher (Tableau 31) n’a pas mis en évidence 

de différences significatives entre les PS et SE des différents BV pour les gènes concaténés et 

Cyt b. Pour le segment NADH1, seuls les BV Sassandra et Bandama présentent des différences 

significatives. 

 

Tableau 30 : Fréquences absolues des haplotypes de la matrice concaténée, du Cyt b et du 
segment NADH1 d’échantillons de H. niloticus collectés au sein des populations sauvages (PS) 
et stocks d’élevage (SE) de quatre bassins versants de Côte d’Ivoire. 
 

  Sassandra Bandama Comoé Bia 

  PS SE PS SE PS SE PS SE 

Matrice concaténée 
(NADH1 et Cyt b) 

HpA 0 0 1 6 2 0 0 0 

HpC 0 0 0 0 0 1 0 1 

HpD 3 7 0 0 0 0 4 1 

Cyt b 

Hp1 0 9 6 15 2 0 0 0 

Hp2 0 0 0 0 1 0 0 0 

Hp5 3 7 2 0 0 0 3 3 

Hp6 0 0 0 0 0 1 0 1 

Segment NADH 
HpI 0 10 5 13 3 1 0 0 

HpII 6 8 3 0 0 4 2 4 
 

Tableau 31 : Test exact de Fisher entre les populations sauvages et stocks d’élevage de H. 
niloticus d’un même bassin versant de Côte d’Ivoire.  

 

 Matrice concaténée Cyt b Segment NADH1 

Sassandra 1 0,211 0,024* 

Bandama 1 0,111 0,042* 

Comoé 0,333 0,5 0,143 

Bia 0,333 1 1 

* : P<0,05 
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L’AMOVA présentée dans le Tableau 32 montre tout comme le test Exact de Fisher des 

différenciations fortes (Fst>0,25) significatives pour le segment NADH1 expliquant plus de 

60% de variation entre individus au sein des PS et SE des BV Sassandra et Bandama. Seul le 

BV Comoé présente une différentiation basée essentiellement sur la variation moléculaire entre 

PS et SE. Les valeurs négatives de Fst et de la participation de la variance entre PS et SE du 

BV Bia pour le gène Cyt b indiquent une absence de structure génétique.  

 

Tableau 32 : Analyse moléculaire de variance (AMOVA) pour l’ensemble des individus 
échantillonnés dans les populations sauvages et stocks d’élevage de H. niloticus dans un même 
bassin versant de Côte d’Ivoire. La p-value du Fst est entre parenthèses. 

 

  
Matrice 

Concaténée 
Cyt b 

Segment 
NADH1 

Sassandra 

Pourcentage de variation 
expliquée entre PS et SE 

9,06 32,67 39,5 

Pourcentage de variation 
expliquée au sein des PS et SE 

90,94 67,33 60,5 

Fst 0,09 
(0,489) 

0,327 (0,203) 0,395 (0,048*) 

Bandama 

Pourcentage de variation 
expliquée entre PS et SE 

0 25,47 37,95 

Pourcentage de variation 
expliquée au sein des PS et SE 

0 74,53 62,05 

Fst 0 (1) 0,255 (0,113) 0,379 (0,042*) 

Comoé 

Pourcentage de variation 
expliquée entre PS et SE 

100 76,92 68,09 

Pourcentage variation  
expliquée au sein des PS et SE 

0 23,08 31,91 

Fst 1 (0,312) 0,769 (0,252) 0,681 (0,129) 

Bia 

Pourcentage de variation  
expliquée entre PS et SE 

38,48 -9,09 0 

Pourcentage de variation 
expliquée au sein des PS et SE 

61,54 109,09 0 

Fst 0,384 
(0,329) 

-0,09 (1) 0 (1) 
* : P<0,05  
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3.8 Discussion et conclusion 

Pour la première fois, une l’exquise d’analyse de la ressource génétique Heterotis a été réalisée 

en Côte d’Ivoire à partir de l’analyse de séquences de gènes mitochondriaux. Cette étude s’est 

intéressée aux échantillons de populations sauvages introduites (PS) et de stocks d’élevage 

(SE) de ce pays mais également des échantillons provenant de la zone d’introduction de deux 

autres pays (Guinée et Cameroun).  

Le séquençage des produits de PCR a permis d’identifier pour le fragment de gène Cyt b et le 

segment NADH1 (16S rRNA, tRNA-Leu, NADH1, tRNA-Ile) de H. niloticus respectivement 

6 et 2 haplotypes. Les poissons échantillonnés ont une diversité haplotypique moyenne 

(0,401<Hd<0,595) et une diversité nucléotidique faible (0,0006<π<0,0022) avec 2 et 14 sites 

polymorphiques respectivement pour le segment NADH1 et le Cyt b. La plupart des PS et SE 

avec un seul haplotype identifié ne présentent pas de diversité haplotypique ou nucléotidique. 

Cette absence de variation entre les séquences de plusieurs individus a été également observée 

pour le gène NADH1 chez des PS de Salmo trutta caspius (Rezaei, 2015) et pour le gène Cyt 

b chez des PS de O. ferreirai (Olivares et al., 2013). Cependant, une étude réalisée par Hrbek 

et al. (2005) a permis d’identifier chez A. gigas 25 haplotypes séparés par 27 sites 

polymorphiques avec le gène NADH1 comme marqueur tandis que chez Acanthurus tractus, 

une étude a permis d’observer jusqu’à 61 haplotypes pour le gène Cyt b (Castellanos-Gell et 

al., 2012). La faible variation de séquences du Cyt b et du segment NADH1 des Heterotis 

étudiés pourrait être liée à un échantillon trop réduit et peu significatifs des zones 

géographiques où l’espèce est présente (Hurtado et al., 2013). On ne peut pas néanmoins 

exclure que le petit nombre de reproducteurs utilisés (en moyenne 4) ait contribué à réduire la 

variation génétique des populations introduites dans les piscicultures et les cours d’eau (Shen 

et al., 2009).  

Le réseau d’haplotype construit par la méthode de « median joining » montre que les 

haplotypes du Cameroun sont en position centrale, donc au plus près de l’ancêtre commun, 

avec ensuite les haplotypes de Côte d’Ivoire dérivés de 1 à 6 mutations de l’ancêtre commun. 

En effet, les haplotypes Hp1 et Hp2 du Cyt b dérivent respectivement des haplotypes Hp4 et 

Hp3 du Cameroun par 2 évènements mutationnels chacun. Ce lien peut être expliqué par 

l’introduction de H. niloticus en Côte d’Ivoire de 1957 à 1959  à partir d’alevins provenant  

d’une pisciculture située dans le BV du Nyong du Cameroun (Lazard, 1990 ; Reizer, 1964), 
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elle-même ayant été alimentée par des géniteurs prélevés sur l’aire de distribution de 

populations natives d’Heterotis (au nord du Cameroun). Ces résultats confortent l’histoire de 

la dispersion de l’espèce par l’homme à partir des bassins du nord du Cameroun, avec la mise 

en évidence de lignées génétiques de poissons présents en Côte d’Ivoire qui pourraient être 

originaires du Cameroun. Il manque cependant la preuve incontestable du partage de même 

haplotype entre le Cameroun et la Côte d’Ivoire. 

La faiblesse de l’échantillonnage ne permet pas de discuter des différenciations de diversité 

haplotypique et nucléotidique. En revanche, considérant la distribution géographique des 

échantillons, les Heterotis de Côte d’Ivoire partagent plus d’haplotypes avec ceux de Guinée 

que ceux du Cameroun, contrairement à ce que laissait supposer l’histoire des translocations 

de cette espèce qui aurait sa source d’approvisionnement au Cameroun. De plus, des haplotypes 

ont été identifiés uniquement en Côte d’Ivoire sans lien direct avec ceux du Cameroun. Il s’agit 

des haplotypes HpC et HpD des gènes mitochondriaux concaténés et les haplotypes Hp5 et 

Hp6 du Cyt b. Cela pourrait suggérer que le trop faible échantillonnage réalisé au Cameroun 

n’a pas permis d’observer ces haplotypes dans ce pays ou que les Heterotis de Côte d’Ivoire 

sont d’origine géographique multiple. En effet, en 1960, des alevins provenant de la localité de 

Bérégadougou (Burkina Faso) sont venus compléter ceux du Cameroun arrivés quelques 

années plutôt. Il est donc possible qu’ils aient une « origine burkinabé ». De plus, ces 

haplotypes spécifiques de Côte d’Ivoire dans notre échantillonnage ont été identifiés dans des 

bassins versants (Sassandra, Comoé et Bia) dont les cours d’eau principaux prennent leur 

source dans les pays limitrophes de la Côte d’Ivoire (Guinée, Burkina Faso et Ghana) 

appartenant à la zone de distribution native de l’espèce. 

La comparaison de distribution des haplotypes selon les fréquences (test exact de Fisher) et les 

divergences nucléotidiques (statistique Fst et AMOVA) n’a pas mis en évidence des 

différences significatives entre les poissons sauvages et de pisciculture de Côte d’Ivoire d’une 

part et entre ceux du Cameroun d’autre part. En considérant les échantillons de Côte d’ivoire 

par bassin versant, les valeurs de Fst et le test exact de Fisher ont montré généralement des 

différences non significatives entre PS et SE. L’AMOVA indique en dehors du BV Comoé, 

une variation génétique faible entre PS et SE des autres BV. Ces résultats montrent que 

génétiquement dans un même bassin versant, la plupart des SE sont assez proches des PS. Pour 

les échantillons étudiés, certains poissons d’élevage pourraient donc provenir des populations 

sauvages prélevées dans les cours d’eau environnants et vis-versa. Cela confirme des 

informations rapportées par certains pisciculteurs sur la provenance des poissons élevés. Dans 
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d’autres cas certaines fermes achètent les alevins à d’autres pisciculteurs tandis que d’autres 

produisent leurs propres alevins. Chez plusieurs espèces comme A. gigas (Santos et al., 2014), 

Brycon amazonicus (Oliveira et al., 2017), Gadus morhua (Glover et al., 2011) et 

Acanthopagrus schlegelii (An et al., 2010), la statistique Fst a mis en évidence une faible 

différenciation génétique significative entre poissons d’aquaculture et poissons sauvages. Les 

populations sauvages représentent la principale source de variabilité génétique pour les stocks 

aquacoles (Alarcón et al., 2004) et de ce fait les efforts de sélection de poissons sauvages pour 

l’aquaculture entraine le plus souvent une perte de diversité (An et al., 2010). Ainsi, pour 

l’espèce d’Ostéoglossiformes H. niloticus qui est en cours de domestication, si la faible 

variabilité génétique observée au sein des populations sauvages en Côte d’Ivoire est confirmée 

par un échantillonnage plus important, cela serait un handicap pour constituer une variance 

génétique additive afin d’améliorer les traits de vie des poissons d’élevage (Alarcón et al., 

2004). 

La comparaison des haplotypes des PS n’a pas mis en évidence des différences significatives 

entre les BV de Côte d’Ivoire excepté pour le segment NADH1 entre PS du BV Sassandra et 

les BV Bandama et Comoé. A travers une étude réalisée par Hurtado et al. (2013) au Bénin, 

les valeurs de Fst ont montré une différentiation significative entre PS de H. niloticus de trois 

bassins versants. Contrairement aux poissons sauvages, la statistique Fst a mis en évidence une 

forte différentiation significative entre les SE du BV Bandama et les autre BV. Le test exact de 

Fisher montre en plus une différence significative entre les SE des BV Sassandra et Bia pour 

le gène Cyt b uniquement. Chez une espèce de morue (Glover et al., 2010) et le poissons 

amazonien Brycon amazonicus (Oliveira et al., 2017), une différentiation génétique 

significative entre stocks d’élevage a été observée. Sur la base des niveaux de différenciation 

élevée et significative qui ont été observés entre certains BV de Côte d’Ivoire et la présence 

d’haplotypes rares, les PS et SE de H. niloticus de chaque BV concernés pourraient être 

considéré comme des unités de gestion et de conservation différentes (Hurtado et al., 2013). 

Ces informations doivent être prises en compte dans la politique de gestion de H. niloticus en 

Côte d’Ivoire, car la variabilité génétique est nécessaire pour la domestication et l'amélioration 

génétique (Alarcón et al., 2004).  

Au regard des résultats obtenus dans cette étude, il existe un besoin de mieux connaitre et 

préserver la ressource génétique Heterotis en Côte d’Ivoire. Des analyses génétiques étendues, 

comprenant un échantillon plus important des BV et des zones de distribution natives, sont 

nécessaires pour établir si la faible diversité génétique est une caractéristique de H. niloticus 
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en Côte d’Ivoire et dans d’autres pays de sa zone de distribution (Hurtado et al., 2013). 

L'identification d'actions permettant de maintenir des populations variables et génétiquement 

viables (Boettcher et al., 2010 ; Santos et al., 2014) mérite d’être considérée. Il est aussi 

possible d’envisager de poursuivre cette étude en utilisant les microsatellites pour lesquels des 

panels ont été déjà définis pour H. niloticus car leur combinaison avec l’ADN mitochondrial 

offrirait des informations complémentaires sur l’histoire et la démographie des populations. En 

plus, l’emploi de la coalescence a montré l’importance d’associer l’ADNmt à d’autres 

marqueurs moléculaires (Castellanos-Gell, 2012). 
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Quatrième partie 

La vitellogenèse et sa régulation chez H. 

niloticus et A. gigas : Identification et 

caractérisation structurale des acteurs 

moléculaires 
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1. Introduction 

H. niloticus et A. gigas sont d’excellents candidats pour la pisciculture en raison de leurs 

performances zootechniques et de leurs particularités anatomiques (Reizer, 1964 ; Santos et al., 

2014; Schaefer et al., 2012). Cependant, ces deux espèces d’Ostéoglossiformes ne présentent 

pas de dimorphisme sexuel (Chu-Koo et al., 2009 ; Dugué et al., 2008 ; Carreiro et al., 2011 ;  

Oladosu et al., 2007) et leur reproduction en captivité demeure un défi majeur.  

Leurs fonctions de reproduction (y compris la vitellogenèse et sa régulation) sont contrôlées 

par l’axe hypothalamo-hypophyso-gonadique comme chez la plupart des vertébrés (Maruska 

& Fernald, 2011 ; Takahashi et al., 2016). Ainsi, sous l’effet de stimuli sensoriels tels que les 

facteurs environnementaux (Plant, 2015 ; Yang et al., 2017) et sociaux (K. P. Maruska & 

Fernald, 2011), les gonadolibérines (GnRH) produites dans le cerveau stimulent au niveau de 

l’hypophyse l’expression et la synthèse de neurohormones telles que la prolactine (PRL), 

l’hormone lutéinisante (LH) et l’hormone folliculo-stimulante (FSH) (Zohar et al., 2010). La 

17 -estradiol (E2), signalée par l'intermédiaire de récepteurs œstrogéniques intracellulaires 

(ERs), est synthétisée par les cellules folliculaires des ovocytes sous le contrôle de la FSH 

(Hara et al., 2016 ; Norris & Lopez, 2011). L’E2 est la principale hormone stéroïdienne sexuelle 

qui stimule, chez les femelles, l’ovogenèse et la synthèse de la vitellogénine (Vtg) par le foie 

(Hara et al., 2016 ; Nelson & Habibi, 2013). La Vtg est une phospholipoglycoprotéine 

précurseur des protéines vitellines qui s’accumulent au cours de la vitellogenèse dans les 

ovocytes des femelles de presque toutes les espèces ovipares, y compris les poissons, les 

amphibiens, les reptiles, les oiseaux, la plupart des invertébrés et l'ornithorynque (Wallace et 

al., 1990 ; Zhang et al., 2015). Transportée par le sang, la Vtg est incorporée dans les ovocytes 

par endocytose médiée grâce à des récepteurs (VtgR) intégrés à la membrane des ovocytes 

(Dominguez &al., 2014; Le Menn, 1979; Mañanós&al., 2007; Stifani&al., 1990). 

Certains acteurs moléculaires (PRL, LH et FSH) ont déjà été documentés chez A. gigas (Borella 

et al., 2009 ; Faria et al., 2013 ; Marcos & Adalberto, 2015 ; Sevilhano et al., 2017) alors que 

chez H. niloticus, aucune donnée n’est encore disponible sur la vitellogenèse. 

On note également que la proximité phylogénétique de H. niloticus et A. gigas, soulignée par 

de nombreux auteurs (Betancur-R et al., 2017 ; Guo-Qing & Wilson, 1996 ; Hilton, 2001, 2003 

; Lavoué, 2016 ; Lavoué & Sullivan, 2004 ; Nelson, 1968, 1969) ne prend pas encore en compte 
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les marqueurs moléculaires liés à la reproduction. Elle est actuellement basée sur l’analyse de 

caractères squelettiques, la dentition, la structure des arcs branchiaux, les os infra orbitaux, les 

approches bayésiennes de données morphologiques, de fossiles et de marqueurs moléculaires 

mitochondriaux. 

Cette étude vise donc à identifier et caractériser chez H. niloticus la ou les Vtg et leur récepteur 

ovarien, les hormones hypophysaires et leurs récepteurs ainsi que les récepteurs à l’E2, et à 

tester une méthode de sexage d’individus matures à partir de la Vtg dans le mucus et le sang. 

Chez A. gigas, il s’agit de rechercher les données moléculaires non encore décrites. La 

proximité phylogénétique des deux espèces est également analysée à partir des molécules ou 

leurs séquences identifiées dans cette étude. 
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2. Démarche expérimentale 

Pour identifier et caractériser les acteurs impliqués dans la vitellogenèse et sa régulation chez 

les deux espèces d’Ostéoglossiformes, H. niloticus et A. gigas, une combinaison d’approches 

a été utilisée : transcriptomique et protéomique (Figure 42). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 42 : Approche mise en œuvre pour caractériser les acteurs impliqués dans la 
vitellogenèse et sa régulation chez H. niloticus et A. gigas. Une approche protéomique réalisée 
uniquement chez H. niloticus permet de tester la capacité de la Vtg du mucus à diffuser dans 
le milieu aqueux et d'autre part d'utiliser la Vtg circulante et celle présente dans le mucus 
comme biomarqueur de sexage. 
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2.1 Approche transcriptomique 

L’objectif de l’approche transcriptomique est d’identifier et caractériser les gènes exprimés 

dans le foie, l’ovaire et l’hypophyse de femelles matures, qui sont impliqués dans la 

vitellogenèse et sa régulation.  

Après avoir prélevé les tissus et extrait les ARNm, l’étude transcriptomique comprend 

principalement : 

- le séquençage en RNAseq réalisée par un séquenceur Illumina ; 

- l'analyse bioinformatique qui a permis d’obtenir des banques de données 

transcriptomiques (transcrits de gènes) du foie, de l’ovaire et de l’hypophyse avec des 

annotations fonctionnelles ou non ; 

- l’analyse in silico des transcrits avec des outils web et le logiciel Peptraq pour identifier 

et caractériser les gènes cibles dans les tissus échantillonnés. 

 

2.2 Approche protéomique 

L’approche protéomique a concerné uniquement H. niloticus pour lequel aucune méthode de 

sexage n’est encore disponible. Ainsi, la possibilité d’utiliser la Vtg du sang et du mucus 

comme biomarqueur de sexage a été testée. La Vtg ou ses produits de clivage ont été recherchés 

par spectrométrie de masse dans des extraits protéiques de sang et de mucus. Une approche 

fonctionnelle visant à vérifier la capacité de la Vtg du mucus à diffuser dans l’eau pour 

constituer un éventuel signal chimique pour les mâles a également été testée.  
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3. Les acteurs impliqués dans la vitellogenèse et 

sa régulation chez Heterotis niloticus  

 

L’étude menée sur les acteurs impliqués dans la vitellogenèse et sa régulation chez H. niloticus 

a fait l’objet d’un article en cours de publication intitulé « Identification et caractérisation 

structurale des acteurs impliqués dans la vitellogenèse et sa régulation chez 

l’Ostéoglossiformes d’intérêt aquacole, Heterotis niloticus (Cuvier, 1829) ». 

Ces travaux s’appuient sur l’utilisation d’une approche RNAseq de novo qui a permis la 

création de 3 transcriptomes : hypophyse, ovaire et foie de femelles en vitellogenèse. Ces 

transcriptomes ont été analysés in silico afin d’identifier : 

- Des hormones hypophysaires telles que la prolactine (PRL), l’hormone lutéinisante (LH) 

et l’hormone folliculo-stimulante (FSH) ainsi que leurs récepteurs ovariens (PRLR, 

FSHR, LHR) ; 

- quatre récepteurs œstrogéniques beta (ER ) issus d’un épissage alternatif et un 

récepteur gamma (ER ) au niveau du foie et de l’ovaire ; 

- les vitellogénines hépatiques (deux VtgB et une VtgC issues d’un épissage alternatif) 

et leurs récepteurs ovariens (VLDLR) ; 

- un transcrit partiel d’une Vtg ovarienne.  

 

Une approche protéomique réalisée à partir du mucus de H. niloticus révèle : 

- la présence de l’une des Vtg exclusivement chez les femelles en vitellogenèse qui 

pourra donc être utilisée comme biomarqueur de sexage ; 

- la non diffusion de la Vtg ou de ses produits de clivage dans le milieu aquatique pour 

jouer un rôle dans l’attraction chimique des mâles pour la formation des couples ayant 

été suspectés. 
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Identification et caractérisation structurale des acteurs impliqués dans la 
vitellogenèse et sa régulation chez l’Ostéoglossiformes africain d’intérêt 
aquacole, Heterotis niloticus (Cuvier, 1829) 
 
N’Zi Daniel Koua, Jésus Núñez-Rodriguez, Julie Orjuela, Céline Zatylny-Gaudin, Marie-
Pierre Dubos, Benoît Bernay, Julien Pontin, Erwan Corre et Joël Henry 
 

RESUME 

Le bonytongue africain, Heterotis niloticus, est un excellent candidat pour la pisciculture en 

raison de ses particularités biologiques et de ses performances zootechniques. Cependant, 

l’absence de dimorphisme sexuel ne favorise pas sa reproduction en captivité et la 

compréhension de son comportement reproducteur. De plus, aucune donnée moléculaire liée à 

sa reproduction n’est encore disponible. Cette étude porte donc sur l’identification structurale 

des différents acteurs moléculaires de la vitellogenèse exprimés par l’hypophyse, le foie et 

l’ovaire chez H. niloticus. Une approche transcriptomique basée sur un séquençage en RNAseq 

de novo de l’hypophyse, de l’ovaire et du foie de femelle en vitellogenèse a permis de créer 

trois transcriptomes. L’analyse in silico de ces transcriptomes a permis d’identifier la séquence 

des hormones hypophysaires telles que la prolactine (PRL), l’hormone lutéinisante (LH) et 

l’hormone folliculo-stimulante (FSH) ainsi que leurs récepteurs ovariens (PRLR, FSHR, 

LHR). Au niveau du foie et de l’ovaire, ce sont les récepteurs œstrogéniques (ER) beta et 

gamma, les vitellogénines hépatiques (VtgB et VtgC) et leurs récepteurs ovariens (VLDLR) 

qui ont été identifiés. Enfin le transcrit partiel d’une Vtg ovarienne, Vtg faiblement exprimée 

par rapport aux Vtg hépatiques, a été identifié sur des critères structuraux. Par ailleurs, une 

approche protéomique réalisée à partir du mucus a révélé la présence de l’une des Vtg 

exclusivement chez les femelles en vitellogenèse. Chez ce poisson téléostéen qui ne présente 

pas de dimorphisme sexuel, la Vtg du mucus pourrait être utilisée comme biomarqueur de 

sexage détectable par une technique non invasive, compatible avec la mise en œuvre de 

protocoles expérimentaux in vivo. Par contre, l’hypothèse de l’implication de la Vtg du mucus 

ou de ses produits de clivage, lipovitellines, phosvitine, domaines beta et C-terminal, comme 

signaux chimiques à destination des mâles permettant ainsi la formation de couples a pu être 

écartée puisque nous avons démontré expérimentalement que ces protéines ne diffusaient pas 

dans le milieu aquatique à des niveaux détectables et ne pouvaient donc sans doute à ce titre 

jouer un rôle dans l’attraction chimique du mâle. 

Mots clés : Heterotis niloticus, Reproduction, Vitellogénine, Neurohormones, Hypophyse, 
Récepteurs à l’estradiol, Transcriptomes, Protéome.  
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1. INTRODUCTION 

Chez les poissons téléostéens, comme chez tous les vertébrés, les fonctions de reproduction, 

depuis la gamétogenèse jusqu’au comportement sexuel lors de la formation des couples, sont 

pour la plupart contrôlées par l’axe hypothalamo-hypophyso-gonadique (Maruska & Fernald, 

2011; Takahashi et al., 2016). Sous l’effet de stimuli sensoriels tels que les facteurs 

environnementaux (Plant, 2015 ; Yang et al., 2017) et sociaux (K. P. Maruska & Fernald, 

2011), les gonadolibérines (GnRH) produites par le cerveau stimulent au niveau de 

l’hypophyse la synthèse de neurohormones telles que la prolactine (PRL), l'hormone 

lutéinisante (LH) et l'hormone folliculo-stimulante (FSH) (Zohar et al., 2010). La PRL 

participe à la régulation de plusieurs processus physiologiques incluant la croissance, la 

reproduction et l’osmorégulation (Bu et al., 2015 ; Freeman et al., 2000 ; Manzon, 2002 ; 

Whittington & Wilson, 2013). La LH et la FSH stimulent la production de stéroïdes qui jouent 

un rôle dans la différentiation sexuelle en régulant le développement des gonades des deux 

sexes, le cycle reproducteur (gamétogenèse, caractères sexuels secondaires, comportement 

sexuel) et la croissance (Devlin & Nagahama, 2002 ; Taranger et al., 2010 ; Zohar et al., 2010). 

Ces gonadotropines (GTHs) sont utilisées en aquaculture comme inducteurs pour améliorer la 

reproduction de certaines espèces de poissons (Mehdi & Ehsan, 2013 ; Mylonas et al., 2010). 

Le 17 - estradiol (E2), synthétisé par les cellules folliculaires des ovocytes sous le contrôle de 

la FSH (Hara et al., 2016 ; Norris & Lopez, 2011), est la principale hormone sexuelle qui 

stimule, chez les femelles, l’ovogenèse et la synthèse de la vitellogénine (Vtg) par le foie (Hara 

et al., 2016 ; Nelson & Habibi, 2013). Cette hormone est signalée par l'intermédiaire de 

récepteurs œstrogéniques intracellulaires (ERs) principalement exprimés dans le foie (Nelson 

& Habibi, 2013 ; Unal et al., 2014). 

La vitellogénine (Vtg) est une phospholipoglycoprotéine précurseur des protéines vitellines qui 

s’accumulent au cours de la vitellogenèse dans les ovocytes des femelles chez la majorité des 

espèces ovipares comme les poissons téléostéens, les amphibiens, les reptiles, les oiseaux, la 

plupart des invertébrés et l'ornithorynque (Wallace et al., 1990 ; Zhang et al., 2015). La Vtg est 

principalement exprimée dans le foie mais également dans des tissus non hépatiques (Zhong et 

al., 2014) où son niveau d’expression est alors beaucoup plus faible (Wang et al., 2005). D’une 

manière générale, la Vtg de poisson téléostéen comprend une chaîne lourde, la lipovitelline 

(LvH ou LvI), un domaine phosvitine riche en sérines phosphorylées (Pv), une chaîne légère 

de lipovitelline (LvL ou LvII), une composante ’-C et une région codante C-terminale (CT) 

(Hara et al., 2016 ; Hiramatsu et al., 2006 ; Zhang et al., 2015). La Vtg joue un rôle essentiel 

dans le développement de l’embryon et la survie des larves. Des méthodes basées sur la 
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détection de Vtg plasmatique chez les individus adultes ayant acquis la maturité sexuelle 

permettent de sexer des poissons qui ne possèdent pas de dimorphisme sexuel.  

Par exemple, chez Arapaima gigas de l’ordre des Ostéoglossiformes qui ne présente pas de 

dimorphisme sexuel (Chu-Koo et al., 2009; Dugué et al., 2008), l’utilisation de la Vtg comme 

marqueur de sexage a permis de constituer des couples de reproducteurs et d’optimiser leur 

reproduction en captivité (Carreiro et al., 2011 ; Chu-Koo et al., 2009 ; IRD, 2008 ; Nuñez, 

2008). Transportée par le sang, la Vtg est incorporée dans les ovocytes par endocytose médiée 

grâce à des récepteurs (VtgR) intégrés à la membrane des ovocytes (Dominguez et al., 2014 ; 

Le Menn, 1979 ; Mañanós et al., 2007 ; Núñez-Rodríguez et al., 1996 ; Stifani et al., 1990). A 

la suite de l’endocytose, les VLDLR sont recyclés (Hara et al., 2016 ; Hiramatsu et al., 2006). 

L’espèce sur laquelle porte cette étude, Heterotis niloticus, a un intérêt économique car elle est 

importante pour la pêche continentale et l’aquaculture en Afrique. Elle présente une croissance 

exceptionnelle (Adite et al., 2006 ; Ezekiel & Abowei, 2013 ; Moreau, 1982 ; Odo et al., 2009). 

Plusieurs verrous techniques rendent actuellement difficile la mise en place d’un parcours 

zootechnique compatible avec une production de masse. L’absence de dimorphisme sexuel 

(Carreiro et al., 2011 ; Oladosu et al., 2007) observée également chez cette espèce 

d’Ostéoglossiformes proche phylogénétiquement de A. gigas (Betancur-R et al., 2017 ; Guo-

Qing & Wilson, 1996 ; Hilton, 2001, 2003 ; Lavoué, 2016 ; Lavoué & Sullivan, 2004 ; Nelson, 

1968, 1969) ne favorise pas les reproductions en captivité et la compréhension du 

comportement reproducteur. Contrairement à A. gigas, espèce chez laquelle on dispose 

d’informations sur la Vtg (Chu-Koo et al., 2009; Dugué et al., 2008) et dont on connait la 

structure de la PRL (Borella et al., 2009; Marcos & Adalberto, 2015), la structure des sous 

unités α (Faria et al., 2013) et  (Sevilhano et al., 2017) des LH et FSH, chez H. niloticus, 

aucune donnée moléculaire n’est encore disponible sur la vitellogenèse et sa régulation. 

L’objectif de cette étude vise donc à caractériser chez H. niloticus par la combinaison de 

plusieurs approches « omiques », le ou les Vtg et leur récepteur ovarien, les neurohormones 

hypophysaires et leurs récepteurs ainsi que les récepteurs à l’E2. Une méthode de sexage basée 

sur la présence de vitellogénine sera en outre testée à partir du mucus et du sang d’individus 

matures en utilisant une approche protéomique. 

 

2. MATERIEL ET METHODES 

2.1. Echantillonnage et prélèvements tissulaires 

Les tissus étudiés sont l’hypophyse, l’ovaire, le foie, le sang et le mucus de H. niloticus prélevés 

sur des poissons d’une ferme piscicole située au centre de la Côte d’Ivoire (5°08,713' W ; 
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6°50,929' N) à proximité de la capitale politique Yamoussoukro. Cette espèce a été introduite 

pour la première fois dans ce pays en 1957 à partir de poissons provenant du Cameroun, 

(Lazard, 1990). Les prélèvements tissulaires ont été réalisés sur des poissons anesthésiés dans 

de l’eau contenant de l’éthanol à 96° (dilution au 10e) (Bhanu & Philip, 2011). Les 

prélèvements ont été réalisés sur des individus mâles et femelles (sexe connu après dissection) 

en période de reproduction (mois de mai et juin). 

Pour le séquençage en RNAseq du foie, de l’ovaire et de l’hypophyse, des pools d’échantillons 

prélevés sur trois femelles ont été conservés dans du RNAlater (Sigma) à 4°C. Pour les analyses 

protéomiques du sang et du mucus, le milieu d’extraction est composé de PBS 200 mM, EDTA 

0,1 mM, DTT 1mM et PMSF 400mM et les échantillons sont conservés à -80°C en attendant 

l’extraction.  

 

2.2. Extractions des ARN totaux 

Les ARN totaux de chaque pool de tissus sont extraits séparément. Les organes sont broyés 

dans de l’azote liquide et 50 à 100 mg de poudre de tissus sont mélangés à 1 ml de TRizol 

(Ambion, Life Technologies, Carlsbad, CA, USA) et l’extraction est réalisée selon les 

recommandations du fabriquant. Les concentrations en ARN totaux sont déterminées au moyen 

d’un dosage spectrophotométrique (NanoDrop 2000, Thermo Fisher Scientific, Waltham, MA, 

USA). La qualité et l’intégrité des ARN totaux sont vérifiées respectivement à partir du ratio 

des absorbances A260/A280 et A260/A230. La concentration des ARN est ajustée à 50 ng/µl 

avec de l’eau stérile et 20 µl de cette solution (1µg) sont déposés dans des tubes RNA stable 

(Sigma) et séchés au speed vac. 

 

2.3. RNAseq et approche in silico 

Séquençage Illumina, assemblage et annotation 

Les échantillons d’ARN ont été séquencés par la plateforme Génome Québec 

(http://www.genomequebec.com/ressources-et-plateformes-technologiques.htlm) sur un 

séquenceur Illumina HiSeq4000 en mode pairé 2 x 100pb. 

Les lectures brutes ont été nettoyées et filtrées et les traces d’adaptateurs ont été éliminés à 

l'aide de Trimmomatic v.0.33 (http://www.usadellab.org/cms/index.php?page=trimmomatic). 

Les lectures ont été filtrées en utilisant un seuil de qualité de 30 et une taille minimale de 50 

paires de bases. SortMeRNA v2.1 a été utilisé pour filtrer les ARN ribosomaux à partir des 
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reads (Kopylova et al., 2012). Enfin, le processus de nettoyage a été vérifié à l'aide de fastQC 

v.0.11.5 (https://www.bioinformatics.babraham.ac.uk/projects/fastqc/). 

Les lectures nettoyées provenant des différentes librairies ont été par la suite assemblées 

conjointement en utilisant l'assembleur de transcriptomes de novo Trinity v.2.5.1 (Grabherr et 

al., 2011). Les abondances relatives ont été estimées à l'aide de kallisto v.0.43.1 (Bray et al., 

2016). Pour obtenir la valeur d’expression (FPKM : Fragments Per Kilobase of exon per 

Million fragments mapped) pour l’identification des contigs à faible couverture (FPKM <1) et 

des isoformes rares (<1%) exclus ultérieurement de l’analyse les deux logiciels ont été lancés 

via les srcipts du package Trinity. La prédiction peptidique a été réalisée à l'aide de 

Transdecoder v.3.0.0 (Haas et al., 2013). Une recherche de similarité (blastx des transcrits 

assemblés et blastp des peptides prédits) a été effectuée contre la base de données uniprot-

swissprot (version 09-2013). La prédiction des peptides signaux a été réalisée à l'aide de signalP 

v4.0 (Petersen et al., 2011). La détection des domaines transmembranaires a été réalisée en 

utilisant TMHMM v2.0c (Krogh et al., 2001). Enfin, l'annotation fonctionnelle du 

transcriptome a été réalisée à l'aide du pipeline Trinotate v.3.0.1 (http://trinotate.github.io) 

décrit par Bryant et al. (2017). 

 

Analyse in silico des transcrits 

Les analyses in silico des transcrits de foie, d’ovaire et d’hypophyse de H. niloticus issus de 

l’assemblage sont principalement réalisées avec le logiciel Peptraq développé en interne 

(Zatylny-Gaudin et al., 2016). Peptraq est un logiciel dédié à l’analyse de fichiers de séquences 

aux formats fasta ou txt. Il permet de traduire et de filtrer les transcrits et les précurseurs 

protéiques sur la base de l’annotation en utilisant des mots clés ou par l’utilisation de critères 

structuraux liés à la présence de subséquences particulières. Peptraq est aussi capable 

d’assigner le peptide signal, de le cliver pour passer de la preproprotéine à la proprotéine, de 

réaliser les clivages des convertases et de repérer les répétitions de séquences caractéristiques 

des neuropeptides. 

Les domaines transmembranaires sont prédits par TMHMM v2.0 

(www.cbs.dtu.dk/services/TMHMM). Les structures secondaires sont obtenues par alignement 

avec des protéines d’espèces dont les domaines sont connus ou en recherchant les domaines 

conservés sur le site de NCBI (https://www.ncbi.nlm.nih.gov/Structure/cdd/wrpsb.cgir). La 

modélisation des structures tertiaires est réalisée sous I-TASSER 
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(https://zhanglab.ccmb.med.umich.edu/I-TASSER/). Les sites de N-glycosylation sont 

identifiés sous NetNGlyc 1.0 Server (http://www.cbs.dtu.dk/services/NetNGlyc/). Les 

séquences nucléiques et protéiques sont alignées sur Show translation 

(https://www.bioinformatics.org/sms/show_trans.html). Les alignements de séquences 

protéiques de différentes espèces sont réalisés sous CLC Sequence Viewer 7.6.1 

(http://www.clcbio.com). Les identités en acides aminés entre séquences protéiques sont 

déterminées par Protein Blast (https://blast.ncbi.nlm.nih.gov/Blast.cgi). 

 

2.4. Approche protéomique ciblée sur la recherche de Vtg 

Préparation d’échantillons pour analyse en MS 

Les échantillons soumis à l’analyse protéomique ont d'abord été décongelés dans l’eau glacée 

et centrifugés pendant plusieurs minutes. Les protéines sont précipitées à raison de 20 µl pour 

120 µl d'acétone réfrigérée. Après une nuit à -20°C, les échantillons sont centrifugés à 20 000 

g pendant 20 minutes. Le culot protéique est resuspendu dans un tampon bicarbonate 

d’ammonium (50 mM, pH 7). Les protéines sont digérées pendant une nuit à 37°C en utilisant 

0,25 µg de trypsine porcine (Promega, Madison, USA). Les digestats sont dessalés et 

concentrés sur un ZipTip µC18 Omix (Agilent) avant analyse. 

 

NanoLC – MS/MS 

L'étape de chromatographie est réalisée sur un système de nano chromatographie à ultra-haute 

pression (NanoElute, Bruker Daltonics). Les peptides sont concentrés sur une précolonne C18 

pepmap 100 (5 mm x 300 µm) (Thermo Scientific) et séparés à 50 °C sur une colonne en phase 

inverse Reprosil (25 cm x 75 µm, 1,6 µm, C18) (Ionopticks). Les phases mobiles sont 

constituées de 0,1% d'acide formique, 99,9% d'eau (v/v) (A) et 0,1% d'acide formique dans 

99,9% d'ACN (v/v) (B). Le débit est fixé à 400 nl/min. et le profil de gradient est le suivant : 

de 2 à 15% de B en 60 min., suivi d’une augmentation à 25% de B en 30 min. et à 37% en 10 

min., suivi d’une étape de lavage à 95% de B et d’un rééquilibrage à 2% de B. 

Les analyses MS sont réalisées sur un spectromètre de masse TIMS-TOF (Bruker Daltonics) 

avec une source ionique de type nano electrospray (CaptiveSpray, Bruker Daltonics). Le 

système est étalonné chaque semaine et la précision de la mesure de masse est supérieure à 1 

ppm. Une tension capillaire de 1400 volts est utilisée pour l'ionisation. Les spectres MS sont 

acquis en mode positif dans la plage de masse de 100 à 1700 m/z. Dans les expériences décrites 
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ici, le spectromètre de masse est utilisé en mode PASEF (Parallel Accumulation-Serial 

Fragmentation) (Meier et al., 2015), à l'exclusion des peptides monochargés. Dix balayages 

PASEF MS/MS sont réalisés en 1,25 seconde à partir de la plage de charge 2-5. 

 

Séquençage des peptides et détection des vitellogénines 

Le spectre de fragmentation est utilisé pour déterminer la séquence du peptide. La recherche 

dans la base de données est effectuée à l'aide du programme Mascot 2.6.1 (Matrix Science). 

Deux bases de données locales de H. niloticus ont été utilisées : une base de données de 

protéines ovariennes (437 476 entrées) et une base de protéines hépatiques (244 234 entrées), 

l’une et l’autre construites à partir des transcriptomes correspondants grâce au logiciel Peptraq. 

Les modifications variables autorisées sont les suivantes : C-carbamidométhyle, K-acétylation, 

oxydation et di-oxydation de la méthionine. La «trypsine» a été sélectionnée avec un mode 

tolérant incluant deux sites de clivage manquants (Šlechtová et al., 2015). La précision de 

masse a été fixée à 20 ppm et 0,05 Da pour les modes MS et MS/MS respectivement. Les 

données de Mascot ont ensuite été transférées vers le logiciel de validation Proline 

(http://www.profiproteomics.fr/proline/) pour un filtrage des données selon un seuil de 

signification inférieur à 0,05 et l’élimination de la redondance des protéines. 

 

2.5. Approche fonctionnelle 

Une expérimentation visant à vérifier la capacité de la Vtg à diffuser dans l’eau à partir du 

mucus a été réalisée. La Vtg et ses produits de clivage ont été recherchés en MS. Le mucus de 

5 femelles et 5 mâles matures en période de reproduction ont été collectés et centrifugés 

pendant 2 min. à 15000 g. Le culot d’impuretés est éliminé et deux aliquotes de 500 µl de 

mucus pour chaque poisson sont déposés dans des tubes Eppendorf 1.5 ml dans lesquels 1 ml 

de H2O ultra pure est ajouté. Une centrifugation de 2 min. à 15000 g permet d’obtenir deux 

phases dans les tubes, une phase inférieure contenant le mucus et une phase supérieure 

contenant de l’eau. L’ensemble est incubé pendant 2h à 26°C ± 1°C dans un bain marie. 800 µl 

de surnageant par aliquote sont récupérés soit un total de 1,6 ml par poisson. Les surnageants 

sont complétés et acidifiés par ajout de 3,4 ml d’acide acétique (HPLC) à 0,1 % pour obtenir 

une solution finale de 5 ml. Cette solution acidifiée a été concentrée sur des micro-colonnes C4 

pour l’identification ultérieure des petites protéines et polypeptides et l’éluât a été ensuite 

concentré sur des micro-colonnes C18 pour l’identification des peptides. L’éluât final est 
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préservé dans des tubes Eppendorf avec un mélange de 1 ml d’éluât et 1 ml d’une solution de 

TrisHCl EDTA pH 7,6 ; PMSF (400 mM), DTT (1 mM) et le tout est conservé à -20°C. 

 

3. RESULTATS 

3.1. RNAseq et approche in silico 

Un total de 1 003 989 936 lectures brutes pairées avec des longueurs de reads de 100 paires de 

bases ont été générés. Après le nettoyage des adaptateurs et des séquences de mauvaise qualité, 

667 119 586 lectures pairées de haute qualité ont été utilisées pour générer un premier 

assemblage global de 257 484 transcrits (correspondant à 156 636 « gènes » Trinity). La 

longueur des transcrits varie entre 201 et 24 080 paires de bases, une longueur moyenne de 

1008,5 paires de bases et une longueur médiane de 418 paires de bases. 90% des lectures 

nettoyées ont été pseudo-alignées avec succès sur le transcriptome complet global, indiquant 

un support puissant du transcriptome assemblé par les reads. Les transcrits faiblement exprimés 

(FPKM <1) et les isoformes rares (<1%) ont été exclus de l'assemblage initial, ce qui a abouti 

à un assemblage filtré de 62852 transcrits (correspondant à 40 302 « gènes » de Trinity), avec 

des longueurs comprises entre 201 et 18 966 paires de bases, une longueur moyenne de 1382,9 

paires de bases et une longueur médiane de 807 paires de bases. 

 

Vi tellogénine (Vtg) hépatique et ovarienne 

Trois Vtg hépatiques et une Vtg ovarienne ont été identifiées chez H. niloticus. Deux des Vtg 

exprimés dans le foie (HnVtg1 et HnVtg2) sont représentées par deux transcrits pour 

l’extrémité N-terminale de 3690 (N-ter1, figure 1a) et 3669 (N-ter2, figure 1b) paires de bases 

et par un transcrit en position C-terminale de 1518 paires de bases (C-ter, figure 1.c). Les 

séquences protéiques déduites montrent que N-ter1 (1230 acides aminés) et N-ter2 (1223 

acides aminés) ont respectivement en fin de séquences 19 et 12 sérines représentées tous par le 

même codon AGC et correspondant au N-ter du domaine phosvitine (figure 1a et 1b). Le 

transcrit C-ter de 506 acides aminés présente en début de séquence 20 sérines provenant 

également du codon AGC (figure 1c). L’assemblage de transcrits au niveau du domaine 

phosvitine est donc irréalisable par Trinity dès lors que les codons correspondants au site 

polysérine sont identiques. 
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Figure 1a. Séquence nucléotidique et séquence protéique déduite de l’extrémité N-terminale 
de la Vtg1 identifiée dans le foie de H. niloticus (N-ter1 HnVtg1). Le codon d’initiation est en 
gras, le peptide signal est souligné, la lipovitelline I (LvI) est délimitée par deux triangles noirs 
et la phosvitine (Pv) qui est partielle est doublement soulignée. 
 

  

       1 M  R  A  V  L  L  A  L  T  L  A  L  A  A  G  Q  Q  D  S  L  T  P  D  F  A  N  G  K  A  Y  M  F  K  Y  E   

       1 ATGAGAGCAGTCCTTCTTGCACTGACTCTAGCCCTTGCGGCGGGTCAACAGGACAGTTTAACACCTGACTTTGCCAATGGGAAGGCCTACATGTTCAAATATGAA 

      36 A  E  L  L  G  G  L  P  V  E  G  L  G  K  A  G  V  K  I  V  C  K  V  L  I  S  R  V  S  Q  N  T  Y  L  L   

     106 GCAGAGCTACTGGGAGGTTTGCCAGTGGAAGGTCTGGGCAAGGCTGGAGTGAAGATTGTCTGTAAAGTTCTCATCAGTCGAGTTTCACAGAACACCTATCTGCTC 

      71 K  L  K  E  P  Q  I  F  E  Y  S  G  I  R  P  R  D  D  F  K  P  A  A  K  L  T  Q  A  L  A  A  Q  L  L  I   

     211 AAGCTCAAGGAACCTCAGATCTTTGAGTACAGCGGAATACGGCCCAGAGACGATTTCAAACCTGCTGCAAAACTCACCCAGGCCTTGGCCGCTCAGCTTCTTATT 

     106 P  V  K  F  E  Y  I  R  G  V  V  G  K  V  F  A  P  A  A  V  S  K  T  I  L  N  L  H  R  G  I  L  N  I  L   

     316 CCAGTCAAGTTTGAATACATCAGGGGTGTGGTGGGCAAGGTGTTTGCCCCTGCCGCAGTCTCCAAAACTATTCTCAACCTCCACAGAGGAATTCTCAACATTCTC 

     141 H  V  N  I  K  K  T  Q  N  V  Y  E  L  Q  E  A  G  S  Q  G  V  C  K  T  D  Y  A  I  S  E  D  T  K  A  E   

     421 CATGTCAACATCAAAAAGACACAGAATGTTTACGAGTTGCAGGAGGCTGGATCCCAGGGAGTCTGCAAAACTGACTACGCAATCAGTGAGGATACCAAGGCTGAA 

     176 H  I  Y  V  T  K  S  K  D  L  G  N  C  Q  N  R  I  M  A  D  I  G  I  A  Y  T  E  T  C  V  Q  C  Q  M  R   

     526 CACATCTATGTGACCAAGTCCAAGGATCTGGGGAACTGCCAGAACAGGATCATGGCAGACATTGGAATAGCTTACACAGAGACTTGTGTCCAGTGCCAGATGAGA 

     211 N  K  N  L  R  G  A  A  T  Y  S  Y  V  M  K  P  T  E  T  G  A  L  I  T  K  A  T  V  Q  E  V  H  Q  F  T   

     631 AACAAGAATCTGAGAGGAGCTGCGACCTACAGCTACGTCATGAAGCCCACCGAAACAGGTGCTCTTATCACCAAGGCCACAGTCCAGGAGGTTCATCAGTTCACT 

     246 P  F  H  E  L  R  G  A  G  Q  V  E  T  R  Q  E  M  T  F  V  E  T  Q  N  D  P  V  Q  P  A  H  A  D  Y  V   

     736 CCTTTCCACGAGCTGAGAGGAGCGGGCCAAGTAGAAACAAGACAAGAGATGACTTTTGTTGAAACCCAGAATGACCCAGTGCAACCTGCACACGCAGACTACGTG 

     281 A  R  G  S  L  Q  Y  E  F  A  S  E  L  L  Q  T  P  L  P  L  M  K  I  T  D  I  K  T  Q  I  E  E  I  L  N   

     841 GCACGTGGATCCCTGCAGTATGAATTTGCATCTGAGCTTCTCCAGACACCGCTGCCTCTGATGAAAATCACTGATATCAAGACACAGATTGAAGAGATCTTGAAT 

     316 H  L  V  K  N  N  M  G  E  V  H  E  D  A  P  L  K  F  L  Q  L  T  Q  L  L  R  E  A  K  Y  E  I  M  N  G   

     946 CATCTGGTCAAAAACAACATGGGTGAGGTTCACGAAGATGCTCCGCTAAAATTTCTTCAGCTGACTCAACTCCTGCGTGAGGCCAAATATGAGATCATGAATGGC 

     351 I  W  T  Q  V  K  S  K  P  V  F  R  R  W  F  L  D  T  V  P  A  V  G  N  Q  D  A  V  R  F  I  K  E  K  F   

    1051 ATTTGGACTCAAGTCAAATCAAAACCAGTATTCAGACGCTGGTTCCTGGATACGGTTCCTGCCGTTGGAAATCAAGACGCTGTGAGGTTCATCAAGGAGAAGTTT 

     386 I  A  G  D  I  S  A  A  E  T  A  Q  A  L  L  V  A  L  H  L  L  E  A  N  M  D  T  V  N  L  A  G  T  L  V   

    1156 ATAGCTGGTGATATCTCTGCAGCAGAAACTGCCCAGGCTCTACTGGTTGCACTGCATCTGCTAGAAGCTAACATGGACACAGTCAACTTAGCTGGCACTCTGGTA 

     421 F  H  A  K  L  Q  S  H  P  M  L  R  E  I  A  M  L  G  Y  G  S  L  V  F  K  L  C  T  K  Q  Q  N  C  P  A   

    1261 TTCCACGCCAAACTTCAGTCCCACCCCATGTTACGTGAAATAGCCATGCTTGGTTATGGTTCCTTGGTGTTCAAGTTGTGCACTAAACAACAGAACTGCCCGGCT 

     456 E  V  I  K  P  V  H  D  I  A  A  E  A  I  S  K  A  N  V  E  E  I  A  L  V  L  K  V  L  G  N  A  G  H  P   

    1366 GAAGTCATAAAACCTGTTCACGATATTGCTGCAGAAGCAATTAGTAAGGCGAATGTGGAAGAGATTGCCCTGGTGCTGAAGGTTCTGGGAAATGCAGGCCACCCG 

     491 A  S  I  K  P  I  M  K  V  L  P  G  F  G  S  T  A  S  S  L  T  V  K  V  H  V  D  A  V  M  A  L  R  H  I   

    1471 GCCAGCATCAAGCCGATCATGAAGGTCCTGCCTGGATTTGGGTCTACAGCCTCCTCACTTACAGTGAAAGTCCACGTTGATGCGGTGATGGCTTTGAGACACATT 

     526 A  K  R  E  N  H  K  V  Q  E  V  A  L  Q  L  F  M  N  R  D  L  H  P  E  V  R  M  V  A  C  V  V  L  F  E   

    1576 GCCAAAAGGGAAAACCACAAAGTCCAGGAAGTTGCCCTGCAGTTGTTCATGAACAGAGATCTCCACCCAGAAGTGCGCATGGTTGCCTGTGTTGTGCTGTTTGAG 

     561 C  K  P  P  I  G  L  V  A  M  I  A  S  A  L  Q  N  E  K  S  L  Q  V  A  S  F  A  Y  S  H  M  K  A  L  T   

    1681 TGCAAACCTCCCATCGGTCTGGTAGCTATGATTGCAAGTGCTCTACAGAACGAGAAAAGCCTGCAAGTGGCCAGCTTTGCCTATTCTCATATGAAGGCCTTGACC 

     596 R  S  T  A  P  E  L  A  Q  V  A  A  A  C  N  V  A  I  K  I  L  S  P  K  L  D  R  L  S  Y  R  F  S  K  T   

    1786 AGGAGCACCGCCCCAGAACTTGCCCAAGTTGCAGCTGCTTGCAATGTTGCCATCAAGATCTTGAGCCCCAAGTTAGATCGACTGAGCTATCGCTTCAGCAAAACC 

     631 I  H  M  D  F  F  N  Y  H  L  M  A  G  A  A  A  T  A  H  L  I  N  D  A  A  S  I  L  P  R  A  L  V  A  K   

    1891 ATCCACATGGACTTTTTTAACTATCACCTGATGGCTGGCGCTGCAGCTACTGCCCATTTGATCAATGACGCTGCCAGCATTTTGCCAAGAGCGCTTGTGGCCAAA 

     666 I  R  A  C  M  L  G  A  A  A  D  V  L  E  F  G  V  R  T  E  G  L  Q  E  A  L  L  K  S  P  A  A  D  P  N   

    1996 ATCCGTGCCTGCATGCTTGGGGCAGCTGCAGATGTGCTGGAGTTTGGTGTGAGAACTGAAGGACTCCAGGAGGCTCTTTTGAAAAGTCCAGCTGCGGATCCTAAT 

     701 A  D  R  L  T  R  M  W  R  V  L  N  T  L  K  N  W  K  S  L  P  A  S  Q  P  V  A  S  A  Y  L  K  W  F  G   

    2101 GCTGACAGGCTCACCCGGATGTGGCGTGTTCTAAACACTCTGAAAAACTGGAAGTCACTACCAGCAAGCCAACCAGTGGCTTCTGCTTACTTGAAATGGTTTGGC 

     736 Q  E  I  A  F  A  N  I  D  R  D  I  I  E  K  A  V  E  F  A  T  G  A  A  A  Q  P  A  L  L  K  N  I  L  N   

    2206 CAAGAAATTGCTTTTGCCAACATTGACAGGGACATCATCGAGAAAGCCGTCGAGTTCGCCACAGGAGCTGCTGCACAGCCAGCACTGTTGAAGAACATCCTGAAT 

     771 M  M  Q  S  G  I  D  I  Q  I  A  K  P  L  M  T  S  E  V  R  R  I  F  P  T  S  M  G  F  P  I  E  I  S  L   

    2311 ATGATGCAGTCTGGTATTGATATCCAAATTGCCAAACCACTGATGACCTCTGAGGTGCGTCGCATCTTCCCCACGTCTATGGGGTTCCCCATAGAGATCAGCCTC 

     806 Y  S  A  A  V  A  A  A  I  V  K  A  K  A  I  L  N  P  K  P  S  D  N  F  R  I  A  Q  L  M  N  T  D  I  Q   

    2416 TACTCAGCTGCTGTGGCTGCAGCTATAGTTAAAGCTAAAGCAATTCTGAATCCAAAACCTTCCGACAACTTCAGGATTGCTCAGTTGATGAACACCGACATTCAG 

     841 L  D  T  R  V  V  P  S  I  A  V  H  K  Y  A  V  M  G  V  N  T  A  L  I  Q  A  A  I  E  A  K  V  K  V  Q   

    2521 TTGGACACCCGTGTTGTACCAAGCATAGCTGTACATAAATATGCAGTTATGGGAGTAAACACTGCACTCATTCAGGCTGCAATTGAGGCCAAAGTCAAAGTTCAG 

     876 K  V  L  P  L  K  F  N  A  R  I  N  I  A  Q  G  H  Y  K  I  E  T  V  P  L  H  A  Q  E  R  I  L  D  L  H   

    2626 AAAGTCCTTCCTCTCAAGTTCAACGCAAGAATAAACATCGCTCAGGGACACTACAAGATCGAGACTGTGCCTCTTCATGCTCAGGAACGCATTCTGGATTTGCAT 

     911 M  E  T  V  A  V  A  R  N  I  E  N  L  S  E  A  K  I  T  P  V  L  P  A  R  L  A  S  Q  Q  S  K  E  T  F   

    2731 ATGGAGACCGTTGCCGTGGCAAGAAACATAGAGAATCTTTCTGAAGCTAAAATTACTCCTGTGCTGCCTGCCCGCCTTGCATCCCAGCAGTCTAAGGAAACATTT 

     946 A  S  A  G  S  G  S  K  S  S  E  R  I  H  E  Q  E  S  S  S  H  P  M  Q  H  A  V  S  A  R  T  D  R  Q  W   

    2836 GCATCTGCAGGATCCGGGTCAAAGTCGTCAGAAAGAATTCATGAGCAGGAAAGCAGCAGCCATCCAATGCAGCATGCAGTTTCTGCCAGAACTGACAGGCAATGG 

     981 C  V  T  V  A  S  L  A  D  Q  A  C  A  K  V  T  S  Q  N  A  G  F  I  R  N  S  P  L  Y  K  L  I  G  E  H   

    2941 TGTGTCACGGTGGCAAGCTTAGCAGATCAAGCTTGTGCTAAGGTCACCTCCCAAAATGCTGGCTTCATCAGAAACTCCCCTCTGTACAAACTGATTGGAGAACAT 

    1016 S  V  I  A  A  V  K  P  V  S  G  E  A  V  D  K  I  E  I  E  M  H  V  G  P  D  A  A  S  K  I  V  K  T  I   

    3046 TCAGTCATTGCTGCTGTGAAACCTGTTTCCGGTGAAGCCGTTGACAAGATAGAGATTGAAATGCATGTTGGACCTGACGCAGCATCAAAAATCGTTAAAACCATC 

    1051 T  V  K  D  D  N  A  K  E  G  H  A  G  H  S  P  V  V  L  K  L  R  E  I  L  E  T  E  K  K  Q  H  S  R  N   

    3151 ACAGTGAAGGACGACAATGCCAAGGAGGGCCATGCAGGACACTCCCCGGTTGTATTAAAACTGCGAGAAATCCTTGAAACTGAAAAAAAACAGCATTCAAGGAAC 

    1086 A  T  T  S  S  S  S  S  S  S  S  R  R  S  G  Q  K  S  S  S  S  S  S  S  S  S  S  S  S  S  S  S  S  N  S   

    3256 GCCACCACCTCCAGTTCAAGCAGTTCTTCTAGCCGTCGCTCAGGCCAGAAGAGCAGTTCCTCAAGTTCTTCTTCCTCCAGCTCCTCATCCAGCTCTAGCAACAGC 

    1121 S  K  R  S  K  K  N  I  K  K  R  S  S  S  S  S  S  S  S  S  S  S  S  S  S  S  R  R  R  S  R  T  E  N  V   

    3361 AGTAAACGTAGCAAGAAGAACATCAAGAAGAGAAGCAGCAGTAGCAGCAGCAGCAGCAGTAGTAGTAGTAGCAGCAGCAGAAGAAGAAGCAGGACCGAAAATGTC 

    1156 L  G  G  S  S  S  S  S  S  R  S  S  R  S  Q  T  S  K  A  A  I  F  Q  R  F  T  Q  N  H  I  H  Q  H  E  T   

    3466 TTGGGGGGAAGCAGTTCCAGCAGCAGTCGCTCTTCCAGATCCCAAACATCCAAGGCGGCCATCTTTCAGAGGTTCACACAGAATCACATTCATCAGCATGAAACC 

    1191 T  R  A  A  S  S  Q  K  T  S  S  S  P  S  S  S  S  S  S  S  N  S  S  S  S  S  S  S  S  S  S  S  S  S  S   

    3571 ACTAGAGCTGCCTCTTCGCAAAAGACCTCCTCCAGCCCCAGTAGCAGCAGCAGCAGCAGCAACAGCAGCAGCAGCAGCAGCAGCAGCAGCAGCAGCAGCAGCAGC 

    1226 S  S  S  S  S     

    3676 AGCAGCAGCAGCAGC 
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Figure 1b. Séquence nucléotidique et séquence protéique déduite de l’extrémité N-terminale 
de la Vtg2 identifiée dans le foie de H. niloticus (N-ter2 HnVtg2). Le codon d’initiation est en 
gras, le peptide signal est souligné, la lipovitelline I (LvI) est délimitée par deux triangles noirs 
et la phosvitine (Pv) qui est partielle est doublement soulignée. 
 

  

       1 M  K  A  A  V  F  A  L  A  L  A  L  V  A  G  Q  Q  N  I  L  T  P  D  F  A  A  K  K  T  Y  V  Y  K  Y  E   

       1 ATGAAAGCAGCTGTTTTTGCACTGGCTCTGGCCCTTGTGGCTGGTCAGCAAAACATCCTAACACCTGACTTTGCTGCTAAGAAGACCTATGTGTACAAGTATGAA 

      36 A  Q  L  H  S  E  L  P  E  E  G  L  A  K  A  G  L  K  I  A  S  K  V  L  I  S  R  A  D  Q  N  T  Y  L  L   

     106 GCACAGCTCCATAGTGAACTACCTGAGGAGGGTCTGGCCAAGGCTGGACTGAAGATTGCCAGCAAAGTTCTCATCAGTCGAGCTGACCAGAACACTTATTTACTC 

      71 K  L  K  E  P  Q  I  F  E  Y  S  G  I  R  P  R  D  D  F  K  P  A  A  K  L  T  Q  A  L  A  A  Q  L  L  I   

     211 AAGCTCAAGGAACCTCAGATCTTTGAGTACAGCGGAATACGGCCCAGAGACGATTTCAAACCTGCTGCAAAACTCACCCAGGCCTTGGCCGCTCAGCTTCTTATT 

     106 P  V  K  F  E  Y  I  R  G  V  V  G  K  V  F  A  P  A  A  V  S  K  T  I  L  N  L  H  R  G  I  L  N  I  L   

     316 CCAGTCAAGTTTGAATACATCAGGGGTGTGGTGGGCAAGGTGTTTGCCCCTGCCGCAGTCTCCAAAACTATTCTCAACCTCCACAGAGGAATTCTCAACATTCTC 

     141 H  V  N  I  K  K  T  Q  N  V  Y  E  L  Q  E  A  G  S  Q  G  V  C  K  T  D  Y  A  I  S  E  D  T  K  A  E   

     421 CATGTCAACATCAAAAAGACACAGAATGTTTACGAGTTGCAGGAGGCTGGATCCCAGGGAGTCTGCAAAACTGACTACGCAATCAGTGAGGATACCAAGGCTGAA 

     176 H  I  Y  V  T  K  S  K  D  L  G  N  C  Q  N  R  I  M  A  D  I  G  I  A  Y  T  E  T  C  V  Q  C  Q  M  R   

     526 CACATCTATGTGACCAAGTCCAAGGATCTGGGGAACTGCCAGAACAGGATCATGGCAGACATTGGAATAGCTTACACAGAGACTTGTGTCCAGTGCCAGATGAGA 

     211 N  K  N  L  R  G  A  A  T  Y  S  Y  V  M  K  P  T  E  T  G  A  L  I  T  K  A  T  V  Q  E  V  H  Q  F  T   

     631 AACAAGAATCTGAGAGGAGCTGCGACCTACAGCTACGTCATGAAGCCCACCGAAACAGGTGCTCTTATCACCAAGGCCACAGTCCAGGAGGTTCATCAGTTCACT 

     246 P  F  H  E  L  R  G  A  G  Q  V  E  T  R  Q  E  M  T  F  V  E  T  Q  N  D  P  V  Q  P  A  H  A  D  Y  V   

     736 CCTTTCCACGAGCTGAGAGGAGCGGGCCAAGTAGAAACAAGACAAGAGATGACTTTTGTTGAAACCCAGAATGACCCAGTGCAACCTGCACACGCAGACTACGTG 

     281 A  R  G  S  L  Q  Y  E  F  A  S  E  L  L  Q  T  P  L  P  L  M  K  I  T  D  I  K  T  Q  I  E  E  I  L  N   

     841 GCACGTGGATCCCTGCAGTATGAATTTGCATCTGAGCTTCTCCAGACACCGCTGCCTCTGATGAAAATCACTGATATCAAGACACAGATTGAAGAGATCTTGAAT 

     316 H  L  V  K  N  N  M  G  E  V  H  E  D  A  P  L  K  F  L  Q  L  T  Q  L  L  R  E  A  K  Y  E  I  M  N  G   

     946 CATCTGGTCAAAAACAACATGGGTGAGGTTCACGAAGATGCTCCGCTAAAATTTCTTCAGCTGACTCAACTCCTGCGTGAGGCCAAATATGAGATCATGAATGGC 

     351 I  W  T  Q  V  K  S  K  P  V  F  R  R  W  F  L  D  T  V  P  A  V  G  N  Q  D  A  V  R  F  I  K  E  K  F   

    1051 ATTTGGACTCAAGTCAAATCAAAACCAGTATTCAGACGCTGGTTCCTGGATACGGTTCCTGCCGTTGGAAATCAAGACGCTGTGAGGTTCATCAAGGAGAAGTTT 

     386 I  A  G  D  I  S  A  A  E  T  A  Q  A  L  L  V  A  L  H  L  L  E  A  N  M  D  T  V  N  L  A  G  T  L  V   

    1156 ATAGCTGGTGATATCTCTGCAGCAGAAACTGCCCAGGCTCTACTGGTTGCACTGCATCTGCTAGAAGCTAACATGGACACAGTCAACTTAGCTGGCACTCTGGTA 

     421 F  H  A  K  L  Q  S  H  P  M  L  R  E  I  A  M  L  G  Y  G  S  L  V  F  K  L  C  T  K  Q  Q  N  C  P  A   

    1261 TTCCACGCCAAACTTCAGTCCCACCCCATGTTACGTGAAATAGCCATGCTTGGTTATGGTTCCTTGGTGTTCAAGTTGTGCACTAAACAACAGAACTGCCCGGCT 

     456 E  V  I  K  P  V  H  D  I  A  A  E  A  I  S  K  A  N  V  E  E  I  A  L  V  L  K  V  L  G  N  A  G  H  P   

    1366 GAAGTCATAAAACCTGTTCACGATATTGCTGCAGAAGCAATTAGTAAGGCGAATGTGGAAGAGATTGCCCTGGTGCTGAAGGTTCTGGGAAATGCAGGCCACCCG 

     491 A  S  I  K  P  I  M  K  V  L  P  G  F  G  S  T  A  S  S  L  T  V  K  V  H  V  D  A  V  M  A  L  R  H  I   

    1471 GCCAGCATCAAGCCGATCATGAAGGTCCTGCCTGGATTTGGGTCTACAGCCTCCTCACTTACAGTGAAAGTCCACGTTGATGCGGTGATGGCTTTGAGACACATT 

     526 A  K  R  E  N  H  K  V  Q  E  V  A  L  Q  L  F  M  N  R  D  L  H  P  E  V  R  M  V  A  C  V  V  L  F  E   

    1576 GCCAAAAGGGAAAACCACAAAGTCCAGGAAGTTGCCCTGCAGTTGTTCATGAACAGAGATCTCCACCCAGAAGTGCGCATGGTTGCCTGTGTTGTGCTGTTTGAG 

     561 C  K  P  P  I  G  L  V  A  M  I  A  S  A  L  Q  N  E  K  S  L  Q  V  A  S  F  A  Y  S  H  M  K  A  L  T   

    1681 TGCAAACCTCCCATCGGTCTGGTAGCTATGATTGCAAGTGCTCTACAGAACGAGAAAAGCCTGCAAGTGGCCAGCTTTGCCTATTCTCATATGAAGGCCTTGACC 

     596 R  S  T  A  P  E  L  A  Q  V  A  A  A  C  N  V  A  I  K  I  L  S  P  K  L  D  R  L  S  Y  R  F  S  K  T   

    1786 AGGAGCACCGCCCCAGAACTTGCCCAAGTTGCAGCTGCTTGCAATGTTGCCATCAAGATCTTGAGCCCCAAGTTAGATCGACTGAGCTATCGCTTCAGCAAAACC 

     631 I  H  M  D  F  F  N  Y  H  L  M  A  G  A  A  A  T  A  H  L  I  N  D  A  A  S  I  L  P  R  A  L  V  A  K   

    1891 ATCCACATGGACTTTTTTAACTATCACCTGATGGCTGGCGCTGCAGCTACTGCCCATTTGATCAATGACGCTGCCAGCATTTTGCCAAGAGCGCTTGTGGCCAAA 

     666 I  R  A  C  M  L  G  A  A  A  D  V  L  E  F  G  V  R  T  E  G  L  Q  E  A  L  L  K  S  P  A  A  D  P  N   

    1996 ATCCGTGCCTGCATGCTTGGGGCAGCTGCAGATGTGCTGGAGTTTGGTGTGAGAACTGAAGGACTCCAGGAGGCTCTTTTGAAAAGTCCAGCTGCGGATCCTAAT 

     701 A  D  R  L  T  R  M  W  R  V  L  N  T  L  K  N  W  K  S  L  P  A  S  Q  P  V  A  S  A  Y  L  K  W  F  G   

    2101 GCTGACAGGCTCACCCGGATGTGGCGTGTTCTAAACACTCTGAAAAACTGGAAGTCACTACCAGCAAGCCAACCAGTGGCTTCTGCTTACTTGAAATGGTTTGGC 

     736 Q  E  I  A  F  A  N  I  D  R  D  I  I  E  K  A  V  E  F  A  T  G  A  A  A  Q  P  A  L  L  K  N  I  L  N   

    2206 CAAGAAATTGCTTTTGCCAACATTGACAGGGACATCATCGAGAAAGCCGTCGAGTTCGCCACAGGAGCTGCTGCACAGCCAGCACTGTTGAAGAACATCCTGAAT 

     771 M  M  Q  S  G  I  D  I  Q  I  A  K  P  L  M  T  S  E  V  R  R  I  F  P  T  S  M  G  F  P  I  E  I  S  L   

    2311 ATGATGCAGTCTGGTATTGATATCCAAATTGCCAAACCACTGATGACCTCTGAGGTGCGTCGCATCTTCCCCACGTCTATGGGGTTCCCCATAGAGATCAGCCTC 

     806 Y  S  A  A  V  A  A  A  I  V  K  A  K  A  I  L  N  P  K  P  S  D  N  F  R  I  A  Q  L  M  N  T  D  I  Q   

    2416 TACTCAGCTGCTGTGGCTGCAGCTATAGTTAAAGCTAAAGCAATTCTGAATCCAAAACCTTCCGACAACTTCAGGATTGCTCAGTTGATGAACACCGACATTCAG 

     841 L  D  T  R  V  V  P  S  I  A  V  H  K  Y  A  V  M  G  V  N  T  A  L  I  Q  A  A  I  E  A  K  V  K  V  Q   

    2521 TTGGACACCCGTGTTGTACCAAGCATAGCTGTACATAAATATGCAGTTATGGGAGTAAACACTGCACTCATTCAGGCTGCAATTGAGGCCAAAGTCAAAGTTCAG 

     876 K  V  L  P  L  K  F  N  A  R  I  N  I  A  Q  G  H  Y  K  I  E  T  V  P  L  H  A  Q  E  R  I  L  D  L  H   

    2626 AAAGTCCTTCCTCTCAAGTTCAACGCAAGAATAAACATCGCTCAGGGACACTACAAGATCGAGACTGTGCCTCTTCATGCTCAGGAACGCATTCTGGATTTGCAT 

     911 M  E  T  V  A  V  A  R  N  I  E  N  L  S  E  A  K  I  T  P  V  L  P  A  R  L  A  S  Q  Q  S  K  E  T  F   

    2731 ATGGAGACCGTTGCCGTGGCAAGAAACATAGAGAATCTTTCTGAAGCTAAAATTACTCCTGTGCTGCCTGCCCGCCTTGCATCCCAGCAGTCTAAGGAAACATTT 

     946 A  S  A  G  S  G  S  K  S  S  E  R  I  H  E  Q  E  S  S  S  H  P  M  Q  H  A  V  S  A  R  T  D  R  Q  W   

    2836 GCATCTGCAGGATCCGGGTCAAAGTCGTCAGAAAGAATTCATGAGCAGGAAAGCAGCAGCCATCCAATGCAGCATGCAGTTTCTGCCAGAACTGACAGGCAATGG 

     981 C  V  T  V  A  S  L  A  D  Q  A  C  A  K  V  T  S  Q  N  A  G  F  I  R  N  S  P  L  Y  K  L  I  G  E  H   

    2941 TGTGTCACGGTGGCAAGCTTAGCAGATCAAGCTTGTGCTAAGGTCACCTCCCAAAATGCTGGCTTCATCAGAAACTCCCCTCTGTACAAACTGATTGGAGAACAT 

    1016 S  V  I  A  A  V  K  P  V  S  G  E  A  V  D  K  I  E  I  E  M  H  V  G  P  D  A  A  S  K  I  V  K  T  I   

    3046 TCAGTCATTGCTGCTGTGAAACCTGTTTCCGGTGAAGCCGTTGACAAGATAGAGATTGAAATGCATGTTGGACCTGACGCAGCATCAAAAATCGTTAAAACCATC 

    1051 T  V  K  D  D  N  A  K  E  G  H  A  G  H  S  P  V  V  L  K  L  R  E  I  L  E  T  E  K  K  Q  H  S  R  N   

    3151 ACAGTGAAGGACGACAATGCCAAGGAGGGCCATGCAGGACACTCCCCGGTTGTATTAAAACTGCGAGAAATCCTTGAAACTGAAAAAAAACAGCATTCAAGGAAC 

    1086 A  T  T  S  S  S  S  S  S  S  S  R  R  S  G  Q  K  S  S  S  S  S  S  S  S  S  S  S  S  S  S  S  S  N  S   

    3256 GCCACCACCTCCAGTTCAAGCAGTTCTTCTAGCCGTCGCTCAGGCCAGAAGAGCAGTTCCTCAAGTTCTTCTTCCTCCAGCTCCTCATCCAGCTCTAGCAACAGC 

    1121 S  K  R  S  K  K  N  I  K  K  R  S  S  S  S  S  S  S  S  S  S  S  S  S  S  S  R  R  R  S  R  T  E  N  V   

    3361 AGTAAACGTAGCAAGAAGAACATCAAGAAGAGAAGCAGCAGTAGCAGCAGCAGCAGCAGTAGTAGTAGTAGCAGCAGCAGAAGAAGAAGCAGGACCGAAAATGTC 

    1156 L  G  G  S  S  S  S  S  S  R  S  S  R  S  Q  T  S  K  A  A  I  F  Q  R  F  T  Q  N  H  I  H  Q  H  E  T   

    3466 TTGGGGGGAAGCAGTTCCAGCAGCAGTCGCTCTTCCAGATCCCAAACATCCAAGGCGGCCATCTTTCAGAGGTTCACACAGAATCACATTCATCAGCATGAAACC 

    1191 T  R  A  A  S  S  Q  K  T  S  S  S  P  S  S  S  S  S  S  S  N  S  S  S  S  S  S  S  S  S  S  S  S     

    3571 ACTAGAGCTGCCTCTTCGCAAAAGACCTCCTCCAGCCCCAGTAGCAGCAGCAGCAGCAGCAACAGCAGCAGCAGCAGCAGCAGCAGCAGCAGCAGCAGC 
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Figure 1c. Séquence nucléotidique et séquence protéique déduite de l’extrémité C-terminale 
(C-ter) de la Vtg1 et Vtg2 identifiée dans le foie de H. niloticus. Le codon stop sont indiqués 
en gras, la phosvitine (Pv) qui est partielle est doublement soulignée, la lipovitelline II (LvII) 
est située dans des encadrés, le domaine ’-C est délimité par deux ronds noirs et est suivi par 
la région codante C-terminale (CT).  
 

 

 

 

 

  

       1 S  S  S  S  S  S  S  S  S  S  S  S  S  S  S  S  S  S  S  S  G  S  S  A  S  S  F  E  N  I  Y  K  K  S  R   

       1 AGCAGCAGCAGCAGCAGCAGCAGCAGCAGCAGCAGCAGCAGCAGCAGCAGCAGCAGCAGCGGTAGCAGCGCCTCAAGCTTTGAGAACATTTACAAAAAGTCTCGA 

      36 F  L  G  D  T  V  R  P  A  A  V  V  I  V  R  A  V  R  G  N  E  R  R  R  G  Y  Q  V  A  A  Y  M  D  K  A   

     106 TTCCTTGGAGATACCGTTCGTCCCGCTGCCGTGGTCATCGTTCGAGCCGTGAGAGGAAACGAGAGGAGGCGGGGATACCAGGTTGCTGCCTACATGGACAAAGCT 

      71 N  A  R  V  Q  V  I  I  S  A  L  A  D  S  D  K  W  Q  L  C  A  D  G  I  Q  L  S  M  H  K  V  M  A  K  I   

     211 AATGCCAGGGTGCAGGTCATCATAAGTGCTCTTGCTGACAGTGACAAATGGCAGCTGTGCGCTGATGGTATCCAGCTCAGCATGCACAAAGTCATGGCCAAAATT 

     106 R  W  G  A  E  C  Q  D  Y  R  A  V  I  K  A  E  T  G  L  L  G  P  H  P  A  A  Q  L  K  M  Y  W  N  K  T   

     316 CGTTGGGGAGCAGAATGCCAGGACTACAGAGCAGTTATCAAAGCAGAGACTGGGCTTCTGGGTCCACATCCTGCAGCCCAACTGAAGATGTACTGGAACAAGACC 

     141 P  R  A  L  K  R  Y  A  S  M  I  Y  E  Y  V  P  G  V  A  L  L  A  G  F  S  E  G  R  H  R  S  G  E  R  Q   

     421 CCTCGTGCCCTGAAGCGCTACGCTAGCATGATTTATGAATACGTCCCAGGTGTTGCACTCTTGGCTGGATTTAGTGAAGGAAGACACAGAAGCGGCGAGAGGCAG 

     176 I  K  L  T  M  A  A  T  S  A  R  T  I  S  I  I  L  R  T  P  W  M  T  L  Y  K  L  G  Q  V  I  P  I  A  L   

     526 ATTAAACTCACCATGGCTGCGACTTCTGCCAGGACCATCAGTATCATCCTTAGAACGCCTTGGATGACTTTGTACAAACTGGGCCAGGTTATTCCTATTGCCCTG 

     211 P  I  G  A  A  A  A  R  A  E  V  E  Q  T  F  A  G  R  I  H  Y  M  F  V  E  A  T  S  A  K  C  K  L  E  N   

     631 CCCATTGGAGCCGCTGCCGCTCGTGCGGAAGTGGAGCAGACTTTCGCTGGCAGGATTCACTACATGTTTGTTGAGGCCACTTCAGCCAAGTGCAAATTGGAGAAC 

     246 S  T  V  T  T  F  N  N  R  R  Y  G  L  Q  M  P  R  S  C  Y  Q  V  V  A  Q  D  C  T  S  K  L  K  F  M  V   

     736 AGCACTGTGACCACATTCAACAACAGAAGGTATGGTCTTCAAATGCCCAGGTCCTGCTACCAAGTAGTGGCTCAGGACTGCACCTCTAAGCTCAAGTTCATGGTT 

     281 L  R  K  G  D  E  R  S  E  E  S  H  V  I  V  K  I  A  D  I  D  V  D  L  T  A  E  H  G  N  I  Q  V  K  V   

     841 CTGAGGAAGGGGGATGAGAGATCTGAAGAATCCCACGTGATTGTGAAAATTGCCGACATTGATGTGGACCTGACTGCTGAACACGGTAACATCCAGGTGAAAGTG 

     316 N  G  R  V  V  P  I  T  Q  H  N  Y  E  H  P  T  G  T  I  S  I  K  Q  K  G  A  G  I  S  L  C  A  P  S  H   

     946 AACGGAAGGGTAGTCCCTATCACCCAGCACAATTATGAACATCCTACAGGTACCATCTCAATCAAACAAAAGGGTGCTGGAATATCACTATGTGCTCCTTCACAT 

     351 G  L  H  E  V  Y  F  N  K  N  I  L  T  I  Q  V  P  D  W  M  K  G  N  V  C  G  L  C  G  K  A  D  G  D  V   

    1051 GGTCTACACGAAGTCTATTTTAACAAGAACATCTTGACGATTCAAGTACCAGACTGGATGAAAGGAAATGTTTGTGGGCTTTGCGGAAAAGCTGATGGTGACGTT 

     386 R  R  E  F  Q  G  P  S  G  H  H  I  E  D  A  V  S  F  A  H  S  W  V  L  A  A  E  S  C  H  D  A  K  Q  C   

    1156 AGAAGAGAATTTCAAGGGCCCAGTGGACACCACATTGAGGACGCTGTCAGTTTTGCTCATTCCTGGGTTCTTGCTGCTGAAAGCTGCCATGATGCCAAGCAGTGC 

     421 Q  V  K  Q  E  L  F  K  L  T  E  P  V  L  L  N  D  Q  D  M  K  C  Q  S  T  F  P  V  L  S  C  L  P  Q  C   

    1261 CAAGTGAAGCAAGAGTTGTTTAAGCTGACGGAGCCAGTTCTTCTGAATGACCAGGATATGAAATGCCAATCTACTTTTCCTGTGCTGTCGTGTCTTCCACAATGT 

     456 S  P  M  K  T  T  P  V  T  V  G  F  H  C  I  P  I  D  S  N  V  N  S  W  S  S  I  R  K  K  Q  E  D  I  R   

    1366 TCCCCAATGAAGACAACCCCTGTAACAGTAGGGTTCCACTGTATCCCCATTGATTCTAATGTCAACAGTTGGAGCAGCATCAGGAAGAAGCAAGAAGACATCAGG 

     491 V  T  V  D  A  H  I  M  C  N  C  G  E  E  C  A  * 

    1471 GTGACCGTTGATGCTCACATCATGTGCAATTGTGGAGAAGAATGTGCTTAA 
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Figure 1d. Séquence nucléotidique et séquence protéique déduite de la Vtg3 identifiée dans le 
foie de H. niloticus. Le codon d’initiation et le codon stop sont indiqués en gras, le peptide 
signal est souligné, la lipovitelline I (LvI) est délimitée par deux triangles noirs et la LvII est 
située dans des encadrés. 
 
 

 

 

 

 

 

 
 

       1 M  R  A  V  L  L  A  L  T  L  A  L  A  A  G  Q  Q  D  S  L  T  P  D  F  A  N  G  K  A  Y  M  F  K  Y  E   

       1 ATGAGAGCAGTCCTTCTTGCACTGACTCTAGCCCTTGCGGCGGGTCAACAGGACAGTTTAACACCTGACTTTGCCAATGGGAAGGCCTACATGTTCAAATATGAA 

      36 A  E  L  L  G  G  L  P  V  E  G  L  G  K  A  G  V  K  I  V  C  K  V  L  I  S  R  V  S  Q  N  T  Y  L  L   

     106 GCAGAGCTACTGGGAGGTTTGCCAGTGGAAGGTCTGGGCAAGGCTGGAGTGAAGATTGTCTGTAAAGTTCTCATCAGTCGAGTTTCACAGAACACCTATCTGCTC 

      71 K  L  K  E  P  Q  I  F  E  Y  S  G  I  R  P  R  D  D  F  K  P  A  A  K  L  T  Q  A  L  A  A  Q  L  L  I   

     211 AAGCTCAAGGAACCTCAGATCTTTGAGTACAGCGGAATACGGCCCAGAGACGATTTCAAACCTGCTGCAAAACTCACCCAGGCCTTGGCCGCTCAGCTTCTTATT 

     106 P  V  K  F  E  Y  I  R  G  V  V  G  K  V  F  A  P  A  A  V  S  K  T  I  L  N  L  H  R  G  I  L  N  I  L   

     316 CCAGTCAAGTTTGAATACATCAGGGGTGTGGTGGGCAAGGTGTTTGCCCCTGCCGCAGTCTCCAAAACTATTCTCAACCTCCACAGAGGAATTCTCAACATTCTC 

     141 H  V  N  I  K  K  T  Q  N  V  Y  E  L  Q  E  A  G  S  Q  G  V  C  K  T  D  Y  A  I  S  E  D  T  K  A  E   

     421 CATGTCAACATCAAAAAGACACAGAATGTTTACGAGTTGCAGGAGGCTGGATCCCAGGGAGTCTGCAAAACTGACTACGCAATCAGTGAGGATACCAAGGCTGAA 

     176 H  I  Y  V  T  K  S  K  D  L  G  N  C  Q  N  R  I  M  A  D  I  G  I  A  Y  T  E  T  C  V  Q  C  Q  M  R   

     526 CACATCTATGTGACCAAGTCCAAGGATCTGGGGAACTGCCAGAACAGGATCATGGCAGACATTGGAATAGCTTACACAGAGACTTGTGTCCAGTGCCAGATGAGA 

     211 N  K  N  L  R  G  A  A  T  Y  S  Y  V  M  K  P  T  E  T  G  A  L  I  T  K  A  T  V  Q  E  V  H  Q  F  T   

     631 AACAAGAATCTGAGAGGAGCTGCGACCTACAGCTACGTCATGAAGCCCACCGAAACAGGTGCTCTTATCACCAAGGCCACAGTCCAGGAGGTTCATCAGTTCACT 

     246 P  F  H  E  L  R  G  A  G  Q  V  E  T  R  Q  E  M  T  F  V  E  T  Q  N  D  P  V  Q  P  A  H  A  D  Y  V   

     736 CCTTTCCACGAGCTGAGAGGAGCGGGCCAAGTAGAAACAAGACAAGAGATGACTTTTGTTGAAACCCAGAATGACCCAGTGCAACCTGCACACGCAGACTACGTG 

     281 A  R  G  S  L  Q  Y  E  F  A  S  E  L  L  Q  T  P  L  P  L  M  K  I  T  D  I  K  T  Q  I  E  E  I  L  N   

     841 GCACGTGGATCCCTGCAGTATGAATTTGCATCTGAGCTTCTCCAGACACCGCTGCCTCTGATGAAAATCACTGATATCAAGACACAGATTGAAGAGATCTTGAAT 

     316 H  L  V  K  N  N  M  G  E  V  H  E  D  A  P  L  K  F  L  Q  L  T  Q  L  L  R  E  A  K  Y  E  I  M  N  G   

     946 CATCTGGTCAAAAACAACATGGGTGAGGTTCACGAAGATGCTCCGCTAAAATTTCTTCAGCTGACTCAACTCCTGCGTGAGGCCAAATATGAGATCATGAATGGC 

     351 I  W  T  Q  V  K  S  K  P  V  F  R  R  W  F  L  D  T  V  P  A  V  G  N  Q  D  A  V  R  F  I  K  E  K  F   

    1051 ATTTGGACTCAAGTCAAATCAAAACCAGTATTCAGACGCTGGTTCCTGGATACGGTTCCTGCCGTTGGAAATCAAGACGCTGTGAGGTTCATCAAGGAGAAGTTT 

     386 I  A  G  D  I  S  A  A  E  T  A  Q  A  L  L  V  A  L  H  L  L  E  A  N  M  D  T  V  N  L  A  G  T  L  V   

    1156 ATAGCTGGTGATATCTCTGCAGCAGAAACTGCCCAGGCTCTACTGGTTGCACTGCATCTGCTAGAAGCTAACATGGACACAGTCAACTTAGCTGGCACTCTGGTA 

     421 F  H  A  K  L  Q  S  H  P  M  L  R  E  I  A  M  L  G  Y  G  S  L  V  F  K  L  C  T  K  Q  Q  N  C  P  A   

    1261 TTCCACGCCAAACTTCAGTCCCACCCCATGTTACGTGAAATAGCCATGCTTGGTTATGGTTCCTTGGTGTTCAAGTTGTGCACTAAACAACAGAACTGCCCGGCT 

     456 E  V  I  K  P  V  H  D  I  A  A  E  A  I  S  K  A  N  V  E  E  I  A  L  V  L  K  V  L  G  N  A  G  H  P   

    1366 GAAGTCATAAAACCTGTTCACGATATTGCTGCAGAAGCAATTAGTAAGGCGAATGTGGAAGAGATTGCCCTGGTGCTGAAGGTTCTGGGAAATGCAGGCCACCCG 

     491 A  S  I  K  P  I  M  K  V  L  P  G  F  G  S  T  A  S  S  L  T  V  K  V  H  V  D  A  V  M  A  L  R  H  I   

    1471 GCCAGCATCAAGCCGATCATGAAGGTCCTGCCTGGATTTGGGTCTACAGCCTCCTCACTTACAGTGAAAGTCCACGTTGATGCGGTGATGGCTTTGAGACACATT 

     526 A  K  R  E  N  H  K  V  Q  E  V  A  L  Q  L  F  M  N  R  D  L  H  P  E  V  R  M  V  A  C  V  V  L  F  E   

    1576 GCCAAAAGGGAAAACCACAAAGTCCAGGAAGTTGCCCTGCAGTTGTTCATGAACAGAGATCTCCACCCAGAAGTGCGCATGGTTGCCTGTGTTGTGCTGTTTGAG 

     561 C  K  P  P  I  G  L  V  A  M  I  A  S  A  L  Q  N  E  K  S  L  Q  V  A  S  F  A  Y  S  H  M  K  A  L  T   

    1681 TGCAAACCTCCCATCGGTCTGGTAGCTATGATTGCAAGTGCTCTACAGAACGAGAAAAGCCTGCAAGTGGCCAGCTTTGCCTATTCTCATATGAAGGCCTTGACC 

     596 R  S  T  A  P  E  L  A  Q  V  A  A  A  C  N  V  A  I  K  I  L  S  P  K  L  D  R  L  S  Y  R  F  S  K  T   

    1786 AGGAGCACCGCCCCAGAACTTGCCCAAGTTGCAGCTGCTTGCAATGTTGCCATCAAGATCTTGAGCCCCAAGTTAGATCGACTGAGCTATCGCTTCAGCAAAACC 

     631 I  H  M  D  F  F  N  Y  H  L  M  A  G  A  A  A  T  A  H  L  I  N  D  A  A  S  I  L  P  R  A  L  V  A  K   

    1891 ATCCACATGGACTTTTTTAACTATCACCTGATGGCTGGCGCTGCAGCTACTGCCCATTTGATCAATGACGCTGCCAGCATTTTGCCAAGAGCGCTTGTGGCCAAA 

     666 I  R  A  C  M  L  G  A  A  A  D  V  L  E  F  G  V  R  T  E  G  L  Q  E  A  L  L  K  S  P  A  A  D  P  N   

    1996 ATCCGTGCCTGCATGCTTGGGGCAGCTGCAGATGTGCTGGAGTTTGGTGTGAGAACTGAAGGACTCCAGGAGGCTCTTTTGAAAAGTCCAGCTGCGGATCCTAAT 

     701 A  D  R  L  T  R  M  W  R  V  L  N  T  L  K  N  W  K  S  L  P  A  S  Q  P  V  A  S  A  Y  L  K  W  F  G   

    2101 GCTGACAGGCTCACCCGGATGTGGCGTGTTCTAAACACTCTGAAAAACTGGAAGTCACTACCAGCAAGCCAACCAGTGGCTTCTGCTTACTTGAAATGGTTTGGC 

     736 Q  E  I  A  F  A  N  I  D  R  D  I  I  E  K  A  V  E  F  A  T  G  A  A  A  Q  P  A  L  L  K  N  I  L  N   

    2206 CAAGAAATTGCTTTTGCCAACATTGACAGGGACATCATCGAGAAAGCCGTCGAGTTCGCCACAGGAGCTGCTGCACAGCCAGCACTGTTGAAGAACATCCTGAAT 

     771 M  M  Q  S  G  I  D  I  Q  I  A  K  P  L  M  T  S  E  V  R  R  I  F  P  T  S  M  G  F  P  I  E  I  S  L   

    2311 ATGATGCAGTCTGGTATTGATATCCAAATTGCCAAACCACTGATGACCTCTGAGGTGCGTCGCATCTTCCCCACGTCTATGGGGTTCCCCATAGAGATCAGCCTC 

     806 Y  S  A  A  V  A  A  A  I  V  K  A  K  A  I  L  N  P  K  P  S  D  N  F  R  I  A  Q  L  M  N  T  D  I  Q   

    2416 TACTCAGCTGCTGTGGCTGCAGCTATAGTTAAAGCTAAAGCAATTCTGAATCCAAAACCTTCCGACAACTTCAGGATTGCTCAGTTGATGAACACCGACATTCAG 

     841 L  D  T  R  V  V  P  S  I  A  V  H  K  Y  A  V  M  G  V  N  T  A  L  I  Q  A  A  I  E  A  K  V  K  V  Q   

    2521 TTGGACACCCGTGTTGTACCAAGCATAGCTGTACATAAATATGCAGTTATGGGAGTAAACACTGCACTCATTCAGGCTGCAATTGAGGCCAAAGTCAAAGTTCAG 

     876 K  V  L  P  L  K  F  N  A  R  I  N  I  A  Q  G  H  Y  K  I  E  T  V  P  L  H  A  Q  E  R  I  L  D  L  Q   

    2626 AAAGTCCTTCCTCTCAAGTTCAACGCAAGAATAAACATCGCTCAGGGACACTACAAGATCGAGACTGTGCCTCTTCATGCTCAGGAACGCATTCTGGATTTGCAA 

     911 I  S  C  R  C  S  Q  E  C  R  K  S  F  R  S  * 

    2731 ATAAGCTGTCGCTGTAGTCAGGAATGTAGAAAATCTTTCCGAAGCTAA 

       1 R  V  V  P  S  I  A  V  H  K  Y  A  V  M  G  V  N  T  A  L  I  Q  A  A  I  E  A  K  V  K  V  Q  K  V  L   

       1 CGTGTTGTACCAAGCATAGCTGTACATAAATATGCAGTTATGGGAGTAAACACTGCACTCATTCAGGCTGCAATTGAGGCCAAAGTCAAAGTTCAGAAAGTCCTT 

      36 P  L  K  F  N  A  R  I  N  I  A  Q  G  H  Y  K  I  E  T  V  P  L  H  A  Q  E  R  I  L  D  L  H  M  E  T   

     106 CCTCTCAAGTTCAACGCAAGAATAAACATCGCTCAGGGACACTACAAGATCGAGACTGTGCCTCTTCATGCTCAGGAACGCATTCTGGATTTGCATATGGAGACC 

      71 V  A  V  A  R  N  I  E  N  L  S  E  A  K  I  T  P  V  L  P  A  R  L  A  S  Q  Q  S  K  E  T  F  A  S  A   

     211 GTTGCCGTGGCAAGAAACATAGAGAATCTTTCTGAAGCTAAAATTACTCCTGTGCTGCCTGCCCGCCTTGCATCCCAGCAGTCTAAGGAAACATTTGCATCTGCA 

     106 G  S  G  S  K  S  S  E  R  I  H  E  Q  E  S  S  S  H  P  M  Q  H  A  V  S  A  R  T  D  R  Q  W  C  V  T   

     316 GGATCCGGGTCAAAGTCGTCAGAAAGAATTCATGAGCAGGAAAGCAGCAGCCATCCAATGCAGCATGCAGTTTCTGCCAGAACTGACAGGCAATGGTGTGTCACG 

     141 V  A  S  L  A  D  Q  A  C  A  K  V  T  S  Q  N  A  G  F  I  R  N  S  P  L  Y  K  L  I  G  E  H  S  V  I   

     421 GTGGCAAGCTTAGCAGATCAAGCTTGTGCTAAGGTCACCTCCCAAAATGCTGGCTTCATCAGAAACTCCCCTCTGTACAAACTGATTGGAGAACATTCAGTCATT 

     176 A  A  V  K  P  V  S  G  E  A  V  D  K  I  E  I  E  M  H  V  G  P  D  A  A  S  K  I  V  K  T  I  T  V  K   

     526 GCTGCTGTGAAACCTGTTTCCGGTGAAGCCGTTGACAAGATAGAGATTGAAATGCATGTTGGACCTGACGCAGCATCAAAAATCGTTAAAACCATCACAGTGAAG 

     211 D  D  N  A  K  E  G  H  A  G  H  S  P  V  V  L  K  L  R  E  I  L  E  T  E  K  K  Q  H  S  R  N  A  T  T   

     631 GACGACAATGCCAAGGAGGGCCATGCAGGACACTCCCCGGTTGTATTAAAACTGCGAGAAATCCTTGAAACTGAAAAAAAACAGCATTCAAGGAACGCCACCACC 

     246 S  S  S  S  S  S  S  S  R  R  S  G  Q  K  S  S  S  S  S  S  S  S  S  S  S  S  S  S  S  S  N  S  S  K  R   

     736 TCCAGTTCAAGCAGTTCTTCTAGCCGTCGCTCAGGCCAGAAGAGCAGTTCCTCAAGTTCTTCTTCCTCCAGCTCCTCATCCAGCTCTAGCAACAGCAGTAAACGT 

     281 S  K  K  N  I  K  K  R  S  S  S  S  S  S  S  S  S  D  E  G  P  D  D  H  P  I  K  K  T  K   

     841 AGCAAGAAGAACATCAAGAAGAGAAGCAGCAGTAGCAGCAGCAGCAGCTCAGATGAGGGTCCTGATGACCACCCTATAAAGAAGACAAAA 

Figure 1e. Séquence nucléotidique et séquence protéique déduite de la Vtg ovarienne partielle 
de H. niloticus (HnVtg4). La lipovitelline I (LvI) est délimitée par deux triangles noirs et la 
phosvitine (Pv) est doublement soulignée. 
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Figure 2. Constructions linéaires des différents domaines des Vtg de H. niloticus dont le 
nombre d’acides aminés (aa) est indiqué. 

 

 

  

HnVtg1 (N-ter1) 
Peptide signal (15 aa) 

LvI    Pv 
1065 aa           150 aa 

Peptide signal (15 aa) 

LvI    Pv 
1065 aa          143 aa   

HnVtg2 (N-ter2) 

Peptide signal (15 aa) 

LvI     
894 aa                           16 aa
      

HnVtg3 

 LvII  ’-C CT 
32 aa     222 aa         132 aa    120 aa 

Pv 

C-ter 

HnVtg4 

LvI  Pv 
  237 aa        73 aa
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L’une des Vtg hépatiques (HnVtg3) a une séquence complète de 2775 paires de bases codant 

pour une protéine de 925 acides aminés (figure 1d). Quant à la Vtg de l’ovaire (HnVtg4), elle 

provient d’un transcrit partiel de 930 paires de bases codant pour 310 acides aminés (figure 

1e). La structure secondaire des Vtg de H. niloticus (figure 2) montre que les Vtg hépatiques 

ont un peptide signal de 15 acides aminés suivi pour HnVtg3 des domaines lipovitellines 

uniquement (LvI et LvII) et pour HnVtg1 et HnVtg2 des domaines LvI, Pv, LvII, ’-C et CT. 

La Vtg incomplète de l’ovaire comprend les domaines LvI et Pv. 

Les alignements réalisés montrent que la divergence entre N-ter1 et N-ter2 se situe en début de 

séquence avec un domaine Pv plus complet chez la HnVtg1 (figure 3a). Les domaines Met1 à 

Lys909 de HnVtg1 et HnVtg3 (correspondant au peptide signal et à la LvI de HnVtg3) sont 

identiques. Le domaine Arg1 à Ser297 de la Vtg ovarienne incomplète (HnVtg4) est identique 

au domaine Arg844 à Ser1140 de N-ter1 et N-ter2 des Vtg hépatiques ; la divergence se situe en 

fin de séquence dans le domaine Pv (figure 3b). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 3a. Alignements des séquences protéiques déduites de l’extrémité N-terminale (N-ter) 
des Vtg hépatiques de H. niloticus (HnVtg1 et HnVtg2) avec les domaines peu conservés en 
gris. 
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Figure 3b. Alignements des séquences protéiques déduites de l’extrémité N-terminale (N-ter) 
de la Vtg hépatique (HnVtg1) et de la Vtg ovarienne partielle (HnVtg4) de H. niloticus avec 
les domaines peu conservés en gris. 
 

Lorsqu’on aligne successivement la Vtg de Scleropages formosus de 1745 acides aminés 

(AWG47880) avec le N-ter1 (figure 3c) puis avec le C-ter (figure 3d) de H. niloticus, il n’y a 

qu’une sérine orpheline (figure 3e). L’analyse de l’homologie entre la VtgC de H. niloticus 

(HnVtg3) et les VtgC d’autres espèces de poissons téléostéens (figure 3f) montre une identité 

en acides aminés de 34,08% avec O. mykiss (BBA57869) et de 31,41% avec O. niloticus 

(XP_005459969).  

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 3c. Alignement des séquences protéiques déduites des N-ter de la Vtg1 de H. niloticus 
(HnVtg1) et de la Vtg de S. formosus (SfVtg) avec les domaines peu conservés en gris. 
 
 

 

 

 

 Figure 3d. Alignement des séquences protéiques déduites des C-ter de la Vtg1 de H. niloticus 
(HnVtg1) et de la Vtg de S. formosus (SfVtg) avec les domaines peu conservés en gris. 
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Figure 3e. Mise en évidence d’une sérine orpheline située dans un encadré entre le N-ter (en 
gras) et le C-ter de la Vtg de S. formosus. Ces deux domaines ont été définis à l’issu de 
l’alignement avec le N-ter et le C-ter de HnVtg1. 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 3f. Alignement entre la VtgC de H. niloticus (HnVtg3) et les VtgC de O. mykiss 
(OmVtgC) et O. niloticus (OnVtgC). Les domaines peu conservé sont en gris. 
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ELLQTPIQLIKVTNAQAQIEEILNHLVKNNAGEVHEDAPLKFVELAQLLRMAKYETINKIWAQVKAKPDFRRWFLDTVPAIGTQVALRFIKEKFLAG
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VASFTYSHMKALTRSTAPDLAQVAAACNVAIKILSPKFDRLSYRFSKAIHLDFFHNRLMAGAATTAYFINDAATILPRAVVAKVRAYMVGAAADVFE

IGVRTEGIQEALMKERAADAGADRISRMRRILNALTNWKPLPTSQPLGSVYLKLFGQEIAFANIDKDIIERAIQLATGAAAQHELWKTVLNTLQSGA

DFQISKSLLTSEVRRIFPTSVGFPMELSLYSAAVAAATVKAKATLTPPPRENFQLAQLKNTDIQLQAHIAPSIAVHKIAVMGVNTAIIQAAIVAKAK

VHNVLPLKFNARVHIAQGHFKIEALPLQAHGRLLDLQMEAVAMSRNVENLSGAKITPVLPERLAAQLSRERFTSRADADAGSGLSKSSERIYENVSD

EKRPKQNDVSARMDKKWCVTMANLGQQACAKITSQNAGFVRNSPLYKLIGEYSVTLDVKPVSDEAVEKIEIELQVGQNAASKIVKRITIKDDNTDKG

NRGGTPVVLKLKKILETERTQNLRKSSNSSSSSSSSRRSGQNRSSSSSSSSSSSSSSSSSSGSSSSSSRNNSKNRKSKRTSSSSSSSSGSRKVAGAW

SNGRSVSSSSSSSRISKAHVFGRFTKNHMHQHDDNRATSQRKISSSSSSKSSNSSSSSSSSKSSSSSSSSSSSSSSSSSSSSSRSSSRSSSRSSSRS

SASSFEAIYKKSRFLGDSVPPAAVVIIRAVRGNDKRQGYQIAAYMDKADVRVQVIMAALAENDNWKMCADGIQLSMHKVMAKIRWGEECQDYATVIQ

AETGLLGSHPAVQMKLNWKKIPRAVKRYARMISEYIPGAALMAGFSEGRHRNSKRQIKLTVASTSARTLSVILKTPRMTMYKLAQAIPIALPFGAAA

ARAEVEQNIANRIYYMFAEANTAKCIVADDTVTTFNNRRYSPEVPSSCHQVLAQDCTTELKFVVLMKKDETSEKPHIIVKVAQIDVDWSADDNGLHM

KVNGMDVPTVKLPYEHSTGSIIIRQNGDGLSLYAPGQGLHEVYYDGNILRIEVEDWMKGKVCGLCGKADGEVRQEYQAPSGRQIMSAVSFGHSWVLA

AESCRDASECRLRQESVMLDKPVTLHGQASKCYSTEPVLQCLPECKPVKTTPVTVGFHCVPAGSRVNNLVSMWEKTEDLRDTLDAHVSCRCTENCA
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Récepteur de la vitellogénine  

Les récepteurs de la vitellogénine (VtgR) des téléostéens se classent parmi les récepteurs de 

lipoprotéines de très basse densité (VLDLR) appartenant à la superfamille des lipoprotéines de 

basse densité (LDLR) (Li et al., 2003; Mizuta et al., 2013; Pousis et al., 2012). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 4a. Séquence nucléotidique et séquence protéique déduite du récepteur de la 
vitellogénine de H. niloticus. Le codon d’initiation et le codon stop sont indiqués en gras, le 
peptide signal est souligné, les huit répétitions se liant au ligand (LBR) sont délimitées par 
deux triangles noirs consécutifs, les trois domaines du facteur de croissance épidermique 
(EGF1, EGF2 et EGF3) sont successivement situés dans des encadrés, les séquences SDE, 
EDE, YWS(V)D, FWA(T)D et FDNPVY hautement conservées sont soulignées, le domaine 
O-glycosylé est doublement souligné, le domaine transmembranaire est délimité par deux 
ronds noirs et il est suivi du domaine cytoplasmique en position C-terminale.  
 

       1 M  V  T  S  I  L  G  F  L  I  L  P  I  C  L  Q  Q  C  A  Y  V  R  G  S  Q  A  E  C  D  P  S  Q  F  Q  C   

       1 ATGGTCACGTCTATTCTGGGCTTTCTTATCCTGCCAATATGTCTTCAGCAGTGTGCCTATGTGCGGGGATCCCAGGCGGAATGTGATCCCTCTCAGTTCCAGTGT 

      36 G  N  G  R  C  I  P  S  V  W  Q  C  D  G  D  E  D  C  S  D  G  S  D  E  N  T  C  V  R  K  T  C  A  E  V   

     106 GGAAATGGCCGCTGTATTCCCTCAGTGTGGCAGTGTGACGGTGATGAAGACTGTTCTGATGGCAGTGATGAAAACACCTGTGTGAGGAAGACCTGCGCAGAAGTG 

      71 D  F  V  C  R  N  G  Q  C  V  P  K  R  W  H  C  D  G  E  P  D  C  E  D  G  S  D  E  S  S  Q  V  C  H  M   

     211 GACTTTGTCTGCCGCAATGGCCAGTGTGTCCCCAAGAGGTGGCACTGTGATGGCGAGCCCGATTGTGAAGACGGGTCCGACGAAAGCTCCCAAGTCTGCCACATG 

     106 R  T  C  R  M  N  E  F  S  C  G  A  G  T  T  Q  C  I  P  V  F  W  K  C  D  G  E  K  D  C  D  N  G  E  D   

     316 CGGACCTGTCGTATGAACGAGTTCAGCTGTGGGGCAGGTACAACCCAGTGCATCCCAGTTTTCTGGAAATGCGATGGAGAGAAGGACTGCGACAACGGGGAGGAT 

     141 E  V  N  C  G  N  I  T  C  A  P  L  E  F  T  C  A  S  G  R  C  V  S  Q  N  F  V  C  N  G  E  D  D  C  G   

     421 GAGGTTAACTGTGGCAACATCACCTGCGCCCCCTTGGAGTTCACCTGTGCAAGCGGACGCTGTGTGTCTCAGAATTTTGTGTGCAATGGCGAGGACGACTGCGGT 

     176 D  G  S  D  E  L  D  C  E  P  S  S  C  G  P  S  Q  F  Q  C  G  N  A  T  C  I  P  D  S  W  V  C  D  D  D   

     526 GATGGCAGCGACGAGCTAGATTGTGAGCCCTCATCCTGCGGACCCAGCCAGTTCCAGTGTGGCAATGCCACCTGTATCCCTGACAGCTGGGTATGTGATGATGAT 

     211 V  D  C  Q  D  Q  S  D  E  S  P  Q  R  C  G  R  H  P  T  P  P  A  K  C  P  S  S  E  M  R  C  G  S  G  E   

     631 GTGGACTGCCAGGACCAGTCAGATGAGTCACCACAGCGCTGTGGCCGCCACCCTACACCTCCCGCCAAGTGCCCTTCCAGCGAGATGCGCTGTGGCTCGGGCGAG 

     246 C  I  H  R  K  W  R  C  D  G  D  A  D  C  K  D  G  S  D  E  D  N  C  P  V  R  T  C  R  P  D  Q  F  K  C   

     736 TGCATCCACCGCAAGTGGCGCTGCGATGGCGATGCGGACTGTAAGGATGGCAGTGACGAGGACAACTGCCCTGTCCGAACCTGCAGACCAGACCAGTTCAAGTGT 

     281 N  D  G  S  C  I  H  G  S  R  Q  C  N  G  M  R  D  C  S  D  G  S  D  E  L  N  C  K  N  V  S  Q  C  S  G   

     841 AATGATGGTAGCTGCATCCATGGCAGCCGGCAGTGCAATGGGATGCGTGACTGCTCAGATGGCAGTGATGAGCTCAACTGCAAAAATGTGTCCCAATGCAGTGGC 

     316 P  D  K  F  K  C  R  S  G  E  C  I  E  M  S  K  V  C  N  K  V  R  D  C  S  D  W  S  D  E  P  L  K  E  C   

     946 CCAGATAAATTCAAGTGCCGTAGCGGCGAGTGCATCGAGATGAGCAAAGTGTGCAACAAGGTCCGGGACTGCTCAGACTGGAGCGATGAGCCCCTCAAAGAGTGC 

     351 N  L  N  E  C  L  Q  N  N  G  G  C  S  H  I  C  R  D  N  I  I  G  Y  E  C  D  C  T  P  G  L  Q  L  I  D   

    1051 AATCTGAATGAATGCCTTCAGAACAATGGTGGCTGCTCCCACATCTGTCGGGACAACATCATTGGTTACGAATGCGACTGCACTCCAGGCCTCCAGCTCATTGAC 

     386 R  K  T  C  G  D  I  N  E  C  L  N  P  G  I  C  S  Q  I  C  I  N  L  K  G  G  Y  K  C  E  C  H  N  G  Y   

    1156 CGCAAGACCTGTGGTGATATTAATGAGTGCCTAAACCCTGGGATCTGTAGCCAGATCTGCATCAACTTGAAGGGGGGGTACAAGTGTGAGTGTCACAATGGGTAC 

     421 Q  M  D  P  T  T  G  V  C  K  A  V  G  K  E  P  C  L  I  F  T  N  R  R  D  I  R  K  L  T  L  E  R  R  E   

    1261 CAGATGGATCCTACCACAGGCGTGTGCAAAGCAGTGGGCAAGGAGCCATGCCTGATCTTCACCAACCGGCGTGACATCCGCAAGCTGACCCTGGAGCGGCGGGAG 

     456 Y  T  Q  I  V  E  Q  L  R  N  T  V  A  L  D  A  D  F  T  Q  Q  M  I  F  W  A  D  L  G  Q  K  A  I  F  S   

    1366 TACACCCAGATTGTGGAGCAGTTGCGCAACACTGTGGCCCTAGATGCAGACTTCACCCAACAGATGATCTTCTGGGCTGATCTAGGTCAAAAGGCAATCTTCAGC 

     491 M  S  L  D  K  R  D  E  G  S  I  T  K  V  I  E  S  V  Q  T  P  V  G  I  A  V  D  W  I  Y  K  N  I  Y  W   

    1471 ATGTCACTTGACAAGCGGGACGAAGGCAGTATCACAAAAGTGATTGAGAGTGTGCAGACTCCTGTCGGGATTGCAGTAGACTGGATTTACAAGAATATATACTGG 

     526 S  D  L  G  T  K  T  I  S  V  A  N  F  N  G  T  K  T  K  I  L  F  S  S  G  L  K  E  P  A  S  I  A  V  D   

    1576 TCAGATTTGGGTACCAAGACGATATCTGTAGCAAACTTCAATGGCACGAAGACCAAAATTTTGTTCAGCAGTGGGCTAAAGGAACCGGCCTCCATTGCTGTGGAT 

     561 P  L  S  G  F  L  Y  W  S  D  W  G  E  P  A  R  I  E  K  S  G  M  N  G  V  D  R  Q  V  L  V  E  T  D  I   

    1681 CCTCTCTCTGGGTTTCTGTATTGGTCAGACTGGGGTGAGCCAGCCAGGATTGAGAAGTCTGGCATGAATGGTGTAGATCGGCAGGTTCTGGTTGAGACGGACATT 

     596 Q  W  P  N  G  I  T  L  D  L  I  K  S  R  L  Y  W  V  D  S  K  L  H  M  L  C  S  V  D  L  N  G  D  N  R   

    1786 CAGTGGCCTAATGGGATCACTCTAGACTTGATTAAAAGCAGGCTCTACTGGGTGGACTCCAAACTACACATGCTCTGCAGCGTGGATCTGAACGGGGATAACCGG 

     631 R  K  V  L  Q  S  P  D  Y  L  A  H  P  F  A  L  T  V  F  E  D  R  V  F  W  T  D  G  E  N  E  A  I  Y  G   

    1891 CGGAAAGTTCTCCAGTCTCCTGACTATCTCGCGCATCCTTTTGCTCTCACGGTTTTTGAGGATCGAGTGTTCTGGACAGATGGGGAAAACGAGGCCATCTATGGT 

     666 A  N  K  F  T  G  S  D  V  I  M  L  A  S  N  L  N  E  P  Q  D  I  I  V  Y  H  E  L  I  Q  L  S  G  T  N   

    1996 GCCAACAAATTCACTGGGTCAGATGTGATTATGCTTGCCAGCAACCTGAATGAGCCACAGGACATCATTGTTTATCATGAGCTCATCCAGCTATCCGGAACCAAT 

     701 W  C  T  D  K  G  D  N  G  G  C  A  F  L  C  L  P  A  P  Q  I  N  K  H  S  P  K  Y  T  C  I  C  S  Q  G   

    2101 TGGTGCACTGACAAAGGGGACAATGGAGGCTGTGCCTTCCTGTGCTTGCCAGCACCACAGATCAACAAGCACTCTCCAAAGTACACCTGCATTTGCTCACAGGGG 

     736 M  E  L  A  A  D  G  L  N  C  R  P  A  T  I  S  A  H  P  G  D  G  K  T  L  I  H  P  T  H  A  S  E  G  N   

    2206 ATGGAGCTTGCTGCCGATGGCTTGAACTGCAGACCAGCCACCATTTCTGCACACCCAGGAGATGGAAAGACACTAATACACCCCACTCATGCTTCAGAGGGGAAT 

     771 I  S  T  S  I  H  E  V  N  S  S  A  K  G  S  A  A  A  W  A  I  L  P  V  L  L  L  A  M  A  V  A  G  G  Y   

    2311 ATTAGTACCTCCATCCATGAGGTGAACTCCTCAGCCAAAGGGTCAGCTGCTGCATGGGCCATCCTCCCTGTCTTGCTGCTGGCCATGGCTGTGGCAGGAGGCTAT 

     806 L  M  W  R  N  W  Q  L  K  N  K  K  S  M  N  F  D  N  P  V  Y  L  K  T  T  E  E  D  L  N  I  D  I  S  R   

    2416 CTAATGTGGCGCAACTGGCAGCTGAAGAACAAAAAGAGCATGAACTTTGACAATCCTGTGTATCTGAAGACCACCGAGGAGGACCTCAACATCGACATCAGCCGG 

     841 H  G  A  S  V  G  H  T  Y  P  A  I  S  V  V  N  T  E  D  D  L  * 

    2521 CACGGTGCATCTGTGGGCCACACGTACCCTGCTATATCAGTTGTGAATACAGAAGATGACTTGTAG 
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Deux transcrits de 2583 et 2523 paires de bases codant pour deux VLDLR de 861 et 841 acides 

aminés ont été identifiés respectivement dans l’ovaire (figure 4a) et l’hypophyse. HnVLDLR 

comprend un peptide signal (Met1-Arg26) suivi de sept et huit domaines pour les formes 

hypophysaire et ovarienne respectivement (figure 4b). HnVLDLR exprimé dans l’ovaire 

possède un domaine O-glycosylé situé entre Ala748et Ser767 qui est absent de la forme 

hypophysaire. En dehors du domaine O-glycosylé, les autres domaines des deux formes de 

HnVLDLR ont des séquences en acides aminés identiques. 

Le Ligand Binding Domain (LBD) est composé de huit Ligand Binding Repeats (LBR) de 39 

à 44 acides aminés riches chacun de six cystéines et de motifs SDE (dans LBR1-2, 4-7) et EDE 

(LBR3). Les domaines précurseurs du facteur de croissance épidermique (EGF) avec trois 

répétitions EGF1 (Cys355-Cys389), EGF2 (Cys395 - Cys429) et EGF3 (Cys702-Cys745) 

comprennent chacun six cystéines. 

Entre EGF2 et EGF3, il existe un domaine comprenant cinq séquences de quatre acides aminés 

de type YWS(V)D et FWA(T)D. Un unique domaine transmembranaire de 23 acides aminés 

(Ala786 à Trp808 pour la forme ovarienne) est présent et en position C-terminale, on rencontre 

un domaine cytoplasmique contenant la séquence FDNPVY. 

 

 

 

 

 

 

Figure 4b. Construction linéaire des différents domaines du récepteur de la Vtg de H. niloticus. 
Le nombre d’acides aminés (aa) est indiqué. EGF : Facteur de croissance épidermique. 
 

 

L’analyse de l’homologie des séquences en acides aminés (figure 4c) montre qu’en dehors du 

domaine O-glycosylé qui est absent des VLDLR de certaines espèces, les séquences 

particulières (SDE, EDE, YWS(V)D, FWA(T)D et FDNPVY) sont hautement conservées et 

HnVLDLR partage une forte identité avec les VtgR ou VLDLR de S. formosus 
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(XP_018607358) (94%), O. bicirrhosum (AXN72824) (92%), O. mykiss (CAD10640) (88%), 

C. carpio (XP_018935318) (87%) et O. aureus (AAO27569) (85%). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 4c. Alignement des séquences protéiques déduites des récepteurs de la Vtg ou récepteur 
de lipoprotéine de très basse densité (VLDLR) de H. niloticus (HnVLDLR) avec les VLDLR 
de O. bicirrhosum (ObVLDLR), S. formosus (SfVLDLR), O. mykiss (OmVLDLR), C. carpio 
(CcVLDLR) et O. aureus (OaVLDLR). Les cystéines conservées entre espèces sont encadrées, 
les séquences SDE, EDE, YWS(V)D, FWA(T)D et FDNPVY hautement conservées sont 
soulignées, les domaines peu conservés sont en gris. 
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Récepteurs du 17 -estradiol (ERs) 

Dans cette étude, la nomenclature retenue pour les récepteurs du 17 -estradiol est pour le sous type 

alpha (ERα), pour le sous type béta ou béta 2 (ER ) et pour le sous type gamma ou béta 1 (ER ).  

L’analyse in silico a permis d’identifier les transcrits de quatre ER  et un ER  : HnER _X1 de 

1674 paires de bases dans le foie et l’ovaire (figure 5a), HnER _X2 de 1653 paires de bases 

et HnER _X3 de 1281 paires de bases uniquement dans le foie (figure 5b) et HnER _X4 de 

1524 paires de bases et HnER  de 1443 paires de bases uniquement dans l’ovaire (figure 5c). 

Aucun ERα n’a été identifié dans les tissus examinés.  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 5a. Séquence nucléotidique et séquence protéique déduite du récepteur œstrogénique 
béta (ER _X1) identifié dans le foie et l’ovaire de H. niloticus. Le codon d’initiation et le 
codon stop sont indiqués en gras. La région A/B en position N-terminale est suivie du domaine 
de liaison à l’ADN (DBD) situé dans les encadrés et contenant la boite P soulignée doublement 
et la boite D en soulignement simple. Le domaine de liaison au ligand (LBD) est souligné 
simplement suivi du domaine F en position C-terminale. Les acides aminés impliqués dans la 
liaison avec l’estradiol sont encerclés. 
 

 

Trois récepteurs apparentés aux récepteurs d'œstrogènes (ERRs) ont par ailleurs été identifiés : 

HnERRα de 1296 paires de bases dans le foie, HnERR _X1 de 1068 paires de bases et 

HnERR _X2 de 1101 paires de bases dans l’ovaire. 

       1 M  A  S  S  P  G  S  D  L  P  L  L  Q  F  Q  E  V  G  S  S  K  T  G  D  R  S  S  P  G  P  L  S  G  V  Y   

       1 ATGGCTAGTTCCCCAGGAAGTGACCTGCCACTTCTGCAGTTCCAGGAAGTGGGCTCCAGCAAGACAGGGGACCGCAGCTCCCCAGGACCCCTCTCTGGTGTCTAC 

      36 A  G  P  V  P  G  L  A  M  E  S  R  A  V  C  I  P  S  P  Y  A  D  S  S  H  D  Y  T  T  L  G  F  Y  N  P   

     106 GCTGGTCCTGTGCCAGGTCTAGCCATGGAGAGCCGAGCAGTGTGCATCCCCTCGCCCTATGCAGATAGCAGCCACGACTACACCACTCTTGGCTTCTATAATCCC 

      71 S  M  L  G  Y  P  G  S  V  P  D  S  P  S  V  R  P  P  L  S  P  A  I  Y  W  S  P  Q  S  H  P  S  Q  L  P   

     211 TCCATGCTGGGGTACCCGGGCTCTGTCCCTGACAGCCCCTCTGTGCGGCCACCCCTAAGCCCTGCTATCTACTGGTCACCACAGAGCCATCCTAGCCAGCTGCCC 

     106 P  L  T  L  H  C  Q  Q  P  L  M  Y  G  E  P  T  R  T  P  W  V  E  P  K  A  Q  D  H  N  L  V  E  S  S  K   

     316 CCGCTCACCTTGCATTGTCAGCAGCCCTTGATGTATGGTGAGCCCACTCGGACCCCATGGGTGGAGCCCAAGGCCCAGGACCACAACTTGGTTGAGAGCAGTAAA 

     141 L  A  G  R  R  P  L  E  G  D  E  A  L  S  S  S  A  A  C  L  T  A  K  G  D  M  H  F  C  A  V  C  H  D  Y   

     421 CTGGCGGGGCGACGGCCACTAGAAGGAGATGAGGCACTCAGCTCTTCTGCAGCCTGCTTAACGGCAAAGGGCGATATGCATTTCTGCGCTGTCTGCCACGACTAT 

     176 A  S  G  Y  H  Y  G  V  W  S  C  E  G  C  K  A  F  F  K  R  S  I  Q  G  H  N  D  Y  I  C  P  A  T  N  Q   

     526 GCCTCAGGTTATCACTATGGTGTCTGGTCTTGCGAGGGCTGCAAGGCCTTCTTTAAGAGGAGCATTCAAGGGCACAATGACTACATTTGCCCAGCGACCAACCAG 

     211 C  T  I  D  K  N  R  R  K  S  C  Q  A  C  R  L  R  K  C  Y  E  V  G  M  M  K  C  G  V  R  R  E  R  C  S   

     631 TGCACCATCGACAAGAACCGTCGCAAGAGCTGCCAGGCCTGCCGCCTGCGAAAGTGCTACGAAGTGGGCATGATGAAGTGCGGAGTGAGACGTGAGCGCTGCAGC 

     246 Y  R  G  V  R  H  R  R  V  P  Q  I  R  E  V  M  L  G  S  G  S  R  T  Q  R  R  L  E  S  S  L  P  P  T  K   

     736 TACCGTGGGGTGCGACACCGGCGTGTACCACAGATCCGAGAAGTGATGTTGGGGTCAGGCTCTAGGACCCAGAGGCGACTGGAGAGCAGCCTCCCCCCAACGAAG 

     281 S  F  Q  S  L  A  L  T  P  E  Q  L  V  L  R  I  I  E  A  E  P  P  E  I  Y  L  M  K  D  M  K  K  P  F  T   

     841 AGTTTCCAGTCCCTGGCGCTGACCCCTGAACAGCTGGTGTTGCGCATCATTGAGGCAGAACCCCCAGAGATCTACTTGATGAAGGACATGAAGAAGCCATTTACC 

     316 E  S  S  M  M  M  S  L  T  N  L  A  D  K  E  L  V  L  M  I  S  W  A  K  K  I  P  G  F  V  E  L  N  L  S   

     946 GAGAGCAGCATGATGATGTCTCTTACTAACCTGGCAGACAAGGAGTTGGTCCTCATGATCAGCTGGGCCAAAAAGATCCCAGGGTTTGTGGAGCTCAACCTGTCA 

     351 D  Q  V  H  L  L  E  C  C  W  L  E  V  L  M  L  G  L  M  W  R  S  V  D  H  P  G  K  L  I  F  S  P  D  L   

    1051 GATCAAGTGCACCTGCTGGAGTGTTGCTGGCTGGAGGTGTTGATGCTGGGCCTGATGTGGAGGTCTGTTGACCATCCTGGGAAGCTTATCTTCTCCCCTGACCTC 

     386 K  L  N  R  D  E  G  S  C  V  E  G  I  M  E  I  F  D  M  L  L  A  A  T  A  R  F  R  E  L  K  L  Q  R  E   

    1156 AAGCTTAACAGGGATGAGGGCAGCTGTGTGGAGGGGATCATGGAGATCTTTGACATGTTGCTGGCAGCTACCGCCCGATTCCGCGAACTGAAGCTGCAGAGGGAA 

     421 E  Y  V  C  L  K  A  L  I  L  L  N  S  N  M  C  V  N  S  P  E  T  P  E  E  L  E  S  R  A  K  L  L  R  L   

    1261 GAGTATGTCTGTCTCAAGGCGCTGATCCTGCTCAACTCCAACATGTGTGTGAACTCTCCAGAGACACCTGAGGAGCTGGAGAGTCGGGCCAAGCTGCTGCGGCTG 

     456 L  D  A  V  T  D  A  L  V  W  A  I  S  R  K  G  L  T  F  Q  Q  Q  S  A  R  L  A  H  L  L  M  L  L  S  H   

    1366 CTGGACGCCGTCACAGACGCACTGGTGTGGGCCATCTCCAGGAAGGGCCTCACCTTTCAGCAACAGTCAGCTCGCCTCGCTCATCTACTGATGCTGCTGTCACAC 

     491 I  R  H  L  S  N  K  G  M  E  H  L  S  N  M  K  M  K  N  V  V  P  L  Y  D  L  L  L  E  M  L  D  A  N  T   

    1471 ATCCGCCATCTCAGTAACAAAGGAATGGAGCACCTCTCCAACATGAAGATGAAGAATGTCGTGCCGCTGTACGATCTGCTCCTGGAGATGCTGGACGCAAACACC 

     526 M  H  S  S  R  V  H  Q  R  P  P  P  G  D  I  N  P  Q  E  S  S  S  H  H  T  A  E  N  K  P  L  Q  Q  * 

    1576 ATGCACAGCTCCCGTGTGCATCAGCGCCCCCCACCAGGGGACATCAATCCCCAGGAGTCCTCGTCACACCACACAGCAGAAAACAAGCCCCTGCAGCAGTAG 
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Les séquences protéiques déduites pour HnER _X1, HnER _X2, HnER _X3, HnER _X4, 

HnER , HnERRα, HnERR _X1 et HnERR _X2 comportent respectivement 558 aa, 551 aa, 

427 aa, 508 aa, 481 aa, 432 aa, 356 aa et 367 aa. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 5b. Séquences nucléotidiques et séquences protéiques déduites des récepteurs 
œstrogéniques béta (ER _X2 et ER _X3) identifiés uniquement dans le foie de H. niloticus. 
Le codon d’initiation et le codon stop sont indiqués en gras. La région A/B en position N-
terminale est suivie du domaine de liaison à l’ADN (DBD) situé dans les encadrés et contenant 
la boite P soulignée doublement et la boite D en soulignement simple. Le domaine de liaison 
au ligand (LBD) est souligné simplement suivi du domaine F en position C-terminale. Les 
acides aminés impliqués dans la liaison avec l’estradiol sont encerclés.   

(ER _X2) 
       1 M  A  S  S  P  G  S  D  L  P  L  L  Q  F  Q  E  V  G  S  S  K  T  G  D  R  S  S  P  G  P  L  S  G  V  Y   

       1 ATGGCTAGTTCCCCAGGAAGTGACCTGCCACTTCTGCAGTTCCAGGAAGTGGGCTCCAGCAAGACAGGGGACCGCAGCTCCCCAGGACCCCTCTCTGGTGTCTAC 

      36 A  G  P  V  P  G  L  A  M  E  S  R  A  V  C  I  P  S  P  Y  A  D  S  S  H  D  Y  T  T  L  G  F  Y  N  P   

     106 GCTGGTCCTGTGCCAGGTCTAGCCATGGAGAGCCGAGCAGTGTGCATCCCCTCGCCCTATGCAGATAGCAGCCACGACTACACCACTCTTGGCTTCTATAATCCC 

      71 S  M  L  G  Y  P  G  S  V  P  D  S  P  S  V  R  P  P  L  S  P  A  I  Y  W  S  P  Q  S  H  P  S  Q  L  P   

     211 TCCATGCTGGGGTACCCGGGCTCTGTCCCTGACAGCCCCTCTGTGCGGCCACCCCTAAGCCCTGCTATCTACTGGTCACCACAGAGCCATCCTAGCCAGCTGCCC 

     106 P  L  T  L  H  C  Q  Q  P  L  M  Y  G  E  P  T  R  T  P  W  V  E  P  K  A  Q  D  H  N  L  V  E  S  S  K   

     316 CCGCTCACCTTGCATTGTCAGCAGCCCTTGATGTATGGTGAGCCCACTCGGACCCCATGGGTGGAGCCCAAGGCCCAGGACCACAACTTGGTTGAGAGCAGTAAA 

     141 L  A  G  R  R  P  L  E  G  D  E  A  L  S  S  S  A  A  C  L  T  A  K  G  D  M  H  F  C  A  V  C  H  D  Y   

     421 CTGGCGGGGCGACGGCCACTAGAAGGAGATGAGGCACTCAGCTCTTCTGCAGCCTGCTTAACGGCAAAGGGCGATATGCATTTCTGCGCTGTCTGCCACGACTAT 

     176 A  S  G  Y  H  Y  G  V  W  S  C  E  G  C  K  A  F  F  K  R  S  I  Q  G  H  N  D  Y  I  C  P  A  T  N  Q   

     526 GCCTCAGGTTATCACTATGGTGTCTGGTCTTGCGAGGGCTGCAAGGCCTTCTTTAAGAGGAGCATTCAAGGGCACAATGACTACATTTGCCCAGCGACCAACCAG 

     211 C  T  I  D  K  N  R  R  K  S  C  Q  A  C  R  L  R  K  C  Y  E  V  G  M  M  K  C  G  V  R  R  E  R  C  S   

     631 TGCACCATCGACAAGAACCGTCGCAAGAGCTGCCAGGCCTGCCGCCTGCGAAAGTGCTACGAAGTGGGCATGATGAAGTGCGGAGTGAGACGTGAGCGCTGCAGC 

     246 Y  R  G  V  R  H  R  R  V  P  Q  I  R  E  V  M  L  G  S  G  S  R  T  Q  R  R  L  E  S  S  L  P  P  T  K   

     736 TACCGTGGGGTGCGACACCGGCGTGTACCACAGATCCGAGAAGTGATGTTGGGGTCAGGCTCTAGGACCCAGAGGCGACTGGAGAGCAGCCTCCCCCCAACGAAG 

     281 S  F  Q  S  L  A  L  T  P  E  Q  L  V  L  R  I  I  E  A  E  P  P  E  I  Y  L  M  K  D  M  K  K  P  F  T   

     841 AGTTTCCAGTCCCTGGCGCTGACCCCTGAACAGCTGGTGTTGCGCATCATTGAGGCAGAACCCCCAGAGATCTACTTGATGAAGGACATGAAGAAGCCATTTACC 

     316 E  S  S  M  M  M  S  L  T  N  L  A  D  K  E  L  V  L  M  I  S  W  A  K  K  I  P  G  F  V  E  L  N  L  S   

     946 GAGAGCAGCATGATGATGTCTCTTACTAACCTGGCAGACAAGGAGTTGGTCCTCATGATCAGCTGGGCCAAAAAGATCCCAGGGTTTGTGGAGCTCAACCTGTCA 

     351 D  Q  V  H  L  L  E  C  C  W  L  E  V  L  M  L  G  L  M  W  R  S  V  D  H  P  G  K  L  I  F  S  P  D  L   

    1051 GATCAAGTGCACCTGCTGGAGTGTTGCTGGCTGGAGGTGTTGATGCTGGGCCTGATGTGGAGGTCTGTTGACCATCCTGGGAAGCTTATCTTCTCCCCTGACCTC 

     386 K  L  N  R  D  E  G  S  C  V  E  G  I  M  E  I  F  D  M  L  L  A  A  T  A  R  F  R  E  L  K  L  Q  R  E   

    1156 AAGCTTAACAGGGATGAGGGCAGCTGTGTGGAGGGGATCATGGAGATCTTTGACATGTTGCTGGCAGCTACCGCCCGATTCCGCGAACTGAAGCTGCAGAGGGAA 

     421 E  Y  V  C  L  K  A  L  I  L  L  N  S  K  T  P  E  E  L  E  S  R  A  K  L  L  R  L  L  D  A  V  T  D  A   

    1261 GAGTATGTCTGTCTCAAGGCGCTGATCCTGCTCAACTCCAAGACACCTGAGGAGCTGGAGAGTCGGGCCAAGCTGCTGCGGCTGCTGGACGCCGTCACAGACGCA 

     456 L  V  W  A  I  S  R  K  G  L  T  F  Q  Q  Q  S  A  R  L  A  H  L  L  M  L  L  S  H  I  R  H  L  S  N  K   

    1366 CTGGTGTGGGCCATCTCCAGGAAGGGCCTCACCTTTCAGCAACAGTCAGCTCGCCTCGCTCATCTACTGATGCTGCTGTCACACATCCGCCATCTCAGTAACAAA 

     491 G  M  E  H  L  S  N  M  K  M  K  N  V  V  P  L  Y  D  L  L  L  E  M  L  D  A  N  T  M  H  S  S  R  V  H   

    1471 GGAATGGAGCACCTCTCCAACATGAAGATGAAGAATGTCGTGCCGCTGTACGATCTGCTCCTGGAGATGCTGGACGCAAACACCATGCACAGCTCCCGTGTGCAT 

     526 Q  R  P  P  P  G  D  I  N  P  Q  E  S  S  S  H  H  T  A  E  N  K  P  L  Q  Q  * 

    1576 CAGCGCCCCCCACCAGGGGACATCAATCCCCAGGAGTCCTCGTCACACCACACAGCAGAAAACAAGCCCCTGCAGCAGTAG 

(ER _X3) 
       1 M  H  A  S  L  C  P  S  K  L  A  G  R  R  P  L  E  G  D  E  A  L  S  S  S  A  A  C  L  T  A  K  G  D  M   

       1 ATGCATGCTTCCCTGTGTCCCAGTAAACTGGCGGGGCGACGGCCACTAGAAGGAGATGAGGCACTCAGCTCTTCTGCAGCCTGCTTAACGGCAAAGGGCGATATG 

      36 H  F  C  A  V  C  H  D  Y  A  S  G  Y  H  Y  G  V  W  S  C  E  G  C  K  A  F  F  K  R  S  I  Q  G  H  N   

     106 CATTTCTGCGCTGTCTGCCACGACTATGCCTCAGGTTATCACTATGGTGTCTGGTCTTGCGAGGGCTGCAAGGCCTTCTTTAAGAGGAGCATTCAAGGGCACAAT 

      71 D  Y  I  C  P  A  T  N  Q  C  T  I  D  K  N  R  R  K  S  C  Q  A  C  R  L  R  K  C  Y  E  V  G  M  M  K   

     211 GACTACATTTGCCCAGCGACCAACCAGTGCACCATCGACAAGAACCGTCGCAAGAGCTGCCAGGCCTGCCGCCTGCGAAAGTGCTACGAAGTGGGCATGATGAAG 

     106 C  G  V  R  R  E  R  C  S  Y  R  G  V  R  H  R  R  V  P  Q  I  R  E  V  M  L  G  S  G  S  R  T  Q  R  R   

     316 TGCGGAGTGAGACGTGAGCGCTGCAGCTACCGTGGGGTGCGACACCGGCGTGTACCACAGATCCGAGAAGTGATGTTGGGGTCAGGCTCTAGGACCCAGAGGCGA 

     141 L  E  S  S  L  P  P  T  K  S  F  Q  S  L  A  L  T  P  E  Q  L  V  L  R  I  I  E  A  E  P  P  E  I  Y  L   

     421 CTGGAGAGCAGCCTCCCCCCAACGAAGAGTTTCCAGTCCCTGGCGCTGACCCCTGAACAGCTGGTGTTGCGCATCATTGAGGCAGAACCCCCAGAGATCTACTTG 

     176 M  K  D  M  K  K  P  F  T  E  S  S  M  M  M  S  L  T  N  L  A  D  K  E  L  V  L  M  I  S  W  A  K  K  I   

     526 ATGAAGGACATGAAGAAGCCATTTACCGAGAGCAGCATGATGATGTCTCTTACTAACCTGGCAGACAAGGAGTTGGTCCTCATGATCAGCTGGGCCAAAAAGATC 

     211 P  G  F  V  E  L  N  L  S  D  Q  V  H  L  L  E  C  C  W  L  E  V  L  M  L  G  L  M  W  R  S  V  D  H  P   

     631 CCAGGGTTTGTGGAGCTCAACCTGTCAGATCAAGTGCACCTGCTGGAGTGTTGCTGGCTGGAGGTGTTGATGCTGGGCCTGATGTGGAGGTCTGTTGACCATCCT 

     246 G  K  L  I  F  S  P  D  L  K  L  N  R  D  E  G  S  C  V  E  G  I  M  E  I  F  D  M  L  L  A  A  T  A  R   

     736 GGGAAGCTTATCTTCTCCCCTGACCTCAAGCTTAACAGGGATGAGGGCAGCTGTGTGGAGGGGATCATGGAGATCTTTGACATGTTGCTGGCAGCTACCGCCCGA 

     281 F  R  E  L  K  L  Q  R  E  E  Y  V  C  L  K  A  L  I  L  L  N  S  N  M  C  V  N  S  P  E  T  P  E  E  L   

     841 TTCCGCGAACTGAAGCTGCAGAGGGAAGAGTATGTCTGTCTCAAGGCGCTGATCCTGCTCAACTCCAACATGTGTGTGAACTCTCCAGAGACACCTGAGGAGCTG 

     316 E  S  R  A  K  L  L  R  L  L  D  A  V  T  D  A  L  V  W  A  I  S  R  K  G  L  T  F  Q  Q  Q  S  A  R  L   

     946 GAGAGTCGGGCCAAGCTGCTGCGGCTGCTGGACGCCGTCACAGACGCACTGGTGTGGGCCATCTCCAGGAAGGGCCTCACCTTTCAGCAACAGTCAGCTCGCCTC 

     351 A  H  L  L  M  L  L  S  H  I  R  H  L  S  N  K  G  M  E  H  L  S  N  M  K  M  K  N  V  V  P  L  Y  D  L   

    1051 GCTCATCTACTGATGCTGCTGTCACACATCCGCCATCTCAGTAACAAAGGAATGGAGCACCTCTCCAACATGAAGATGAAGAATGTCGTGCCGCTGTACGATCTG 

     386 L  L  E  M  L  D  A  N  T  M  H  S  S  R  V  H  Q  R  P  P  P  G  D  I  N  P  Q  E  S  S  S  H  H  T  A   

    1156 CTCCTGGAGATGCTGGACGCAAACACCATGCACAGCTCCCGTGTGCATCAGCGCCCCCCACCAGGGGACATCAATCCCCAGGAGTCCTCGTCACACCACACAGCA 

     421 E  N  K  P  L  Q  Q  * 

    1261 GAAAACAAGCCCCTGCAGCAGTAG 
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Figure 5c. Séquences nucléotidiques et séquences protéiques déduites des récepteurs 
œstrogéniques béta (ER _X4) et gamma (ER ) identifiés uniquement dans l’ovaire de H. 
niloticus. Le codon d’initiation et le codon stop sont indiqués en gras. La région A/B en position 
N-terminale est suivie du domaine de liaison à l’ADN (DBD) situé dans les encadrés et 
contenant la boite P soulignée doublement et la boite D en soulignement simple. Le domaine 
de liaison au ligand (LBD) est souligné simplement suivi du domaine F en position C-
terminale. Les acides aminés impliqués dans la liaison avec l’estradiol sont encerclés. 
 

HnERs (figure 6) et HnERRs ont une structure secondaire composée de cinq domaines. Il s’agit 

du domaine situé à l’extrémité N-terminale (A/B) qui contient la première fonction d’activation 

AF-1, du domaine de liaison à l'ADN (DBD), de la séquence flanquante D qui favorise la 

rotation du DBD (Aranda & Pascual, 2001) et constitue un site d’interaction avec des protéines 

(ER _X4) 
       1 M  A  S  S  P  G  S  D  L  P  L  L  Q  F  Q  E  V  G  S  S  K  T  G  D  R  S  S  P  G  P  L  S  G  V  Y   

       1 ATGGCTAGTTCCCCAGGAAGTGACCTGCCACTTCTGCAGTTCCAGGAAGTGGGCTCCAGCAAGACAGGGGACCGCAGCTCCCCAGGACCCCTCTCTGGTGTCTAC 

      36 A  G  P  V  P  G  L  A  M  E  S  R  A  V  C  I  P  S  P  Y  A  D  S  S  H  D  Y  T  T  L  G  F  Y  N  P   

     106 GCTGGTCCTGTGCCAGGTCTAGCCATGGAGAGCCGAGCAGTGTGCATCCCCTCGCCCTATGCAGATAGCAGCCACGACTACACCACTCTTGGCTTCTATAATCCC 

      71 S  M  L  G  Y  P  G  S  V  P  D  S  P  S  V  R  P  P  L  S  P  A  I  Y  W  S  P  Q  S  H  P  S  Q  L  P   

     211 TCCATGCTGGGGTACCCGGGCTCTGTCCCTGACAGCCCCTCTGTGCGGCCACCCCTAAGCCCTGCTATCTACTGGTCACCACAGAGCCATCCTAGCCAGCTGCCC 

     106 P  L  T  L  H  C  Q  Q  P  L  M  Y  G  E  P  T  R  T  P  W  V  E  P  K  A  Q  D  H  N  L  V  E  S  S  K   

     316 CCGCTCACCTTGCATTGTCAGCAGCCCTTGATGTATGGTGAGCCCACTCGGACCCCATGGGTGGAGCCCAAGGCCCAGGACCACAACTTGGTTGAGAGCAGTAAA 

     141 L  A  G  R  R  P  L  E  G  D  E  A  L  S  S  S  A  A  C  L  T  A  K  G  D  M  H  F  C  A  V  C  H  D  Y   

     421 CTGGCGGGGCGACGGCCACTAGAAGGAGATGAGGCACTCAGCTCTTCTGCAGCCTGCTTAACGGCAAAGGGCGATATGCATTTCTGCGCTGTCTGCCACGACTAT 

     176 A  S  G  Y  H  Y  G  V  W  S  C  E  G  C  K  A  F  F  K  R  S  I  Q  G  H  N  D  Y  I  C  P  A  T  N  Q   

     526 GCCTCAGGTTATCACTATGGTGTCTGGTCTTGCGAGGGCTGCAAGGCCTTCTTTAAGAGGAGCATTCAAGGGCACAATGACTACATTTGCCCAGCGACCAACCAG 

     211 C  T  I  D  K  N  R  R  K  S  C  Q  A  C  R  L  R  K  C  Y  E  V  G  M  M  K  C  G  V  R  R  E  R  C  S   

     631 TGCACCATCGACAAGAACCGTCGCAAGAGCTGCCAGGCCTGCCGCCTGCGAAAGTGCTACGAAGTGGGCATGATGAAGTGCGGAGTGAGACGTGAGCGCTGCAGC 

     246 Y  R  G  V  R  H  R  R  V  P  Q  I  R  E  V  M  L  G  S  G  S  R  T  Q  R  R  L  E  S  S  L  P  P  T  K   

     736 TACCGTGGGGTGCGACACCGGCGTGTACCACAGATCCGAGAAGTGATGTTGGGGTCAGGCTCTAGGACCCAGAGGCGACTGGAGAGCAGCCTCCCCCCAACGAAG 

     281 S  F  Q  S  L  A  L  T  P  E  Q  L  V  L  R  I  I  E  A  E  P  P  E  I  Y  L  M  K  D  M  K  K  P  F  T   

     841 AGTTTCCAGTCCCTGGCGCTGACCCCTGAACAGCTGGTGTTGCGCATCATTGAGGCAGAACCCCCAGAGATCTACTTGATGAAGGACATGAAGAAGCCATTTACC 

     316 E  S  S  M  M  M  S  L  T  N  L  A  D  K  E  L  V  L  M  I  S  W  A  K  K  I  P  G  F  V  E  L  N  L  S   

     946 GAGAGCAGCATGATGATGTCTCTTACTAACCTGGCAGACAAGGAGTTGGTCCTCATGATCAGCTGGGCCAAAAAGATCCCAGGGTTTGTGGAGCTCAACCTGTCA 

     351 D  Q  V  H  L  L  E  C  C  W  L  E  V  L  M  L  G  L  M  W  R  S  V  D  H  P  G  K  L  I  F  S  P  D  L   

    1051 GATCAAGTGCACCTGCTGGAGTGTTGCTGGCTGGAGGTGTTGATGCTGGGCCTGATGTGGAGGTCTGTTGACCATCCTGGGAAGCTTATCTTCTCCCCTGACCTC 

     386 K  L  N  R  D  E  G  S  C  V  E  G  I  M  E  I  F  D  M  L  L  A  A  T  A  R  F  R  E  L  K  L  Q  R  E   

    1156 AAGCTTAACAGGGATGAGGGCAGCTGTGTGGAGGGGATCATGGAGATCTTTGACATGTTGCTGGCAGCTACCGCCCGATTCCGCGAACTGAAGCTGCAGAGGGAA 

     421 E  Y  V  C  L  K  A  L  I  L  L  N  S  N  M  C  V  N  S  P  E  T  P  E  E  L  E  S  R  A  K  L  L  R  L   

    1261 GAGTATGTCTGTCTCAAGGCGCTGATCCTGCTCAACTCCAACATGTGTGTGAACTCTCCAGAGACACCTGAGGAGCTGGAGAGTCGGGCCAAGCTGCTGCGGCTG 

     456 L  D  A  V  T  D  A  L  V  W  A  I  S  R  K  G  L  T  F  Q  Q  Q  S  A  R  L  A  H  L  L  M  L  L  S  H   

    1366 CTGGACGCCGTCACAGACGCACTGGTGTGGGCCATCTCCAGGAAGGGCCTCACCTTTCAGCAACAGTCAGCTCGCCTCGCTCATCTACTGATGCTGCTGTCACAC 

     491 I  R  H  L  R  V  P  V  V  W  E  F  P  V  F  P  G  H  * 

    1471 ATCCGCCATCTCAGGGTTCCGGTGGTCTGGGAATTTCCTGTATTCCCTGGGCACTAA 

(ER ) 
       1 M  L  L  S  L  V  Y  S  S  A  T  P  I  N  I  P  S  P  L  M  D  N  C  Q  D  Y  S  V  Q  Q  Y  A  C  P  G   

       1 ATGTTGCTGTCCCTGGTCTACAGCTCTGCTACGCCTATCAACATCCCATCTCCATTAATGGACAACTGCCAAGATTACTCAGTACAGCAATATGCTTGCCCTGGT 

      36 L  S  D  S  S  F  L  D  P  P  F  D  W  K  P  D  S  N  F  L  S  I  V  K  K  I  T  P  P  S  S  P  L  A  E   

     106 CTCAGTGATTCCAGCTTTTTGGACCCACCGTTTGATTGGAAACCCGACAGCAATTTCTTGTCAATAGTCAAGAAAATTACACCACCCAGCAGTCCTCTGGCTGAG 

      71 P  E  P  Q  S  L  F  S  T  D  K  Q  Q  Q  R  R  K  R  K  T  N  G  M  C  R  V  K  S  L  Q  P  F  P  G  D   

     211 CCTGAGCCCCAAAGTCTTTTCTCTACTGATAAACAGCAGCAGAGAAGAAAGAGGAAAACGAATGGCATGTGCAGAGTGAAATCACTGCAGCCTTTCCCAGGGGAT 

     106 E  T  E  K  R  L  C  F  V  C  K  D  Y  A  S  G  Y  H  Y  S  V  W  S  C  E  G  C  K  A  F  F  K  R  S  I   

     316 GAGACAGAAAAACGCTTGTGTTTTGTGTGCAAGGACTATGCTTCAGGGTACCACTACAGTGTGTGGTCCTGTGAGGGCTGCAAGGCCTTTTTTAAGAGGAGCATC 

     141 Q  G  P  T  D  Y  I  C  P  A  N  N  Q  C  T  I  D  K  S  R  R  K  S  C  Q  A  C  R  L  R  K  C  Y  E  V   

     421 CAAGGGCCTACTGATTATATCTGTCCAGCAAACAACCAGTGCACCATTGACAAGAGCCGCCGCAAAAGCTGCCAGGCTTGTCGTCTTCGCAAGTGCTATGAAGTG 

     176 G  M  V  K  N  G  V  R  R  E  R  R  P  S  Q  E  V  Q  G  I  R  M  C  Q  H  L  S  V  M  G  E  E  A  S  L   

     526 GGCATGGTCAAGAATGGTGTCCGAAGAGAACGTCGTCCCTCCCAGGAGGTGCAAGGCATACGTATGTGCCAGCACCTTTCAGTAATGGGGGAAGAAGCCAGTCTT 

     211 L  S  Q  E  K  S  H  L  S  A  S  L  E  E  T  Q  Q  L  L  F  S  P  K  Q  L  I  S  R  F  L  E  V  E  P  P   

     631 CTCTCACAAGAGAAGTCCCACCTTTCTGCATCTTTGGAGGAGACCCAACAACTGTTGTTCAGCCCAAAGCAGCTCATTTCTCGCTTTCTGGAGGTAGAACCTCCA 

     246 D  I  Y  L  M  W  D  L  K  K  P  F  T  E  V  S  M  M  T  S  L  T  H  L  A  D  K  E  L  F  Y  M  I  S  W   

     736 GACATTTACTTGATGTGGGACCTGAAAAAACCCTTTACAGAGGTCAGCATGATGACATCACTCACTCACCTGGCAGACAAAGAGCTCTTTTACATGATCAGCTGG 

     281 A  K  K  I  P  G  F  T  E  L  G  L  S  D  Q  V  H  L  L  D  C  C  W  L  E  V  L  M  L  G  L  I  W  R  S   

     841 GCTAAAAAGATCCCAGGCTTCACTGAGCTCGGCCTATCAGACCAGGTACACTTACTAGACTGTTGCTGGCTGGAGGTGCTAATGCTGGGCTTGATCTGGAGGTCT 

     316 V  D  H  P  G  K  L  I  F  S  P  D  L  I  L  S  R  D  E  G  S  C  I  E  G  I  L  E  I  F  D  M  L  L  A   

     946 GTGGACCACCCTGGAAAGCTGATCTTCTCCCCTGACCTCATCCTTAGCAGGGATGAGGGCAGCTGCATTGAGGGGATTCTGGAGATCTTTGACATGCTGCTTGCA 

     351 A  T  S  R  F  R  E  L  R  L  Q  K  E  E  Y  V  C  L  K  A  L  V  L  L  N  S  S  I  Y  L  Y  T  P  N  G   

    1051 GCAACTTCTCGCTTCCGGGAGCTGCGGCTACAAAAGGAGGAATATGTCTGCCTGAAGGCCCTGGTTCTCCTCAACTCTAGCATATACCTCTATACCCCAAATGGT 

     386 G  Y  E  H  Q  S  R  A  K  L  Q  Q  L  L  N  A  V  T  D  A  L  I  W  V  I  A  K  L  G  L  S  F  Q  Q  Q   

    1156 GGGTATGAGCATCAGAGCAGGGCCAAGCTACAACAGCTGCTGAATGCTGTGACTGATGCACTTATATGGGTTATCGCTAAGCTGGGACTGAGCTTCCAGCAGCAG 

     421 S  A  R  L  A  H  L  I  M  L  L  S  H  I  R  H  V  S  N  K  G  M  D  H  L  H  C  M  K  M  K  K  V  V  P   

    1261 TCCGCCCGACTGGCCCATCTCATCATGCTGTTGTCACACATCCGCCATGTCAGTAACAAAGGAATGGACCACCTGCACTGCATGAAGATGAAGAAAGTAGTGCCA 

     456 F  Y  D  L  L  L  E  M  L  D  A  H  V  M  H  N  S  R  I  L  S  P  E  P  S  G  * 

    1366 TTCTATGATCTCCTCTTGGAAATGCTGGACGCCCATGTTATGCACAACAGCCGCATTCTCAGTCCTGAGCCTTCAGGATGA 
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corépresseurs (R. Kumar et al., 2011), du domaine de liaison au ligand (LBD) où le 17 -

estradiol (E2) se lie à des acides aminés pour induire la seconde fonction d'activation AF-2 

(Aranda & Pascual, 2001 ; Kato et al., 1995) et d’une région C-terminale F dont aucune 

fonction spécifique n'est encore connue chez les poissons (Aranda & Pascual, 2001 ; Nelson & 

Habibi, 2013). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

LBD DBD 

   A/B   C        D            E           F 
  163 aa              82 aa    41 aa          230 aa          35 aa 

ER _X2 

A/B  C         D           E                  F 
163 aa             82 aa     41 aa          208 aa    14 aa 

LBD DBD 

H10 

H1 

H9 

H8 

H4 
H3 

H5 

H6 

H7 

H2 

H11 

ER _X1 

ER _X4 

LBD DBD 

   A/B   C        D            E            F 
  163 aa              82 aa    41 aa          237 aa           35 aa 

A/B       C           D       E      F 
107aa      80 aa     43 aa     237 aa    14 aa 
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Figure 6. Structure secondaire des récepteurs œstrogéniques béta (ER _X1, ER _X2, 
ER _X3 et ER _X4) et gamma (ER ) de Heterotis niloticus avec les cinq domaines 
caractéristiques et le nombre d’acides aminés (aa) correspondant. La structure en hélice 
α des LBD obtenue avec I-TASSER (https://zhanglab.ccmb.med.umich.edu/I-TASSER/) 
montre que les 12 hélices (H1 à H12) sont conservées chez les formes ER _X1, ER _X2, 
ER _X3 et ER , la forme ER _X4 a une H11 réduite et H12 est absente. 
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Les quatre formes de HnER  (figure 7a) ont les domaines DBD et D identiques. Le domaine 

A/B de HnER _X3a un nombre réduit d’acides aminés (32) peu conservés au niveau de 

l’extrémité N-terminale par rapport aux autres HnER  qui ont un domaine A/B identique de 

163 acides aminés. HnER _X1 et HnER _X3 ont un LBD identique alors que les LBD des 

formes HnER _X2 et HnER _X4 ne possèdent pas respectivement la séquence NMCVNSPE 

et la séquence située entre Ser494 et Ala523 de HnER _X1. Le domaine F de HnER _X4 de 14 

acides aminés diffère des autres HnER  qui ont un domaine F identique de 35 acides. HnER  

et HnER  partagent 58 à 68% d’identité en acides aminés et n’ont aucun domaine en commun.  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 7. Alignement des séquences protéiques déduites des récepteurs œstrogéniques (ER) 
béta (a) et des domaines de liaison à l’ADN (DBD) des ERs et ERRs (b) de H. niloticus 
(HnER _X1, HnER _X2, HnER _X3, HnER _X4, HnERRα, HnERR _X1 et HnERR _X2) 
Le noyau du domaine de liaison à l’ADN (DBD) est encadré, les acides aminés impliqués dans 
la liaison avec le 17 -estradiol sont indiqués par des triangles noirs. Les domaines peu 
conservés sont en gris. 
 

 

Les HnERs partagent moins de 48% d’identité avec les HnERRs. Les HnERR  partagent 78% 

d’identité entre eux et moins de 59% d’identité avec ERRα. Cependant, le noyau du DBD des 

différents récepteurs partagent une plus grande identité (figure 7b) : 89% entre ER  et ER , 

68 à 70% entre ERs et ERRs, 97% entre ERR _X1 et ERR _X2 et 94% entre ERR  et ERRα. 

(a) 

245 
187 219 193 185 

(b) 
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Le noyau du DBD de tous les récepteurs (ERs et ERRs) de H. niloticus est composé de 66 

acides aminés dont six cystéines suivies d’une extension COOH-terminale (CTE) comprenant 

entre 10 (pour HnER ) et 25 (pour tous les ERRs) acides aminés. Contrairement au noyau du 

DBD, le LBD est beaucoup plus variable, HnER  et HnER  partagent 76 à 77% d’identité et 

HnERs partage moins de 33% d’identité avec HnERRs. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 7c. Alignement des séquences protéiques déduites des récepteurs œstrogéniques (ER) 
béta de H. niloticus (HnER _X1) avec les ER  de S. formosus (SfER ), O. bicirrhosum 
(ObER ), O. mykiss (OmER  et OmER ), O. aureus (OaER  et OaER ) et C. carpio (CcER  
et CcER ). Le noyau du domaine de liaison à l’ADN (DBD) est encadré, les acides aminés 
impliqués dans la liaison avec le 17 -estradiol sont indiqués par des triangles noirs. Les 
domaines peu conservés sont en gris. 
 

La comparaison des ER  de H. niloticus avec d’autres espèces de téléostéens (figure 7c) 

montre que le noyau du DBD de HnER  est identique à celui de ER  de S. formosus 

(XP_018583081.1) et de O. bicirrhosum (BAT68972.1) et partage 98% d’identité avec le 

noyau du DBD de ER  de O. mykiss (CAC06714), O. aureus (ACF75103) et C. carpio 

(BAF99814). Le LBD de HnER _X1 partage une identité de 95% avec S. formosus, 93% avec 

O. bicirrhosum et 82% avec O. mykiss, O. aureus et C. carpio. La comparaison des séquences 
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du DBD/LBD (figure 7d) entre HnER  et les ER  d’autres espèces montre une identité de 

89/74% pour O. mykiss (NP_001118042), 89/72% pour O. aureus (ACF75102.1) et 89/70% 

pour C. carpio (BAF99813.1). Les identités en acides aminés entre ER  sont plus faibles 

qu’entre ER . 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 7d. Alignement des séquences protéiques déduites des récepteurs œstrogéniques (ER) 
gamma de H. niloticus (HnER ) avec les ER  de O. mykiss (OmER ), O. aureus (OaER ) et 
C. carpio (CcER ). Le noyau du domaine de liaison à l’ADN (DBD) est encadré, les acides 
aminés impliqués dans la liaison avec le 17 -estradiol sont indiqués par des triangles noirs. Les 
domaines peu conservés sont en gris. 
 

La boite P intervenant dans la reconnaissance de l’ADN au niveau de la DBD (Aranda & 

Pascual, 2001) est représentée par deux peptides : EGCKA au niveau des HnERs et EACKA 

au niveau des HnERRs. La boite D qui est impliquée dans la dimérisation des récepteurs 

(Aranda & Pascual, 2001) est représentée par quatre peptides, PATNQ (HnER ), PANNQ 

(HnER ), PASNE (HnERRα), et PATNE (HnERR ). 

Les six acides aminés impliqués dans la liaison avec E2 (Sabo-Attwood et al., 2004) sont 

présents chez HnER _X1 (Glu330, Arg371, Gly498, His501, Leu502 et Met505), HnER _X2 (Glu330, 

Arg371, Gly498, His501, Leu502 et Met505), HnER _X3 (Glu330, Arg371, Gly498, His501, Leu502 et 

Met505) et HnER  (Glu273, Arg314, Gly441, His444, Leu445 et Met448) (figure 5 et figure 7). 

HnER _X2 ne conserve que deux acides aminés impliqués dans la liaison avec E2 (Glu330, 

Arg371) et ils sont absents au niveau des HnERRs. Les LBD de HnER _X1, HnER _X2, 

HnER _X3 et HnER  (figure 6) ont une structure tertiaire composée de 12 hélices α avec 

l’hélice 12 située respectivement de Leu513- Leu521, Leu506 - Leu514, Leu382 - Leu390 et Tyr457 – 
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Asp465. Quant au LBD de HnER _X2, il est dépourvu de l’hélice 12 et possède une hélice 11 

beaucoup plus réduite que les autres HnER . 

 

Prolactine (PRL) 

La prolactine (PRL) est une neurohormone polypeptidique multifonctionnelle dont la fonction 

de reproduction chez les poissons englobe le cycle et le développement reproducteur, la fraie 

et les soins parentaux (Whittington & Wilson, 2013). 

L’expression de la prolactine de H. niloticus (HnPRL) dans l’hypophyse a été identifiée grâce 

à un transcrit de 627 paires de bases codant pour 209 acides aminés (figure 8a). 

Le précurseur protéique de HnPRL possède un peptide signal de 25 acides aminés (Met1- 

Cys25), quatre hélices α majeures représentant 56% de l’ensemble de la protéine : hélice 1 

(Phe28- His56), hélice 2 (Glu69- Ser115), hélice 3 (Gln122- Lys149) et hélice 4 (Asp169- Val201) et 

deux courtes hélices α entre l’hélice 1 et l’hélice 2 : hélice 1' (Val60- Lys62) et hélice 1" (Lys81-

Ser86) (figure 8b). La structure tertiaire de HnPRL (figure 8c) montre que les quatre hélices 

majeures forment deux paires antiparallèles, hélice 1 / hélice 4 et hélice 2 / hélice 3. HnPRL 

mature contient quatre cystéines dont une entre l’hélice 1' et l’hélice 1" (Cys70), deux dans 

l’hélice 4 (Cys182 et Cys199) et une en fin de séquence (Cys209). A partir des alignements 

effectués (figure 8d), HnPRL montre une conservation des quatre cystéines mais des identités 

en acides aminés élevées ou moyennes avec les PRL de S. formosus (XP_018592416) (74%), 

C. carpio (CAA37063) (58%), O. mykiss (AAA49611) (53%) et O. niloticus (AAA53281) 

(49%). 
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Dans la figure (a), le codon d’initiation et le codon stop sont indiqués en gras, le peptide signal 
est souligné simplement, les quatre hélices majeures (1, 2, 3 et 4) disposées de façon successive 
sont dans des encadrés et les courtes hélices 1' et 1" sont doublement soulignées. Dans la figure 
(d), les quatre cystéines conservées sont dans des cercles, les tirets marquent un défaut 
d’alignement, les chiffres indiquent la position des acides aminés en fin de séquence, les 
domaines peu conservés sont en gris. 
 

Récepteur de la prolactine (PRLR) 

Le récepteur de HnPRL (HnPRLR) est exprimé dans l’ovaire des femelles en vitellogenèse et 

est représenté par un transcrit de 1767 paires de bases codant pour une protéine de 589 acides 

aminés (figure 9a). HnPRLR consiste en un peptide signal de 25 acides aminés (Met1- Leu25) 

suivi de trois domaines (figure 9b), un domaine extracellulaire (EC) de 207 acides aminés 

(Ser26- Arg232), un domaine transmembranaire (TM) de 23 acides aminés (Ser233- Ile255) et un 

(a) 
       1 M  M  R  Q  S  Q  G  S  R  F  L  W  S  A  V  L  L  S  L  C  A  Q  C  H  C  V  N  F  S  D  L  M  D  R  A   

       1 ATGATGCGTCAATCCCAAGGTAGCAGATTCCTGTGGTCAGCCGTGCTGCTGTCCCTCTGTGCCCAGTGTCACTGTGTCAACTTCAGCGACCTGATGGACAGGGCA 

      36 V  Q  L  S  D  K  L  H  F  L  S  N  S  L  K  I  D  L  D  S  H  F  P  A  V  G  K  R  I  P  R  L  S  L  C   

     106 GTTCAGCTCTCAGACAAACTGCACTTCCTCAGCAACTCCCTCAAAATCGACCTGGATTCTCATTTTCCAGCTGTGGGGAAAAGGATCCCTCGCCTGTCTCTGTGC 

      71 H  T  S  S  L  R  T  P  M  D  K  S  Q  V  L  S  L  P  E  S  E  L  L  S  L  I  Q  S  L  L  L  S  W  K  N   

     211 CACACTTCTTCCCTCAGAACACCCATGGACAAGAGCCAGGTGCTCAGCCTGCCGGAGTCGGAGCTGCTGTCCCTCATTCAGTCCCTCCTCCTGTCGTGGAAGAAT 

     106 A  L  P  V  L  S  S  E  A  S  S  L  P  H  A  W  Q  N  G  I  S  T  K  A  K  Q  L  Q  E  H  W  H  S  L  H   

     316 GCACTGCCGGTCCTCTCCTCCGAGGCCTCCTCTCTCCCCCACGCTTGGCAGAACGGCATCAGCACCAAAGCCAAACAGCTACAGGAGCACTGGCACAGCCTCCAT 

     141 T  G  L  S  T  L  A  H  K  M  G  S  S  S  D  S  A  A  V  P  Y  D  E  S  S  L  G  D  D  N  S  R  L  A  G   

     421 ACTGGACTCAGCACACTGGCACACAAGATGGGCTCTTCTTCCGACTCTGCTGCCGTTCCGTACGACGAGAGCAGCCTTGGCGACGACAATTCTCGACTCGCCGGC 

     176 F  H  F  L  L  S  C  F  R  R  D  S  H  K  I  D  N  F  L  K  I  L  R  C  R  V  H  K  Q  K  L  D  V  C  * 

     526 TTCCACTTCCTGCTGTCCTGCTTCAGGAGGGACTCGCACAAAATCGACAATTTCCTCAAAATTCTCCGCTGCAGGGTCCACAAACAAAAACTGGATGTGTGCTGA 

25 aa             29 aa         3 aa        6 aa   27 aa                28 aa                         33 aa 

1' Hélice 1 Peptide signal Hélice 2 Hélice 3 Hélice 4 1" 

Figure 8. Séquence nucléotidique et séquence protéique 
déduite (a) de la prolactine (PRL) de H. niloticus (HnPRL), 
structure secondaire de HnPRL avec les différents domaines 
(b), structure tertiaire obtenue avec I-TASSER 
(https://zhanglab.ccmb.med.umich.edu/I-TASSER/) 
montrant les hélices α de HnPRL (c) et alignement (d) avec 
les PRL de S. formosus (SfPRL), O. mykiss (OmPRL), O. 
niloticus (OnPRL) et C. carpio (CcPRL). 
 

(d) 

(b) 

(c) 
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domaine intracellulaire (IC) de 334 acides aminés (Asn256- Tyr589). L’alignement des séquences 

de HnPRLR avec les PRLR d’autres espèces de téléostéens (figure 9c) montre une identité en 

acides aminés de 85% avec S. formosus (XP_018604730), 57% avec O. mykiss 

(NP_001118071), 55% avec C. carpio (AAK95833) et 51% avec O. niloticus 

(NP_001266477).  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 9. Séquence nucléotidique et séquence protéique déduite (a) et modélisation en boxes 
avec les différents domaines (b) du récepteur de la prolactine (PRLR) de H. niloticus 
(HnPRLR). Dans la figure (a), le codon d’initiation et le codon stop sont indiqués en gras, le 
peptide signal est souligné simplement, le domaine transmembranaire (TM) situé dans des 
encadrés est entre le domaine extracellulaire (EC) au niveau de l’extrémité N-terminale et le 
domaine intracellulaire (IC) au niveau de l’extrémité C-terminale.  
  

       1 M  M  W  K  D  S  G  A  P  L  I  L  S  L  L  V  S  V  V  L  D  S  A  C  L  S  P  P  G  K  P  R  L  T  S   

       1 ATGATGTGGAAAGACTCTGGAGCCCCACTGATTCTGTCACTGCTGGTCTCTGTGGTCCTGGACAGTGCCTGTCTGTCTCCCCCAGGAAAGCCTCGGCTCACCAGC 

      36 C  R  S  P  E  K  E  T  F  T  C  W  W  E  P  G  L  D  G  G  L  P  T  N  Y  S  L  F  Y  R  K  E  N  S  D   

     106 TGCCGATCTCCTGAGAAAGAAACCTTCACCTGTTGGTGGGAGCCAGGCTTGGATGGTGGCCTGCCCACCAACTACTCCCTCTTCTACCGCAAAGAAAATTCTGAT 

      71 S  V  Y  E  C  P  D  Y  H  T  A  G  K  N  S  C  F  F  S  K  N  D  T  S  I  W  V  N  Y  N  I  T  V  V  A   

     211 TCTGTGTATGAGTGCCCAGACTATCACACTGCAGGAAAGAACTCCTGCTTTTTCAGCAAGAATGACACTTCAATCTGGGTGAATTACAACATCACTGTGGTGGCA 

     106 T  N  A  L  G  S  N  F  S  D  P  V  D  V  D  V  V  Y  I  V  Q  P  H  T  P  E  N  L  T  V  V  L  E  G  E   

     316 ACCAATGCCCTAGGGAGCAACTTCTCAGACCCTGTGGATGTGGATGTTGTGTACATCGTCCAGCCCCACACACCAGAGAACTTAACCGTTGTTTTGGAAGGTGAA 

     141 E  N  P  F  L  V  V  R  W  E  P  P  R  M  A  D  T  R  S  G  W  I  T  L  I  Y  Q  L  R  V  K  L  E  K  E   

     421 GAAAACCCATTCCTGGTGGTGCGGTGGGAACCCCCTCGCATGGCGGACACACGCTCTGGCTGGATTACTCTCATTTACCAGCTCCGTGTAAAGCTGGAAAAAGAA 

     176 E  E  W  E  E  H  F  A  G  Q  Q  K  Q  F  N  I  F  S  L  H  S  G  E  V  Y  M  V  Q  V  R  C  K  P  D  H   

     526 GAGGAGTGGGAGGAGCACTTTGCTGGACAGCAGAAGCAGTTTAACATCTTCAGCCTGCACTCGGGGGAGGTGTACATGGTACAGGTCCGCTGTAAGCCTGACCAT 

     211 G  F  W  S  E  W  S  T  T  A  Y  V  K  I  P  D  Y  I  S  K  D  R  S  V  W  I  L  I  T  I  F  S  A  F  L   

     631 GGCTTCTGGAGTGAATGGAGCACCACCGCTTATGTGAAAATTCCCGACTACATTTCTAAAGACAGGTCAGTTTGGATCCTGATAACTATTTTCTCAGCATTCCTT 

     246 F  L  V  F  I  W  T  M  H  I  N  R  N  S  V  K  H  F  L  L  P  P  V  P  G  P  K  I  K  G  F  D  T  Q  L   

     736 TTCCTTGTCTTCATATGGACTATGCACATTAACAGAAACAGTGTGAAACATTTTCTCCTCCCCCCTGTGCCTGGACCAAAGATCAAAGGATTTGATACTCAGCTG 

     281 L  K  S  G  K  S  E  E  V  F  N  A  L  V  I  Q  G  F  T  P  P  S  Y  Y  D  D  L  L  V  E  Y  L  E  V  Y   

     841 CTCAAGAGTGGCAAATCAGAGGAGGTCTTCAATGCCTTGGTTATCCAGGGCTTCACACCACCGTCATACTATGATGATCTGCTGGTGGAGTACCTGGAAGTGTAC 

     316 D  N  K  E  Q  V  L  K  L  D  R  K  D  V  Q  E  S  R  F  K  S  K  S  S  S  D  S  D  S  G  R  G  S  C  D   

     946 GATAACAAGGAGCAAGTGTTAAAGCTTGATAGAAAGGATGTTCAAGAGAGTCGGTTTAAGTCCAAGAGCTCTTCAGACAGTGACTCTGGGAGAGGCAGTTGTGAC 

     351 S  R  T  L  L  M  E  K  C  G  E  P  K  E  D  Q  T  M  I  S  Q  V  K  A  G  E  A  S  R  E  I  L  M  K  N   

    1051 AGCCGCACATTATTAATGGAGAAATGTGGTGAACCCAAAGAGGACCAGACCATGATATCACAAGTAAAAGCTGGTGAGGCTAGCAGAGAAATATTAATGAAAAAT 

     386 D  S  S  I  P  E  S  A  N  V  K  T  K  T  W  P  T  I  C  S  S  Y  H  P  E  W  N  L  C  Y  H  S  I  P  E   

    1156 GACAGCAGTATCCCAGAATCTGCTAACGTGAAAACCAAAACATGGCCCACTATCTGCTCATCCTATCACCCCGAATGGAATCTATGCTACCACAGTATTCCAGAG 

     421 M  P  V  Q  C  Q  V  P  S  S  H  F  S  S  T  H  Q  Q  D  Y  W  E  H  P  A  E  I  Y  H  K  K  P  P  S  G   

    1261 ATGCCAGTCCAGTGCCAGGTACCTAGCAGCCACTTTTCTTCCACACACCAGCAAGACTATTGGGAACACCCTGCAGAGATCTACCACAAGAAGCCTCCGTCTGGC 

     456 Y  R  Y  T  Q  A  Y  S  E  F  N  I  K  G  I  G  M  K  A  S  A  F  P  P  S  K  S  M  E  Y  V  E  V  Q  H   

    1366 TACAGATATACCCAAGCTTACAGTGAGTTTAACATTAAAGGAATTGGCATGAAAGCATCCGCTTTTCCTCCGTCTAAGTCCATGGAGTATGTGGAGGTTCAGCAT 

     491 V  N  Q  E  N  T  L  I  L  K  P  I  S  Q  E  G  P  D  H  M  E  C  G  G  H  D  Y  S  K  V  N  R  V  V  S   

    1471 GTCAACCAAGAGAACACATTGATATTAAAACCCATCAGCCAAGAGGGTCCAGACCACATGGAGTGTGGAGGACATGATTACAGCAAGGTCAACCGGGTGGTCAGT 

     526 D  S  V  L  L  L  Q  R  D  M  S  G  Q  C  L  S  D  C  Q  D  R  E  T  P  G  Q  S  C  T  Q  Q  Q  S  G  K   

    1576 GACAGTGTCCTCCTGCTTCAAAGGGACATGTCTGGCCAGTGCCTCAGTGACTGCCAGGATAGGGAGACACCAGGGCAGAGCTGCACACAGCAACAGTCTGGAAAG 

     561 P  A  E  H  L  Q  V  P  V  A  P  E  T  R  L  T  L  N  G  Y  V  D  T  A  T  M  L  S  Y  * 

    1681 CCAGCAGAGCACCTGCAAGTCCCTGTGGCTCCAGAAACACGCCTGACACTGAATGGCTATGTGGACACAGCCACCATGTTATCATACTAA 

  25 aa     207 aa         23 aa             334 aa    

  

Peptide signal 

Domaine EC 

Domaine TM 

Domaine IC 

(b) 

(a) 
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Figure 9c. Alignement des séquences protéiques déduites des récepteurs de la prolactine 
(PRLR) de H. niloticus (HnPRLR) avec les PRLR de S. formosus (SfPRLR), O. mykiss 
(OmPRLR), O. niloticus (OnPRLR) et C. carpio (CcPRLR). Les domaines peu conservés sont 
en gris. 

 

Sous unité alpha de l’hormone glycoprotéique (GPα) 

Une sous unité α de l’hormone glycoprotéique (GPα) commune à l’hormone lutéinisante (LH) 

et à l’hormone folliculo-stimulante (FSH) (Acharjee et al.,2015) a été caractérisée dans 

l’hypophyse de H. niloticus. La séquence nucléique de HnGPα comprend 345 paires de bases 

codant pour une protéine de 115 acides aminés (figure 10a). La structure secondaire (figure 

10b) permet de distinguer un peptide signal de 24 acides aminés et trois domaines α loop 

respectivement de 25, 28 et 23 acides aminés. HnGPα compte dix cystéines (Cys1 à Cys10) et 

l’α loop 1 est située entre les Cys1et Cys4, l’α loop 2 entre les Cys5et Cys6 et l’α loop3 entre les 

Cys7et Cys8 (figure 10a). Deux sites de N-glycosylation ont été prédits dont un dans l’α loop 

2 (NITS) et l’autre dans l’α loop 3 (NHTD). 

Une comparaison de séquences (figure 10c) montre que HnGPα est identique à la GPα de A. 

gigas (AIG51239) et que certains domaines sont communs avec les GPα de S. formosus 

(XP_018588619.1) (82%), C. carpio (CAA39852) (74%), O. niloticus (AAP49577) (65%) et 

O. mykiss (BAB17685) (61%). 
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Figure 10. Séquence nucléotidique et séquence protéique déduite (a) de la sous unité alpha de 
l’hormone glycoprotéique (GPα) de H. niloticus (HnGPα), modélisation en boxes avec les 
différents domaines (b) et alignement (c) avec les GPα de A. gigas (AgGPα), S. formosus 
(SfGPα), O. mykiss (OmGPα), O. niloticus (OnGPα) et C. carpio (CcGPα). Dans la figure (a), 
le codon d’initiation et le codon stop sont indiqués en gras, le peptide signal est souligné 
simplement, les α loop 1, 2 et 3 disposées de façon successive sont dans des encadrés. Les sites 
prédits de N-glycosylation sont soulignés et les cystéines sont encerclées. Dans la figure (c), 
les cystéines conservées entre espèces sont dans des encadrés et les domaines peu conservés 
sont en gris. 
 

 

Sous unité  de l’hormone folliculo-stimulante (FSH ) 

Le transcrit de la sous unité  de l’hormone folliculo-stimulante de H. niloticus (HnFSH ) a 

une séquence de 381 paires de base et code pour une protéine de 127 acides aminés (figure 

11a). 

La structure secondaire de HnFSH  (figure 11b) permet de distinguer un peptide signal de 19 

acides aminés, trois domaines  loop 1, 2 et 3 respectivement de 26, 20 et 17 acides aminés et 

un « seat-belt » loop de 18 acides aminés. HnFSH  mature compte 12 cystéines (Cys1- Cys12). 

La  loop 1 est située entre Cys1-Cys4, la  loop 2 entre Cys5-Cys6, la  loop3 entre Cys7-Cys8 

et le « seat-belt » loop entre Cys10- Cys12 (figure 11a). Un site probable de N-glycosylation 

(NVSI) se trouve dans la  loop 1 entre Cys1-Cys2. 

(b) 

24 aa                  25 aa         28 aa            23 aa 

α loop 1 Peptide signal α loop 2 α loop 3 

(a) 
       1 M  S  Y  T  G  K  L  T  I  A  S  V  L  A  L  L  A  I  L  H  I  V  D  S  N  F  N  V  G  C  E  E  C  K  L   

       1 ATGAGCTACACAGGAAAACTGACCATTGCATCTGTTCTGGCATTACTGGCCATCTTACATATTGTAGACTCTAATTTCAATGTGGGTTGTGAAGAGTGCAAACTT 

      36 K  E  N  K  Y  F  S  R  L  G  A  P  I  F  Q  C  M  G  C  C  F  S  R  A  Y  P  T  P  L  R  S  K  K  T  M   

     106 AAGGAGAACAAGTACTTCTCAAGGCTGGGAGCACCCATCTTTCAGTGCATGGGCTGTTGCTTCTCCAGAGCATACCCTACACCTCTGAGGTCCAAGAAAACAATG 

      71 L  V  P  K  N  I  T  S  E  A  T  C  C  V  A  K  E  V  K  R  L  I  T  L  N  N  V  R  L  E  N  H  T  D  C   

     211 CTGGTTCCCAAGAACATAACATCCGAGGCAACGTGCTGTGTGGCTAAAGAAGTCAAACGGCTGATCACACTGAACAACGTGAGACTGGAAAACCACACGGACTGT 

     106 H  C  N  T  C  Y  Y  H  K  S  * 

     316 CACTGCAACACCTGCTACTATCACAAGTCATAA 

(c) 
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Une comparaison des séquences de FSH  (figure 11c) montre que HnFSH  partage une haute 

identité avec FSH  de A. gigas (AIA09918) (86%) et beaucoup moins avec S. formosus 

(KPP62167) (69%), C. carpio (O13050) (51%), O. mykiss (BAB17686) (44%) et O. niloticus 

(AAP49575) (37%). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 11. Séquence nucléotidique et séquence protéique déduite (a) de la sous unité béta de 
l’hormone folliculo-stimulante (FSH ) de H. niloticus (HnFSH ), modélisation en boxes avec 
les différents domaines (b) de HnFSH  et alignement (c) avec les FSH  de A. gigas (AgFSH ), 
O. mykiss (OmFSH ), O. niloticus (OnFSH ) et C. carpio (CcFSH ). Dans la figure (a), le 
codon d’initiation et le codon stop sont indiqués en gras, le peptide signal est souligné 
simplement, les régions  loop 1, 2, 3 et le "Seatbelt" disposées de façon successive sont dans 
des encadrés. Le site prédit de N-glycosylation est doublement souligné et les cystéines sont 
dans des cercles. Dans la figure (c), les cystéines conservées entre espèces sont dans des 
encadrés et les domaines peu conservés sont en gris. 
 

 

Récepteur de l’hormone folliculo-stimulante (FSHR) 

Le récepteur de HnFSH (HnFSHR) est exprimé dans l’ovaire des femelles en vitellogenèse et 

correspond à un transcrit de 2037 paires de bases codant pour une protéine de 679 acides aminés 

(figure 12a). HnFSHR possède un peptide signal de 37 acides aminés (Met1 - Ala37) suivi de 

quatre domaines extracellulaires (EC) de 322 (EC1), 21 (EC2), 19 (EC3) et 9 (EC4) acides 

aminés, de sept domaines transmembranaires de 23 acides aminés chacun et quatre domaines 

intracellulaires (IC) de 8 (IC1), 20 (IC1), 24 (IC1) et 58 (IC1) acides aminés (figure 12b). 

19 aa               26 aa                   20 aa                     17 aa               18 aa 

 loop 1 Peptide signal  loop 2  loop 3 Seatbelt 

       1 M  M  A  C  V  L  L  L  V  V  T  M  V  W  V  L  V  G  A  G  P  Y  C  D  L  T  N  V  S  I  S  L  E  N  E   

       1 ATGATGGCCTGCGTGCTGCTGCTCGTCGTGACAATGGTCTGGGTGCTGGTGGGAGCCGGCCCTTACTGCGACCTAACCAACGTTTCCATCTCCCTGGAGAACGAG 

      36 E  C  G  K  C  I  T  I  T  T  T  S  C  T  G  W  C  F  T  Q  D  P  V  Y  K  S  S  L  A  P  Y  I  Q  H  T   

     106 GAGTGTGGAAAATGCATCACCATCACCACGACCTCGTGCACCGGCTGGTGTTTCACCCAGGATCCCGTATACAAGAGCTCCCTGGCCCCGTATATTCAGCACACG 

      71 C  N  F  K  E  V  T  H  E  S  A  V  L  P  G  C  P  E  G  V  D  P  H  F  S  Y  P  V  A  L  S  C  E  C  S   

     211 TGCAACTTCAAGGAGGTGACGCATGAATCAGCTGTCCTGCCAGGCTGCCCCGAAGGAGTGGACCCCCATTTCAGCTACCCGGTGGCCCTGAGTTGCGAGTGCAGC 

     106 R  C  N  T  D  T  T  D  C  G  A  L  N  E  D  V  S  G  C  L  G  L  * 

     316 CGCTGCAATACGGACACAACGGACTGCGGTGCGCTCAACGAAGACGTTTCGGGCTGTCTGGGGCTCTAA 

(a) 

(c) 

(b) 
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L’alignement des séquences de HnFSHR avec les FSHR d’autres espèces de téléostéens 

(figure 12c) montre une identité en acides aminés de 64,94 % avec O. mykiss (NP_001117799) 

et 71,23% avec C. carpio (XP_018940722). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 12. Séquence nucléotidique et séquence protéique déduite (a) du récepteur de 
l’hormone folliculo-stimulante (FSHR) de H. niloticus (HnFSHR) et modélisation en boxes (b) 
avec les différents domaines extracellulaires (EC1 à EC4), transmembranaires (T1 à T7) et 
intracellulaires (IC1 à IC4) de HnFSHR. Dans la figure (a), le codon d’initiation et le codon 
stop sont indiqués en gras, le peptide signal est souligné simplement, les domaines T sont dans 
des encadrés, les domaines IC sont doublement soulignés et les domaines EC sont délimités 
par des triangles noirs.  

T1  T2 T3 T4 T5 T6 T7 

Peptide signal (37 aa) EC2 
(21 aa) 

EC3 
(19 aa) 

EC1 (322 aa) 

EC4 
(9 aa) 

IC1  
(8 aa) 

IC2  
(20 aa) 

IC3 
(24 aa) 

IC4 
(58 aa) 

(b) 

       1 M  L  L  W  V  Y  H  A  R  Q  R  T  P  T  M  H  Q  V  W  M  L  L  L  G  L  L  P  V  L  L  D  Q  K  L  V   

       1 ATGTTACTCTGGGTTTACCACGCCAGACAGAGAACCCCCACAATGCACCAGGTGTGGATGTTGCTCTTGGGGCTTCTCCCAGTGCTTTTGGACCAGAAGTTGGTG 

      36 E  A  H  G  C  F  S  N  R  T  S  C  S  F  F  C  L  G  A  K  I  H  Q  M  P  S  T  I  P  W  N  T  S  S  I   

     106 GAGGCGCATGGCTGCTTTAGTAACAGGACCAGTTGCTCCTTCTTCTGCCTGGGGGCCAAAATCCATCAGATGCCCAGCACCATTCCCTGGAACACCAGCAGCATT 

      71 E  F  R  L  T  Q  L  R  T  F  P  P  K  A  F  W  G  L  T  E  V  S  R  I  M  L  S  E  N  G  L  L  E  E  I   

     211 GAGTTTAGGCTGACGCAGCTGAGGACCTTCCCACCAAAGGCCTTCTGGGGACTGACAGAGGTGTCTCGAATCATGCTGTCAGAGAACGGACTACTGGAAGAAATT 

     106 G  P  Q  A  F  Y  N  L  S  K  L  V  E  I  T  I  T  K  S  K  H  L  V  V  I  H  K  D  A  F  L  D  L  P  K   

     316 GGACCTCAAGCCTTTTACAACCTCTCCAAACTGGTAGAAATAACAATCACCAAGTCAAAACATCTGGTTGTGATTCATAAGGATGCGTTCCTAGATCTGCCAAAA 

     141 L  E  Y  L  T  I  M  N  T  G  L  K  L  L  P  D  F  S  K  I  N  S  A  A  H  G  F  L  L  D  L  Q  D  N  M   

     421 CTGGAATACCTAACCATTATGAACACTGGTCTCAAGTTGCTGCCTGATTTCTCCAAAATCAACTCAGCAGCACATGGCTTCCTGCTGGACCTCCAAGACAACATG 

     176 H  I  D  V  I  P  P  N  A  F  L  G  L  S  A  D  T  I  K  E  L  R  L  T  K  N  G  I  T  E  V  R  S  H  A   

     526 CACATAGATGTGATTCCACCCAATGCCTTTTTGGGACTGAGCGCTGATACTATAAAAGAGCTGAGACTCACCAAAAATGGGATCACTGAGGTCCGGAGTCATGCC 

     211 F  N  G  T  K  M  Q  K  L  S  L  M  G  N  Q  L  L  R  Q  I  H  R  H  A  F  M  G  A  E  G  P  I  V  L  D   

     631 TTTAATGGCACAAAAATGCAGAAGCTGTCTCTCATGGGAAACCAGTTGTTAAGGCAGATCCACAGGCATGCCTTTATGGGAGCGGAGGGCCCCATTGTACTGGAC 

     246 I  S  R  T  A  V  S  T  L  P  E  N  M  L  R  G  I  K  L  L  T  A  V  G  V  H  N  L  K  K  L  P  R  L  E   

     736 ATCTCACGGACGGCTGTCAGCACCTTGCCCGAGAACATGTTACGTGGCATAAAGCTGTTGACGGCTGTGGGAGTGCATAACCTGAAGAAGCTGCCCAGGTTGGAG 

     281 L  F  T  Q  L  I  E  A  N  L  T  Y  P  S  H  C  C  A  F  A  N  S  R  K  N  M  S  V  E  N  S  M  C  S  L   

     841 TTATTTACCCAACTCATCGAGGCCAACCTGACATACCCAAGCCACTGCTGTGCCTTCGCCAACTCCAGGAAGAACATGTCCGTGGAAAACTCCATGTGCAGTTTA 

     316 P  H  I  Q  E  D  E  P  H  F  F  L  D  H  C  W  D  V  S  K  V  S  C  F  P  K  P  D  A  F  N  P  C  E  D   

     946 CCCCACATCCAGGAGGACGAGCCACATTTCTTCCTGGACCACTGCTGGGATGTCAGCAAGGTGTCTTGCTTTCCCAAGCCAGATGCCTTCAACCCATGTGAGGAT 

     351 I  M  G  F  T  Y  L  R  V  L  I  W  V  I  S  V  L  A  I  A  G  N  L  L  V  L  A  V  L  L  S  S  H  Y  K   

    1051 ATCATGGGTTTCACCTACCTTCGTGTGCTCATCTGGGTTATTAGTGTGTTGGCAATTGCGGGCAACCTGCTGGTCCTGGCTGTGCTGCTGAGCAGCCACTACAAG 

     386 L  T  V  P  R  F  L  M  C  H  L  A  F  A  D  L  C  M  G  I  Y  L  L  L  I  A  I  V  D  T  R  T  R  S  H   

    1156 CTCACCGTGCCCCGCTTCCTCATGTGCCACTTAGCTTTTGCTGACCTCTGCATGGGTATCTACCTGCTACTCATTGCCATTGTGGACACCCGCACTCGCTCGCAC 

     421 Y  Y  N  H  G  I  E  W  Q  T  G  P  G  C  A  T  A  G  F  F  T  V  F  A  S  E  L  S  V  Y  T  L  T  A  V   

    1261 TACTACAATCATGGAATTGAATGGCAAACAGGGCCTGGCTGTGCAACTGCTGGCTTCTTCACCGTCTTCGCCAGCGAGTTATCAGTCTACACGCTTACTGCAGTC 

     456 T  L  E  R  W  H  T  I  T  F  A  L  R  V  D  R  R  L  R  L  R  H  A  C  A  I  M  A  V  G  W  L  F  A  S   

    1366 ACTCTTGAGCGCTGGCACACCATTACCTTTGCGCTACGGGTTGACCGACGCCTCCGACTGAGGCACGCCTGCGCAATCATGGCCGTTGGCTGGCTCTTTGCCTCG 

     491 L  A  A  V  L  P  V  V  G  V  S  S  Y  S  K  V  S  I  C  L  P  M  D  V  E  T  T  G  A  Q  V  Y  V  V  V   

    1471 CTAGCTGCCGTGCTGCCTGTGGTCGGGGTGAGCAGCTATTCAAAGGTCAGCATATGCCTGCCAATGGATGTGGAGACAACAGGTGCCCAGGTCTATGTGGTGGTG 

     526 L  L  L  L  N  V  L  A  F  L  A  V  F  V  C  Y  L  R  I  Y  L  T  V  R  N  P  N  F  V  P  A  S  A  D  M   

    1576 CTGTTGCTGCTCAATGTCCTGGCCTTCCTGGCAGTATTTGTCTGCTACCTGCGCATCTACCTGACAGTGCGCAATCCCAACTTTGTGCCAGCCAGCGCCGACATG 

     561 R  V  A  K  R  M  A  V  L  I  F  T  D  F  L  C  M  A  P  I  S  F  F  A  I  S  A  A  L  K  L  P  L  I  T   

    1681 CGCGTTGCCAAACGGATGGCTGTGCTCATCTTCACAGACTTCCTGTGCATGGCCCCCATTTCATTCTTTGCCATCTCTGCAGCACTCAAACTGCCCCTCATCACT 

     596 V  S  H  A  K  V  L  L  V  L  F  Y  P  I  N  S  C  S  N  P  F  L  Y  A  F  F  T  K  T  F  K  R  D  F  F   

    1786 GTGTCCCATGCCAAGGTACTGCTAGTGCTCTTCTACCCCATAAACTCATGCTCCAACCCATTCCTCTACGCCTTCTTCACCAAGACTTTCAAGAGGGACTTCTTC 

     631 I  L  A  S  R  F  G  C  F  K  A  R  A  Q  M  Y  R  T  E  T  S  S  V  Q  N  G  G  W  G  P  T  H  K  T  S   

    1891 ATCCTGGCCAGCCGCTTTGGTTGCTTCAAAGCCAGGGCACAGATGTACCGTACTGAGACGTCCTCAGTCCAGAATGGGGGCTGGGGGCCCACCCACAAGACCAGT 

     666 D  A  T  L  Y  S  L  V  P  V  N  H  V  H  * 

    1996 GATGCTACTCTCTACTCCCTGGTGCCAGTCAACCATGTGCACTGA 

(a) 



191 

 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Figure 12c. Alignement des séquences protéiques déduites des récepteurs de l’hormone 
folliculo-stimulante (FSHR) de H. niloticus (HnFSHR) avec les FSHR de C. carpio (CcFSHR) 
et O. mykiss (OmFSR). 
 
 
 
 
 
Sous unité  de l’hormone lutéinisante (LH ) 

La sous unité  de l’hormone lutéinisante de H. niloticus (HnLH ) a une séquence de 423 

paires de bases et code pour une protéine de 141 acides aminés (figure 13a). La structure 

secondaire (figure 13b) permet de distinguer un peptide signal de 24 acides aminés, trois 

domaines  loop 1, 2 et 3 respectivement de 26, 20 et 17 acides aminés et un « seat-belt » loop 

de 18 acides aminés. Comme HnFSH , HnLH  mature compte également douze cystéines 

(Cys1- Cys12) et la  loop 1 est située entre Cys1- Cys4, la  loop 2 entre Cys5- Cys6, la  loop 

3 entre Cys7- la Cys8 et le « seat-belt loop » entre Cys10- Cys12(figure 13a). Un site probable 

de N-glycosylation (NQTI) se situe entre Cys1- Cys2. Une comparaison des séquences de LH  

(figure 13c) montre que HnLH  est identique à LH  de A. gigas (AJO68014) et qu’il partage 

des domaines avec LH  de O. mykiss (BAB17687), (79%), S. formosus (KPP64307) (77%), C. 

carpio (CAA42542) (74%) et O. niloticus (AAP49576) (68%). 
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Figure 13. Séquence nucléotidique et séquence protéique déduite (a) de la sous unité béta de 
l’hormone lutéinisante (LH ) de H. niloticus (HnLH ), modélisation en boxes avec les 
différents domaines (b) et alignement (c) avec les LH  de A. gigas (AgLH ), S. formosus 
SfLH ) O. mykiss (OmLH ), O. niloticus (OnLH ) et C. carpio (CcLH ). Dans la figure (a), 
le codon d’initiation et le codon stop sont indiqués en gras, le peptide signal est souligné 
simplement, les régions  loop 1, 2, 3 et le "Seatbelt" disposés de façon successive sont dans 
des encadré. Le site prédit de N-glycosylation est doublement souligné et les cystéines 
conservées sont dans des cercles. Dans la figure (c), les cystéines conservées entre espèces sont 
dans des encadrés et les domaines peu conservés sont en gris. 
 
 
 
 
Récepteur de l’hormone lutéinisante (LHR) 

Le récepteur de HnLH (HnLHR) est exprimé dans l’ovaire des femelles en vitellogenèse. Il 

s’agit d’un transcrit de 2124 paires de bases codant pour une protéine de 708 acides aminés 

(figure 14a). HnLHR possède un peptide signal de 20 acides aminés (Met1 – His20) suivi de 

quatre domaines extracellulaires (EC) de 361 (EC1), 21 (EC2), 19 (EC3) et 9 (EC4) acides 

aminés, de sept domaines transmembranaires de 23 acides aminés chacun et quatre domaines 

intracellulaires (IC) de 8 (IC1), 20 (IC2), 24 (IC3) et 65 (IC4) acides aminés (figure 14b). 

 

 

(a) 
       1 M  S  P  V  P  A  C  T  L  L  T  F  L  S  L  C  H  L  L  A  P  T  W  A  V  Y  L  Q  P  C  E  P  I  N  Q   

       1 ATGTCACCAGTCCCAGCTTGCACCCTGCTCACGTTCCTCTCCTTGTGCCATCTCCTGGCCCCAACCTGGGCCGTCTATCTGCAGCCCTGTGAGCCGATCAATCAG 

      36 T  I  S  V  E  K  E  G  C  P  K  C  L  V  F  Q  T  T  T  C  S  G  H  C  I  T  K  E  P  V  Y  K  S  P  L   

     106 ACCATCTCCGTGGAGAAAGAGGGCTGTCCGAAGTGCCTGGTGTTTCAGACCACCACCTGCAGCGGTCACTGCATCACTAAGGAGCCAGTTTACAAGAGCCCCCTG 

      71 S  M  L  Y  Q  H  V  C  T  Y  R  G  V  R  Y  E  T  I  R  L  P  D  C  P  R  G  V  D  P  H  V  T  Y  P  V   

     211 TCCATGTTGTATCAGCATGTGTGCACATACCGGGGCGTGAGGTACGAGACCATCCGGCTGCCAGACTGTCCACGTGGGGTGGACCCCCACGTCACCTACCCGGTA 

     106 A  L  S  C  S  C  G  L  C  T  M  D  T  S  D  C  T  I  E  S  L  Q  P  D  F  C  I  N  Q  R  T  L  L  F  D   

     316 GCACTCAGCTGCAGCTGCGGCCTCTGCACCATGGATACTTCTGACTGCACCATCGAGAGCTTGCAGCCAGACTTCTGTATCAACCAGAGGACCCTTCTGTTTGAC 

     141 Y  * 

     421 TATTAG 

24 aa                 26 aa                 20 aa                  17 aa          18 aa 

 loop 1 Peptide signal  loop 2  loop 3 Seatbelt 

     

       

(c) 

(b) 
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Figure 14. Séquence nucléotidique et séquence protéique déduite (a) du récepteur de 
l’hormone lutéinisante (LHR) de H. niloticus (HnLHR) et modélisation en boxes (b) avec les 
différents domaines extracellulaires (EC1 à EC4), transmembranaires (T1 à T7) et 
intracellulaires (IC1 à IC4). Dans la figure (a), le codon d’initiation et le codon stop sont 
indiqués en gras, le peptide signal est souligné simplement, les domaines T sont dans des 
encadrés, les domaines IC sont doublement soulignés et les domaines EC sont délimités par 
des triangles noirs. 
 

 

L’alignement des séquences de HnLHR avec les LHR d’autres espèces de téléostéens (figure 

14c) montre une identité en acides aminés de 80,37% avec S. formosus (XP_018593689), 

65,23% avec O. mykiss (NP_001117798) et 62,77% avec O. niloticus (XP_025753045). 

(a) 
       1 M  Q  I  L  P  V  F  L  I  L  Q  S  I  L  F  S  L  T  S  C  H  F  V  C  P  G  I  C  C  C  S  S  E  T  I   

       1 ATGCAGATTTTGCCCGTGTTCCTCATCCTCCAATCGATTTTGTTCAGTTTGACCTCATGCCACTTCGTGTGCCCGGGGATTTGCTGCTGTTCCTCCGAGACGATC 

      36 R  C  T  E  T  T  E  R  S  I  P  G  I  Q  I  D  A  F  K  R  L  T  V  A  H  L  S  L  S  S  I  S  S  H  A   

     106 CGCTGCACCGAGACTACAGAGCGATCAATTCCCGGGATCCAGATAGATGCTTTCAAGCGACTGACTGTTGCTCACCTGTCCCTGAGCAGCATCAGCAGTCATGCC 

      71 F  S  G  L  S  G  V  S  R  I  E  I  T  Q  S  D  T  L  N  T  I  E  A  M  A  F  N  N  L  L  N  L  S  E  I   

     211 TTCAGTGGACTCAGTGGAGTCTCAAGAATTGAAATTACCCAGAGTGACACCTTGAACACCATCGAGGCCATGGCCTTCAACAACCTTCTAAACCTTTCTGAAATA 

     106 S  I  Q  N  T  K  N  L  V  Y  I  N  R  H  A  F  N  K  L  P  K  L  R  Y  L  S  I  S  N  T  G  I  T  L  I   

     316 TCAATACAGAACACCAAGAATTTGGTATACATCAATCGCCATGCATTCAACAAGCTGCCAAAGTTACGATATCTGAGCATTTCCAACACTGGGATAACCCTGATC 

     141 P  D  L  S  S  I  S  S  L  E  S  I  F  I  L  D  I  C  D  N  L  H  L  T  T  I  P  P  N  A  F  A  G  L  S   

     421 CCAGATCTGTCATCCATTTCTTCTCTCGAATCCATTTTTATCCTTGATATCTGTGACAACCTTCATCTTACCACCATTCCGCCAAATGCTTTTGCTGGGCTATCA 

     176 N  E  Y  A  S  M  I  L  N  G  N  G  F  K  E  V  Q  G  Y  A  F  N  G  T  K  I  H  K  L  I  L  S  N  N  K   

     526 AACGAATACGCATCAATGATCTTAAATGGGAACGGTTTCAAGGAAGTTCAAGGTTATGCCTTCAACGGGACCAAGATTCATAAACTGATCCTCAGCAACAACAAA 

     211 H  L  R  I  I  H  K  D  A  F  K  G  A  I  G  P  G  I  L  D  V  S  W  T  A  L  E  M  L  P  S  Q  G  L  Q   

     631 CATCTCAGAATAATCCACAAAGATGCTTTCAAGGGAGCCATTGGACCAGGGATTTTAGATGTGTCCTGGACCGCCCTGGAGATGCTCCCTTCCCAGGGATTGCAG 

     246 S  L  R  L  L  V  A  H  G  A  Y  N  L  K  T  L  P  P  L  G  A  L  G  S  L  Q  E  A  Q  L  T  Y  P  S  H   

     736 TCCCTCCGCCTCCTGGTGGCCCATGGGGCCTACAACCTAAAGACCCTCCCACCACTGGGGGCCCTAGGCAGCCTGCAGGAGGCGCAGCTCACCTACCCCAGTCAC 

     281 C  C  A  L  L  A  W  N  T  G  R  D  S  S  L  F  D  G  G  N  E  S  T  H  C  K  D  S  F  S  S  E  I  P  G   

     841 TGCTGTGCCCTGCTCGCCTGGAACACCGGCAGGGATTCTTCCTTGTTTGATGGGGGAAACGAATCAACACACTGTAAGGACAGCTTTTCATCGGAGATTCCAGGC 

     316 Q  V  S  N  S  T  V  V  G  P  L  H  E  L  M  V  F  E  E  E  L  D  T  A  D  H  V  D  F  Q  Y  L  D  I  D   

     946 CAAGTGTCTAACTCCACTGTTGTGGGGCCACTGCATGAGTTAATGGTGTTTGAGGAGGAGCTGGACACTGCAGATCACGTGGACTTCCAGTACCTTGACATTGAC 

     351 F  C  Q  N  S  R  I  L  K  C  T  P  E  A  D  A  F  N  P  C  E  D  I  A  G  F  Q  F  L  R  V  A  I  W  F   

    1051 TTCTGTCAGAACTCCAGAATACTGAAGTGCACCCCAGAGGCAGATGCATTCAACCCCTGTGAGGACATTGCTGGCTTTCAATTCTTGCGTGTTGCCATCTGGTTT 

     386 I  N  I  L  A  I  T  G  N  L  M  V  L  L  V  L  V  A  S  R  H  K  L  S  V  P  R  F  L  M  C  H  L  A  F   

    1156 ATCAACATACTCGCCATCACAGGTAACCTGATGGTGCTACTGGTGCTTGTTGCCAGCCGCCACAAGCTGAGCGTCCCGCGCTTCCTCATGTGTCACCTTGCCTTT 

     421 A  D  L  C  I  G  L  Y  L  L  L  I  A  I  V  D  G  R  T  Q  G  S  Y  S  Q  H  A  I  A  W  Q  T  G  P  G   

    1261 GCCGACCTCTGTATTGGCCTCTACCTCCTATTGATTGCTATTGTGGATGGGCGCACGCAGGGCAGCTACAGCCAGCATGCCATCGCATGGCAGACAGGGCCAGGC 

     456 C  E  A  A  G  F  L  S  V  F  G  G  E  L  S  V  Y  T  L  T  A  I  T  L  E  R  W  H  T  I  S  H  A  L  Q   

    1366 TGTGAAGCTGCAGGCTTCCTGTCCGTGTTTGGAGGTGAGCTGTCAGTCTACACATTGACCGCCATCACTCTCGAGCGCTGGCACACCATCAGTCACGCCCTGCAA 

     491 P  E  R  R  L  G  L  R  H  A  L  L  A  M  A  G  V  W  L  L  C  L  G  V  A  L  L  P  L  V  G  V  S  S  Y   

    1471 CCCGAACGGCGCCTGGGCCTGAGACATGCTCTGCTTGCCATGGCCGGCGTCTGGCTGCTGTGCCTGGGAGTGGCATTGCTTCCCCTCGTGGGTGTCAGCAGTTAT 

     526 R  K  V  S  V  C  L  P  M  D  I  D  T  P  L  A  Q  A  F  V  I  L  L  L  L  L  N  V  T  A  F  L  V  V  C   

    1576 AGGAAGGTGAGTGTGTGCCTGCCGATGGACATCGACACACCCCTGGCCCAGGCTTTTGTTATTCTCCTCCTTCTCCTCAATGTAACTGCCTTCCTGGTCGTGTGT 

     561 G  C  Y  V  R  I  Y  Q  A  V  R  N  P  K  F  A  G  R  S  A  D  A  R  I  A  K  R  M  A  V  L  I  F  T  D   

    1681 GGCTGCTATGTGCGGATCTACCAGGCAGTGCGAAACCCCAAGTTTGCGGGAAGAAGTGCGGATGCCAGGATTGCTAAGCGCATGGCAGTGCTCATCTTCACTGAT 

     596 F  L  C  M  A  P  I  S  F  F  A  I  S  A  A  F  R  M  P  L  I  T  V  T  N  S  K  I  L  L  V  L  F  Y  P   

    1786 TTCCTCTGCATGGCACCCATCTCCTTTTTCGCTATCTCTGCTGCCTTCAGAATGCCTCTAATTACTGTGACCAACTCGAAGATCCTGCTGGTGCTCTTCTATCCC 

     631 I  N  S  C  A  N  P  F  L  Y  A  I  C  T  K  A  F  R  R  D  V  F  A  L  A  S  T  L  A  C  C  E  S  K  A   

    1891 ATCAACTCCTGTGCCAACCCCTTCCTCTATGCCATCTGTACCAAGGCGTTCCGGAGAGATGTGTTTGCGCTTGCCAGTACGCTGGCGTGCTGCGAGAGCAAGGCC 

     666 S  V  Y  R  T  K  A  Y  C  L  D  N  S  G  D  K  T  S  G  S  V  A  A  K  K  S  S  H  V  T  L  K  T  A  A   

    1996 AGTGTGTATCGCACAAAGGCCTACTGCCTGGACAACAGCGGTGACAAGACGAGTGGCTCAGTAGCTGCCAAGAAGAGCTCGCACGTGACACTCAAAACAGCTGCC 

     701 L  S  A  S  L  P  V  E  * 

    2101 CTCAGTGCATCATTACCAGTAGAGTAA 

T1  T2 T3 T4 T5 T6 T7 

Peptide signal (20 aa) EC2 
(21 aa) 

EC3 
(19 aa) 

EC1 (361 aa) 

EC4 
(9 aa) 

IC1  
(8 aa) 

IC2  
(20 aa) 

IC3 
(24 aa) 

IC4 
(65 aa) 

(b) 
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Figure 14c. Alignement des séquences protéiques déduites des récepteurs de l’hormone 
lutéinisante (LHR) de H. niloticus (HnLHR) avec les LHR de S. formosus (SfLHR), O. mykiss 
(OmLHR), et O. niloticus (OnLHR) montrant les domaines peu conservés en gris. 
 

 

3.2 Détection de la Vtg dans le sang et le mucus 

L’analyse en spectrométrie de masse a permis de détecter dans le sang et le mucus de femelles 

en vitellogenèse de H. niloticus la présence de Vtg (figure 15). Aucune Vtg ni aucun des 

produits issus de son clivage n’a été détecté dans le sang et le mucus des poissons mâles. Des 

peptides trypsiques du domaine LvI spécifiques à HnVtg1 et HnVtg2 (figure 15a) ont été 

détectés à partir d’échantillons de sang des femelles alors que seuls ceux de HnVtg1 ont été 

détectés dans les échantillons de mucus. La cartographie des peptides trypsiques issus des 

séquences N et C-terminales de HnVtg1 montre un taux de couverture de 53,2% au niveau de 

la protéine sanguine et 31,9% pour la protéine présente au niveau du mucus. Lorsque l’on 

s’intéresse aux différents domaines de la Vtg, la couverture des peptides détectés dans le sang 

est de 42,5% pour LvI, 0,8% pour Pv et CT, 8,2% pour LvII et 1% pour ’-C. Dans le mucus, 
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la couverture des peptides détectés est de 18,6% pour LvI, 0,8% pour Pv, 5,8% pour LvII, 4,2% 

pour ’-C et 2,6% pour CT (figure 15b). 

 

MRAVLLALTLALAAGQQDSLTPDFANGKAYMFKYEAELLGGLPVEGLGKAGVKIVCKVLISRVSQNTYLLKLKEPQIFEYSGIRPRDDFKPAAKLTQALAAQLLIPV

KFEYIRGVVGKVFAPAAVSKTILNLHRGILNILHVNIKKTQNVYELQEAGSQGVCKTDYAISEDTKAEHIYVTKSKDLGNCQNRIMADIGIAYTETCVQCQMRNKNL

RGAATYSYVMKPTETGALITKATVQEVHQFTPFHELRGAGQVETRQEMTFVETQNDPVQPAHADYVARGSLQYEFASELLQTPLPLMKITDIKTQIEEILNHLVKNN

MGEVHEDAPLKFLQLTQLLREAKYEIMNGIWTQVKSKPVFRRWFLDTVPAVGNQDAVRFIKEKFIAGDISAAETAQALLVALHLLEANMDTVNLAGTLVFHAKLQSH

PMLREIAMLGYGSLVFKLCTKQQNCPAEVIKPVHDIAAEAISKANVEEIALVLKVLGNAGHPASIKPIMKVLPGFGSTASSLTVKVHVDAVMALRHIAKRENHKVQE

VALQLFMNRDLHPEVRMVACVVLFECKPPIGLVAMIASALQNEKSLQVASFAYSHMKALTRSTAPELAQVAAACNVAIKILSPKLDRLSYRFSKTIHMDFFNYHLMA

GAAATAHLINDAASILPRALVAKIRACMLGAAADVLEFGVRTEGLQEALLKSPAADPNADRLTRMWRVLNTLKNWKSLPASQPVASAYLKWFGQEIAFANIDRDIIE

KAVEFATGAAAQPALLKNILNMMQSGIDIQIAKPLMTSEVRRIFPTSMGFPIEISLYSAAVAAAIVKAKAILNPKPSDNFRIAQLMNTDIQLDTRVVPSIAVHKYAV

MGVNTALIQAAIEAKVKVQKVLPLKFNARINIAQGHYKIETVPLHAQERILDLHMETVAVARNIENLSEAKITPVLPARLASQQSKETFASAGSGSKSSERIHEQES

SSHPMQHAVSARTDRQWCVTVASLADQACAKVTSQNAGFIRNSPLYKLIGEHSVIAAVKPVSGEAVDKIEIEMHVGPDAASKIVKTITVKDDNAKEGHAGHSPVVLK

LREILETEKKQHSRNATTSSSSSSSSRRSGQKSSSSSSSSSSSSSSSSNSSKRSKKNIKKRSSSSSSSSSSSSSSSRRRSRTENVLGGSSSSSSRSSRSQTSKAAIF

QRFTQNHIHQHETTRAASSQKTSSSPSSSSSSSNSSSSSSSSSSSSSSSSSSS 

 

MRAVLLALTLALAAGQQDSLTPDFANGKAYMFKYEAELLGGLPVEGLGKAGVKIVCKVLISRVSQNTYLLKLKEPQIFEYSGIRPRDDFKPAAKLTQALAAQLLIPV

KFEYIRGVVGKVFAPAAVSKTILNLHRGILNILHVNIKKTQNVYELQEAGSQGVCKTDYAISEDTKAEHIYVTKSKDLGNCQNRIMADIGIAYTETCVQCQMRNKNL

RGAATYSYVMKPTETGALITKATVQEVHQFTPFHELRGAGQVETRQEMTFVETQNDPVQPAHADYVARGSLQYEFASELLQTPLPLMKITDIKTQIEEILNHLVKNN

MGEVHEDAPLKFLQLTQLLREAKYEIMNGIWTQVKSKPVFRRWFLDTVPAVGNQDAVRFIKEKFIAGDISAAETAQALLVALHLLEANMDTVNLAGTLVFHAKLQSH

PMLREIAMLGYGSLVFKLCTKQQNCPAEVIKPVHDIAAEAISKANVEEIALVLKVLGNAGHPASIKPIMKVLPGFGSTASSLTVKVHVDAVMALRHIAKRENHKVQE

VALQLFMNRDLHPEVRMVACVVLFECKPPIGLVAMIASALQNEKSLQVASFAYSHMKALTRSTAPELAQVAAACNVAIKILSPKLDRLSYRFSKTIHMDFFNYHLMA

GAAATAHLINDAASILPRALVAKIRACMLGAAADVLEFGVRTEGLQEALLKSPAADPNADRLTRMWRVLNTLKNWKSLPASQPVASAYLKWFGQEIAFANIDRDIIE

KAVEFATGAAAQPALLKNILNMMQSGIDIQIAKPLMTSEVRRIFPTSMGFPIEISLYSAAVAAAIVKAKAILNPKPSDNFRIAQLMNTDIQLDTRVVPSIAVHKYAV

MGVNTALIQAAIEAKVKVQKVLPLKFNARINIAQGHYKIETVPLHAQERILDLHMETVAVARNIENLSEAKITPVLPARLASQQSKETFASAGSGSKSSERIHEQES

SSHPMQHAVSARTDRQWCVTVASLADQACAKVTSQNAGFIRNSPLYKLIGEHSVIAAVKPVSGEAVDKIEIEMHVGPDAASKIVKTITVKDDNAKEGHAGHSPVVLK

LREILETEKKQHSRNATTSSSSSSSSRRSGQKSSSSSSSSSSSSSSSSNSSKRSKKNIKKRSSSSSSSSSSSSSSSRRRSRTENVLGGSSSSSSRSSRSQTSKAAIF

QRFTQNHIHQHETTRAASSQKTSSSPSSSSSSSNSSSSSSSSSSSSSSSSSSS 

 

SSSSSSSSSSSSSSSSSSSSGSSASSFENIYKKSRFLGDTVRPAAVVIVRAVRGNERRRGYQVAAYMDKANARVQVIISALADSDKWQLCADGIQLSMHKVMAKIRW

GAECQDYRAVIKAETGLLGPHPAAQLKMYWNKTPRALKRYASMIYEYVPGVALLAGFSEGRHRSGERQIKLTMAATSARTISIILRTPWMTLYKLGQVIPIALPIGA

AAARAEVEQTFAGRIHYMFVEATSAKCKLENSTVTTFNNRRYGLQMPRSCYQVVAQDCTSKLKFMVLRKGDERSEESHVIVKIADIDVDLTAEHGNIQVKVNGRVVP

ITQHNYEHPTGTISIKQKGAGISLCAPSHGLHEVYFNKNILTIQVPDWMKGNVCGLCGKADGDVRREFQGPSGHHIEDAVSFAHSWVLAAESCHDAKQCQVKQELFK

LTEPVLLNDQDMKCQSTFPVLSCLPQCSPMKTTPVTVGFHCIPIDSNVNSWSSIRKKQEDIRVTVDAHIMCNCGEECA 

 

SSSSSSSSSSSSSSSSSSSSGSSASSFENIYKKSRFLGDTVRPAAVVIVRAVRGNERRRGYQVAAYMDKANARVQVIISALADSDKWQLCADGIQLSMHKVMAKIRW

GAECQDYRAVIKAETGLLGPHPAAQLKMYWNKTPRALKRYASMIYEYVPGVALLAGFSEGRHRSGERQIKLTMAATSARTISIILRTPWMTLYKLGQVIPIALPIGA

AAARAEVEQTFAGRIHYMFVEATSAKCKLENSTVTTFNNRRYGLQMPRSCYQVVAQDCTSKLKFMVLRKGDERSEESHVIVKIADIDVDLTAEHGNIQVKVNGRVVP

ITQHNYEHPTGTISIKQKGAGISLCAPSHGLHEVYFNKNILTIQVPDWMKGNVCGLCGKADGDVRREFQGPSGHHIEDAVSFAHSWVLAAESCHDAKQCQVKQELFK

LTEPVLLNDQDMKCQSTFPVLSCLPQCSPMKTTPVTVGFHCIPIDSNVNSWSSIRKKQEDIRVTVDAHIMCNCGEECA 

 

HnVtg1 MRAVLLALTLALAAGQQDSLTPDFANGKAYMFKYEAELLGGLPVEGLGKAGVKIVCKVLISRVSQNTYLLKLK 73 

HnVtg2 MKAAVFALALALVAGQQNILTPDFAAKKTYVYKYEAQLHSELPEEGLAKAGLKIASKVLISRADQNTYLLKLK 73 

       * *   ** *** ****  ******  * *  **** *   ** *** *** **  ******  ********* 
 

 

 

 

 

 

 

N-ter HnVtg1 (Sang) 

(a) 

(b) 

N-ter HnVtg1 (Mucus) 

C-ter HnVtg1 (Sang) 

C-ter HnVtg1 (Mucus) 

Figure 15. Couverture des peptides du Nter et du Cter 
de HnVtg1 détectés par spectrométrie de masse dans 
le sang et le mucus de H. niloticus. La figure (a) 
présente uniquement les peptides spécifiques de 
HnVtg1 et HnVtg2 détectés dans le sang avec les 
acides aminés conservés entre les deux Vtg indiqués 

par des étoiles. Les peptides détectés sont en gris, le peptide signal est souligné. La figure 
(b) indique le taux de couverture en pourcentage des peptides de HnVtg1 détectés dans le 
sang et le mucus par rapport à l’ensemble de la protéine et aux différents domaines. Seule la 
Vtg1 est détectée dans le mucus. 
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3.3 Diffusion de la Vtg du mucus 

Une expérimentation qui avait pour objectif de tester la capacité potentielle de la Vtg du mucus 

de H. niloticus à diffuser dans l’eau n’a pas permis de détecter la Vtg ou des produits de clivage. 

Néanmoins, 409 protéines provenant du mucus de femelles et 418 du mucus de mâles ont été 

identifiées dans le milieu de diffusion.  

 

4. DISCUSSION 

Pour la première fois, les Vtg et certains acteurs moléculaires intervenant dans la vitellogenèse 

et sa régulation ont été caractérisés à travers une combinaison d’approches « omiques » chez 

l’Ostéoglossiformes H. niloticus. Des comparaisons ont pu être réalisées dans la plupart des 

cas avec une espèce proche S. formosus et d’autres espèces de téléostéens plus éloignées 

phylogénétiquement de H. niloticus. 

 

PRL et son récepteur 

La PRL est une hormone polypeptidique sécrété par l’hypophyse, dont l’importance dans la 

physiologie reproductive a été soulignée chez de nombreuses espèces de téléostéens telles que 

A. gigas (Marcos & Adalberto, 2015) et Danio rerio (Bu et al., 2015). Une seule PRL exprimée 

dans l’hypophyse de H. niloticus a été identifiée alors que plusieurs isoformes de PRL issues 

d’épissages alternatifs sont observés chez les mammifères (Freeman et al., 2000) et certaines 

espèces non mammaliennes incluant des poissons téléostéens qui expriment deux formes 

distinctes de PRL, PRL1 et PRL2 (Huang et al., 2009). Comme souligné par Whittington & 

Wilson (2013), l’expression du récepteur de la PRL dans l’ovaire de H. niloticus suggère 

l’implication de cette neurohormone dans la vitellogenèse et dans l’ovulation de cette espèce. 

La PRL de H. niloticus (HnPRL) comme la plupart des PRL des poissons téléostéens (Bu et 

al., 2015) a un peptide signal court de 25 acides aminés alors que ceux des mammifères 

(Skorupski & Kmieć, 2013) et oiseaux (Bu et al., 2015) peut atteindre 30 acides aminés. Les 

deux cystéines en position N-terminale susceptibles de former un pont disulfure dans la PRL 

des mammifères (Bu et al., 2015; Teilum et al., 2005), des reptiles (Yasuda, Kawauchi, & 

Papkoff, 1990), des Dipneustes (lungfish), des Chondrostéens (esturgeons) et des tétrapodes 

(Noso et al., 1993) sont absentes de HnPRL comme chez la plupart des poissons téléostéens 

(Bu et al., 2015; Watahiki et al., 1989). Quoique partageant une identité variable (49 à 74%) 
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en acides aminés avec les PRL de certains poissons (figure 8d), HnPRL partage une structure 

commune avec les espèces de vertébrés. Elle contient quatre hélices 𝛼 majeures (hélice 1 à 4) 

représentant plus de 50% de l’ensemble de la protéine (Skorupski & Kmieć, 2013), deux 

courtes hélices α entre l’hélice 1 et l’hélice 2 formant une loop 1 (Brooks, 2012 ; Teilum et al., 

2005) qui joue un rôle vital dans la stabilisation de la protéine et l’interaction ligand-récepteur 

(Goffin et al., 1996). Les couples hélice 1 et hélice 4, d’une part et hélice 2 et hélice 3 d’autre 

part forment deux paires antiparallèles (Brooks, 2012 ; Teilum et al., 2005). HnPRL contient 

quatre cystéines après l’hélice 1 bien conservées entre les espèces et qui sont susceptibles de 

former deux ponts disulfures (Brooks, 2012 ; Bu et al., 2015 ; Teilum et al., 2005) dont l’un au 

centre de la protéine entre Cys70 et Cys182et l’autre au niveau C-terminal de la protéine entre 

Cys199 et Cys209. Comme chez son espèce sœur A. gigas où une expérience 

d’immunocytochimie a montré que la PRL a peu d’affinité avec l’anti sérum anti PRL des 

Salmonidés (Borella et al., 2009), HnPRL partage peu d’identité avec O. mykiss (53%). 

 

Gonadotropines et leurs récepteurs 

La FSH et la LH de H. niloticus exprimées dans l’hypophyse sont comme toutes les hormones 

gonadotropes (GTHs) des glycoprotéines hétérodimériques avec une sous unité α commune 

appelée hormone glycoprotéique α (GPα) et des sous unités  spécifiques (Acharjee et al., 

2015). L’analyse comparative de la structure des GTHs de H. niloticus dans le groupe des 

téléostéens montre que la sous unité GPα est constituée de trois α loop et les sous unités  de 

trois  loop avec un « seat-belt » en position C terminale. HnGPα conserve les dix cystéines 

qui seraient impliquées dans la formation de 5 ponts disulfures, 4 résidus proline et deux sites 

de N-glycosylation au niveau de l’α loop 2 (NITS) et l’α loop 3 (NHTD). Chez le poisson chat 

Heteropneustes fossilis, les sites de N-glycosylation sont situés au niveau de la loop 1 (NITS) 

et de la loop 2 (NHTD) (Acharjee et al., 2015). Huit cystéines sont seulement conservées dans 

la GPα de la myxine (Uchida et al., 2010). GPα et LH  de A. gigas décrit l’une par Faria et al., 

(2013) et l’autre par Sevilhano et al., (2017) sont respectivement identiques à HnGPα et HnLH  

identifiés dans cette étude. Ce résultat démontre à nouveau qu’il existe une grande proximité 

phylogénétique entre ces deux espèces d’Ostéoglossomorphes soulignée précédemment par 

certains auteurs (Betancur-R et al., 2017 ; Guo-Qing & Wilson, 1996 ; Hilton, 2001, 2003 ; 

Lavoué, 2016 ; Lavoué & Sullivan, 2004 ; Nelson, 1968, 1969) et cela vient compléter les 

quelques études qui ont rapporté des hypothèses phylogénétiques basées sur des données 

moléculaires (Kumazawa & Nishida, 2000). La présente étude a montré que HnGPα partage 
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une identité d’acides aminés comprise entre 61 et 82% avec certaines espèces 

d’Ostéoglossiformes, de Salmoniformes, de Perciformes et de Cypriniformes. GPα de A. gigas 

identique à HnGPα partage une identité d’acides aminés plus élevée (87 à 89,5%) avec les 

autres téléostéens (Anguilliformes et Ostartiophyses) et les Chondrostéens (Acipenseriformes) 

(Faria et al., 2013). 

La position des 12 cystéines et le seul site potentiel de N-glycosylation au niveau de la  loop 

1 (NXTX) de LH  observé chez la plupart des vertébrés (Bousfield & Dias, 2011 ; So et al., 

2005) est très bien conservé chez H. niloticus. Il a été démontré chez les poissons chats que la 

loop située entre les positions Cys10 et Cys11 du « seat-belt » de la LH  contient les sites de 

liaison du récepteur de cette hormone alors que la loop correspondant aux Cys11 et Cys12 de la 

LH  stimule l’activité du récepteur de la FSH (Vischer et al., 2004). 

Contrairement à la sous unité LH , la sous unité FSH  est conservée à 86% entre H. niloticus 

et l’espèce sœur A. gigas et diverge davantage avec les autres espèces d’Ostéoglossiformes, de 

Perciformes, de Salmoniformes et de Cypriniformes (entre 37% 69%). Chez A. gigas, l'identité 

la plus élevée, basée sur les séquences d'acides aminés, est de 61% chez les Anguilliformes 

pour la FSH  et de 76% chez les Cypriniformes pour LH  (Sevilhano et al., 2017). HnFSH  

conserve 12 cystéines parmi lesquelles les quatre premières sont situées dans la  loop 1 (Cys1 

à Cys4). Cys5 et Cys6 sont situées dans la  loop 2, Cys7 et Cys8 dans la  loop 3, Cys9 entre  

loop 3 et le « seat-belt loop » et Cys10 à Cys12 dans le « seat-belt loop ». Chez les Cypriniformes 

et les poissons chats comme H. fossilus, on observe une bonne conservation de la structure de 

la sous unité FSH  à la seule différence qu’on a une cystéine additionnelle entre le peptide 

signal et la  loop 1. La Cys2 chez les Perciformes et la Cys3 chez les Salmonidés sont absentes 

mais un résidu cystéine additionnel en position N-terminale comme chez les Cypriniformes et 

les poissons chats permet d’obtenir 12 cystéines au total. Chez le poisson zèbre, Cys10 et Cys11 

supposées être la loop déterminante du « seat-belt » du FSH  (Vischer et al., 2004) sont 

absentes et deux cystéines additionnelles existent en position N-terminale avant la  loop 1, 

permettant ainsi d’avoir un nombre total de 12 cystéines (So et al., 2005). Compte tenu de 

l’importance de la région « seat-belt » pour l’interaction avec les récepteurs et la formation 

d’hétérodimères, la variation de la structure des sous-unités de FSH  parmi les espèces de 

poissons peut entraîner des différences considérables quant à la nature des interactions des 

récepteurs et éventuellement quant à la stabilité de l’hétérodimère (Acharjee et al., 2015 ; 

Vischer et al., 2004). Alors que les tétrapodes, les Dipneustes (lungfish), les Chondrostéens 

(esturgeons), les Holocéphales (éléphant shark) disposent de deux sites probables de N-
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glycosylation au niveau de la  loop 1 de leur sous unité FSH , chez H. niloticus, on observe 

un seul site de N-glycosylation (NVSI) comme chez la plupart des poissons téléostéens. La 

glycosylation des GTHs est essentielle pour la bioactivité, la formation de liaisons disulfures, 

le taux de sécrétion, la persistance circulatoire et la transduction du signal (Ulloa-Aguirre et 

al., 1999). Chez l'homme, le site 1 de glycosylation a été associé à la transduction du signal, 

tandis que le site 2 est lié à la stabilité thermique, cette dernière ayant un effet plus important 

sur la formation de liaisons disulfures et la sécrétion d'hormones (Feng et al., 1995). La perte 

de la seconde N-glycosylation du FSH  de H. niloticus pourrait donc affecter les interactions 

avec les récepteurs (Bousfield & Dias, 2011 ; Ulloa-Aguirre et al., 1999). Ainsi, l’absence d’un 

deuxième site de glycosylation dans la FSH  de la plupart des poissons semble constituer un 

écart important par rapport au modèle vertébré hautement conservé et soulève l’hypothèse de 

l’incidence sur la demi-vie de la molécule et, par conséquent, sur sa non-détection chez certains 

poissons (Acharjee et al., 2015). 

 

Récepteurs à l’estradiol 

Plusieurs auteurs s’accordent sur l’existence de trois sous types distincts de récepteurs du 17 -

estradiol (ERs) chez les poissons avec des nomenclatures assez variées (Choi & Habibi, 2003 

; Hawkins et al., 2000 ; Hawkins & Thomas, 2004; Marlatt et al., 2008 ; Métivier et al., 2002 ; 

Nelson & Habibi, 2013 ; Nelson & Habibi, 2010 ; Norris & Lopez, 2011 ; Sabo-Attwood et al., 

2004). Ce sont les récepteurs alpha (ERα, ESR1, ER, ESR, ESRA, Era ou NR3A1), gamma ou 

béta 1 (ER , ESR2a, ER -I, ER a, ER 1) et béta ou béta 2 (ER , ESR2b, ER -II, ER b, ER 2 

ou NR3A2). 

Dans cette étude, nous avons identifié chez des femelles de H. niloticus en vitellogenèse le 

sous-type béta du récepteur à l’estradiol (ER ) dans le foie et les sous-types béta et gamma 

(ER  et ER ) dans l’ovaire. D’après les résultats obtenus dans cette étude, les trois sous-types 

d’ERs semblent être répartis différentiellement dans les tissus étudiés. Le sous-type alpha n’est 

présent dans aucun tissu, ER est exprimé dans l’ovaire et ER dans le foie et l’ovaire. Les 

investigations sur la signification fonctionnelle des différents sous-types d’ERs chez les 

poissons et autres vertébrés ont montré que des profils d’expression diffèrent suivant le sexe, 

le stade de la gamétogenèse, l’espèce et le type de tissus (Couse et al., 1997 ; Marlatt et al., 

2008 ; Nelson et al.,  2007) et que les sous-types d’ERs se lient à l’E2 avec différentes affinités 

(Genovese et al., 2014 ; Nelson & Habibi, 2013). Par exemple, chez Micropterus salmoides 
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(Sabo-Attwood et al., 2004). Les trois sous-types d’ERs ont été détectés dans le foie, l’ovaire 

et l’hypophyse de femelles en début de vitellogenèse avec des niveaux d’expression plus 

importants dans l’ovaire. Parmi les trois sous-types d’ERs de M. salmoides, ER  a le niveau 

d’expression le plus élevé dans l’ovaire et le foie. ER  est plus exprimé dans l’ovaire qu’ERα, 

alors que dans le foie on observe l’inverse. De nombreux travaux ont été consacrés à l’étude 

de la régulation des ERs dans le foie (Nelson & Habibi, 2013), car c’est dans ce tissu que la 

Vtg, précurseur des protéines du jaune de l’œuf, est principalement exprimée (Dominguez et 

al., 2012 ; Hara et al., 2016 ; Prat et al., 1998). La forte expression des ER  et ER  dans l’ovaire 

de certaines espèces suggère que ces deux sous-types jouent un rôle plus prononcé dans la 

régulation des gènes dans cet organe (Sabo-Attwood et al., 2004) à travers l’expression et la 

stimulation de la synthèse de la Vtg chez certains poissons (Kong et al., 2014 ; Wang et al., 

2005 ; Wang et al., 2010). 

Deux types de récepteurs apparentés aux récepteurs à l’estradiol (ERRα et ERR ) ont 

également été identifiés dans le foie et l’ovaire de H. niloticus. Les ERRs sont des récepteurs 

orphelins pour lesquels aucun ligand endogène n'a encore été identifié et ces récepteurs n'ont 

donc pas reçu autant d'attention que certains récepteurs endocriniens (Audet-Walsh & Giguère, 

2015 ; Giguère, 1999). Chez H. niloticus, les ERRs présentent une homologie significative 

avec les ERs, 68 à 70% d’identité en acides aminés au niveau du noyau du DBD. Cependant, 

ces ERRs ne se lient pas à des œstrogènes mais plutôt à des séquences d’hexanucléotides sous 

forme de monomères ou à des éléments composites sous forme de dimères (Giguère, 1999). 

De ce fait, les ERRs ne participent pas directement aux voies de signalisation classiques des 

œstrogènes ni aux processus biologiques (Audet-Walsh & Giguère, 2015). 

Les deux sous-types d’ERs de H. niloticus contiennent cinq domaines comme la plupart des 

récepteurs nucléaires (Aranda & Pascual, 2001 ; Nelson & Habibi, 2013 ; Sabo-Attwood et al., 

2004). La région N-terminale (A/B) contient la première fonction d'activation (AF-1) et la forte 

variation observée entre HnER  et HnER  (58 à 68%) et entre HnER _X3 et les autres HnER  

contribue à une grande spécificité des récepteurs (Aranda & Pascual, 2001). Le noyau des DBD 

comprend 66 acides aminés et est de loin le domaine le plus conservé entre HnERs (89%) et 

HnERRs (>94%) comme chez la plupart des récepteurs nucléaires de différentes espèces 

(Aagaard et al., 2011). Il a été montré que chez M. salmoides (Sabo-Attwood et al., 2004) et 

Micropogonias undulatus (Hawkins et al., 2000), le noyau du DBD des formes  et  des ERs 

partagent près de 70% d’identité et que de ce fait la séquence protéique de ER  est 

probablement issue de la duplication des gènes de ER  (Hawkins et al., 2000 ; Hawkins & 
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Thomas, 2004). En plus du noyau du DBD, l’extension C-terminale (CTE), composée des 10 

à 30 premiers résidus suivant la séquence VGM totalement conservée du noyau du DBD, 

constitue un déterminant important de la liaison spécifique de l'ADN pour de nombreux 

récepteurs nucléaires (Aagaard et al., 2011). Contrairement au noyau du DBD, CTE est plus 

variable entre récepteurs nucléaires (Aagaard et al., 2011). 

Les acides aminés jugés essentiels pour la reconnaissance de l'estradiol chez la plupart des ERs 

de vertébrés (Sabo-Attwood et al., 2004) sont bien conservés au niveau de HnER _X1, 

HnER _X2, HnER _X3 et de HnER , contrairement à HnER _X4 qui ne possède que deux 

sites conservés. 

L’analyse des séquences d’acides aminés prédites révèle que les quatre formes de HnER  ont 

des domaines identiques et leur divergence ne se situe qu’au niveau du domaine A/B ou LBD. 

Il s’agit de quatre isoformes de HnER  issues d’un épissage alternatif du gène codant pour ces 

récepteurs œstrogéniques puisque chez l’homme, cinq isoformes d’ER  ont été identifiées et 

leur divergence se situe au niveau de l’extrémité C-terminale du LBD et du domaine F (Leung 

et al., 2006). Il a été démontré que l’isoforme ER 1 de l’homme qui a la plus longue séquence 

de LBD, contenant la totalité des hélices 11 et 12 où se trouve la seconde fonction d’activation 

AF-2 et quatre acides aminés impliqués dans la liaison avec E2, est la seule isoforme 

fonctionnelle en homodimère. Les autres isoformes ont l’extrémité C-terminale du LBD 

beaucoup plus courte à cause de la désorientation ou de l’absence des hélices 11 et 12. De ce 

fait, ils ne peuvent pas former des homodimères fonctionnels mais plutôt des hétérodimères 

avec l’isoforme ER 1 dans la mesure où une seule hélice 12 fonctionnelle du dimère est 

suffisante (Leung et al., 2006). Dans ces conditions, HnER _X1, HnER _X2, HnER _X3 et 

HnER , qui possèdent les hélices 11 et 12 avec tous les acides aminés impliqués dans la liaison 

avec E2, peuvent fonctionner en homodimères et HnER _X4 qui ne possède pas d’hélice 12 et 

une courte hélice 11 dépourvue des quatre acides aminés impliqués dans la liaison avec E2 ne 

peut que former des hétérodimères fonctionnels avec les autres HnER . La boite D qui est 

impliquée dans la dimérisation des récepteurs (Aranda & Pascual, 2001) est représentée par 

des peptides différents, PATNQ au niveau des isoformes HnER  et PANNQ au niveau de 

HnER , ce qui suggère que ces deux types de ERs ne pourraient former des hétérodimères 

fonctionnels sur l’ADN (Zechel et al., 1994).  
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Vitellogénines et leurs récepteurs 

Trois formes de Vtg identifiées chez de nombreuses espèces (Schilling et al., 2015 ; Williams 

et al., 2014 ; Yilmaz et al., 2015) sont réparties en deux catégories caractérisées l’une par la 

présence de la totalité des domaines, l’autre par l’absence d’un ou plusieurs domaines. Dans la 

première catégorie, les Vtg sont caractérisées par la présence du domaine phosvitine riche en 

sérines phosphorylées (Pv), d’une chaîne lourde de lipovitelline (LvI), d’une chaîne légère de 

lipovitelline (LvII), d’une composante ’-C et d’une région codante C-terminale (CT). Cette 

catégorie de Vtg présente deux variantes, la VtgA et la VtgB qui possèdent des masses 

moléculaires plus ou moins proches. Les Vtg appartenant à la seconde catégorie, les VtgC, sont 

dépourvues du domaine Pv (Hara et al., 2016 ; Hiramatsu et al., 2006 ; Yilmaz et al., 2015). 

Dans cette étude, quatre Vtg ont été identifiées chez H. niloticus. De nombreuses espèces de 

poissons possèdent plusieurs Vtg. Chez Larimichthys crocea (Gao et al,. 2019) et Danio rerio 

(Wang et al., 2005) par exemple, trois et sept Vtg ont été identifiées respectivement et le 

génome des poissons peut contenir jusqu’à 20 copies de gènes codant pour des vitellogénines 

comme c’est le cas chez Oncorhynchus mykiss (Trichet et al., 2000). HnVtg1, HnVtg2 et 

HnVtg4 possèdent un domaine Pv qui permet de les classer dans le groupe des Vtg A ou B 

alors que HnVtg3 correspond à une VtgC dépourvue des domaines Pv, ’-C et CT. Les 

alignements réalisés avec les variantes de Vtg A ou B d’autres espèces de poissons permettent 

de classer HnVtg1 et HnVtg2 parmi les VtgB. Les Vtg hépatiques de H. niloticus ont une 

identité en acides aminés élevée (>98%) et semblent être issues d’un épissage alternatif du gène 

codant pour cette protéine. Chez O. mykiss, les gènes codant pour différentes Vtg montrent 

98,7% de similarité (Trichet et al., 2000) alors que la VtgC de Morone saxatilis partage moins 

de 32% d’identité avec les formes A ou B (Williams et al., 2014). L’identification de transcrits 

de Vtg dans le foie et l’ovaire de H. niloticus révèle que chez cette espèce, les Vtg sont 

exprimées dans ces deux organes. La Vtg est principalement exprimée dans le foie, mais son 

expression a été également observée dans l’ovaire de certaines espèces de poissons telles que 

Danio rerio (Wang et al., 2005), Tanichthys albonubes (Wang et al., 2010) et Rhodeus uyekii 

(Kong et al., 2014). La Vtg ovarienne comme la plupart des Vtg exprimées dans les organes 

ou tissus non hépatiques représente moins de 10% du niveau d’expression de la Vtg hépatique 

(Wang et al., 2005). 

Les transcrits N-ter1, N-ter2 et C-ter caractéristiques de HnVtg1 et HnVtg2 n’ont pas permis 

d’obtenir les séquences définitives de ces protéines en raison de l’incertitude sur le nombre 

exact de sérines à retenir pour le domaine Pv. Les 19 et 12 sérines en fin de séquence 
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respectivement de N-ter1 et N-ter2 ainsi que les 20 sérines en début de séquence du C-ter sont 

toutes issues du même codon AGC alors que cet acide aminé est codé par cinq autres codons 

(TCT, TCC, TCA, TCG et AGT). Trinity n’a donc pas été capable de relier les N-ter et le C-

ter. Toutefois, l’alignement avec la Vtg de S. formosus, un autre Ostéoglossiformes, montre 

que l’incertitude existe sur le nombre de sérines du domaine Pv, mais que cette incertitude est 

faible et correspond sans doute à une incertitude de 1 ou 2 résidus sérines, sachant qu’il peut 

s’agir de sérines manquantes ou surnuméraires, les transcrits étant peut-être chevauchants. Cela 

veut dire qu’à quelques sérines près, les séquences de HnVtg1 et HnVtg2 sont complètes. 

Autrement dit, soit il manque quelques sérines pour connecter les 2 N-ter avec le C-ter, ou bien 

les N-ter et le C-ter se chevauchent. Mais comme il a été dit précédemment, les sérines du 

domaine Pv des Vtg d’Heterotis sont codées par un codon unique qui rend l’assemblage 

complexe. 

L’analyse MS/MS a permis de détecter la présence de Vtg dans le sang et le mucus de femelles 

de H. niloticus en vitellogenèse. Chez de nombreuses espèces, des méthodes immuno 

enzymatiques (ELISA) ont été utilisées pour détecter la présence de Vtg plasmatique (Bulukin 

et al., 2007 ; Chu-Koo et al., 2009 ; Ndiaye et al., 2006 ; Nuñez-Rodriguez et al., 1989 ; Nunez 

Rodriguez et al., 1997 ; Roy et al., 2004) et de Vtg dans le mucus (Arukwe & Røe, 2008 ; 

Genovese et al., 2014 ; Meucci & Arukwe, 2005 ; Moncaut et al., 2003). A travers l’approche 

protéomique réalisée dans cette étude, les deux sexes ont pu être différenciés chez H. niloticus 

qui est une espèce dépourvue de dimorphisme sexuel. En l'absence d’observation directe de 

tissu gonadique, un test de sexage similaire a été réalisé sur des individus de Epinephelus 

lanceolatus à partir de prélèvements sanguins (Om et al., 2013). L’absence de détection de la 

Vtg dans le sang et le mucus des males de H. niloticus montre que les poissons échantillonnés 

ne sont pas soumis à une perturbation endocrinienne due aux substances mimétiques des 

œstrogènes naturels, appelés xénoestrogènes contenus dans certains aliments distribués à la 

plupart des poissons d’élevage (Pelissero & Sumpter, 1992 ; Pelissero et al., 1989) ou dans le 

milieu aquatique (Arukwe & Røe, 2008; Dugué et al., 2008 ; Genovese et al., 2014 ; Le Menn, 

1979). 

S’agissant de la communication chimique, il convient de noter que plusieurs types de signaux 

sont impliqués dans le comportement social des poissons. De nombreux poissons utilisent des 

phéromones sexuelles pour attirer les membres du sexe opposé ou pour susciter un 

comportement de fraie (Chung-Davidson et al., 2011 ; Stacey, 2003). Le test de diffusion des 

protéines du mucus de H. niloticus a montré que la Vtg ou ses produits de clivage ne sont pas 
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détectés dans l’eau. Par conséquent, la Vtg du mucus des femelles de H. niloticus ne peut donc 

pas constituer un signal chimique pour les individus mâles. Chez de nombreuses espèces de 

poissons, l’urine est un vecteur de phéromones sexuelles dérivées de stéroïdes (Huertas et al., 

2014). Par exemple, l'urine de la truite arc-en-ciel (O. mykiss) femelle mature attire les mâles 

matures (Yambe et al., 2006) et stimule chez ceux-ci la libération de LH et la stéroïdogenèse 

(Scott et al., 1994). Cette approche n’a pas encore été testé chez H. niloticus.  

 

Concernant les récepteurs de Vtg, deux types de transcrits de récepteur de la Vtg qui semblent 

être issus de l’épissage alternatif  du domaine O-glycosylé (Chen et al., 2016) ont été identifiés 

chez H. niloticus. Il s’agit des formes LR8 avec 8 LBR dans la LBD (Sappington & Raikhel, 

1998) qui ont été longtemps considérée comme la seule VLDLR capable de se lier aux Vtg de 

certaines espèces ovipares (Reading et al., 2014). LR8+ avec le domaine O-glycosylé et LR8- 

privé de ce domaine ont été détectés respectivement dans l’ovaire et l’hypophyse de H. 

niloticus. Ces deux formes de LR8 ont également été identifiées chez des poissons téléostéens 

tels que O. mykiss (Prat et al., 1998) et Oncorhynchus clarki (Mizuta et al., 2013), cependant 

LR8- est exprimé principalement dans l’ovaire de ces espèces alors que LR8+ est exprimé aussi 

bien dans l’ovaire que dans les tissus non ovariens comme le cerveau, l’intestin et les branchies. 

La détection de LR8- dans un tissu non ovarien (hypophyse de H. niloticus) mérite d’être 

approfondie. Depuis quelques années, un nouveau VLDLR appelé LRP13 ou LR13+1 a été 

identifié non chez H. niloticus, mais chez plusieurs espèces de téléostéens comme M. saxatilis, 

Morone americana (Reading et al., 2014), Cynoglossus semilaevis, Oryzias latipes (Wang et 

al., 2017) et O. clarki (Mushirobira et al., 2015) avec 13 LBR dans le LBD au niveau de 

l’extrémité N-terminale et un LBR dans le LBD au niveau de l’extrémité C-terminale 

(Hiramatsu et al., 2013). Certaines espèces de poisson peuvent posséder jusqu’à quatre formes 

de VLDLR comme c’est le cas chez M. Americana (Reading et al., 2011). Dans le cerveau, les 

VLDLR jouent un rôle dans la transmission du signal extracellulaire, les processus de 

signalisation intracellulaire et le développement du système nerveux central (Trommsdorff et 

al., 1999). 

Les LR8 sont conservés au niveau structural chez de nombreuses espèces (Dominguez et al., 

2012 ; A. Li et al., 2003 ; Pousis et al., 2012 ; Prat et al., 1998) y compris H. niloticus qui 

partage plus de 84% d’identité en acides aminés avec des espèces d’Ostéoglossiformes, de 

Salmoniformes, de Perciformes et de Cypriniformes. Les précurseurs de HnVLDLR ont un 

peptide signal suivi de huit ou sept domaines respectivement pour la forme LR8+ et LR8-. Le 
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LBD, qui contrôle les interactions entre le récepteur et le domaine Lv de la Vtg (Hiramatsu et 

al., 2001), est composé de huit LBR de 40 acides aminés environ chacun riche de six cystéines 

(Li et al., 2003 ; Luo et al., 2013) et de résidus chargés négativement à sa surface qui 

contiennent la signature EDE dans la LBR3 et SDE dans les autres LBR bien conservés entre 

les espèces (Agulleiro et al., 2007). Trois LBR (LBR1 à LBR3) sont essentiellement impliqués 

dans la liaison de la Vtg au récepteur (Li et al., 2003). Chez le poulet (Bajari et al., 1998), le 

tripeptide EDE du LBR3 avec sa densité de charge négative plus élevée que le tripeptide SDE 

des autres LBR semble être déterminant pour la liaison de la Vtg au récepteur alors que chez 

O. niloticus (Li et al., 2003) son rôle dans la formation de cage de calcium semble plus 

probable. Les cystéines des trois domaines précurseurs du facteur de croissance épidermique 

(EGF) sont également bien conservées entre les espèces. Le domaine prédit pour former une 

structure à hélices béta (Agulleiro et al., 2007) entre EGF2 et EGF3 est composé de cinq 

séquences de quatre acides aminés de type YWS(V)D et FWA(T)D bien conservées entre les 

espèces. Enfin, la séquence FDNPVY hautement conservée du domaine cytoplasmique, 

potentiellement impliquée dans l’internalisation du récepteur après la liaison du ligand 

(Agulleiro et al., 2007) est aussi présent dans HnVLDLR. 

 

CONCLUSION/PERSPECTIVES 

A travers cette étude, des données moléculaires relatives à la vitellogenèse et sa régulation ont 

été obtenues pour la première fois chez l’Ostéoglossiformes africain, Heterotis niloticus. Les 

séquences nucléotidiques et les séquences protéiques déduites de la prolactine et son récepteur, 

des gonadotropines (FSH et LH) et leurs récepteurs, les récepteurs béta et gamma à l’estradiol 

et les vitellogénines et leurs récepteurs ont été identifiées. Aucun ERα n’a été identifié et les 

séquences définitives de deux Vtg hépatiques et la Vtg ovarienne sont à déterminer par des 

analyses complémentaires. Il a été possible de différencier les sexes chez cette espèce par la 

détection en spectrométrie de masse de la Vtg dans le mucus et le sang. Cette étude peut être 

considérée comme une étape nécessaire à la caractérisation fonctionnelle des molécules 

identifiées. Elle permet aussi d’envisager des études de comportement reproducteur à partir 

d’individus sexés pour une meilleure maîtrise de la reproduction et de l’élevage de cette espèce.  

Les analyses en MS et en ELISA étant quantitatives, il est urgent d’établir une relation entre la 

concentration en Vtg du mucus et le stade de maturité des femelles (Baumann et al., 2013 ; 

Chatakondi & Kelly, 2013) pour mettre en œuvre des applications multiples en pisciculture en 
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conditions non invasives, ce qui permettra de préserver le bien-être des poissons d’élevage et 

de produire ainsi un poisson de qualité relativement épargné du stress. 

Sur un plan pratique, la connaissance des séquences primaires des hormones hypophysaires 

permettra de réaliser avec des peptides de synthèse pour induire la gamétogenèse afin d’être en 

mesure de piloter la production d’alevins en continu sur l’ensemble de l’année (Bry et al., 1978 

; Mehdi & Ehsan, 2013 ; Mylonas et al., 2010), ce qui est un paramètre important pour assurer 

une production régulière de poissons commercialisables. 

Par ailleurs, la connaissance des neurohormones hypophysaires de H. niloticus permettra chez 

cette espèce lors d’expérimentations in vivo qu’il reste à entreprendre, d’être en mesure de 

suivre les niveaux circulants avec des outils quantitatifs spécifiques tels que l’ELISA ou la 

spectrométrie de masse. Dans un avenir proche, il faudra chercher à caractériser l’ensemble du 

neuropeptidome de cette espèce et d’une façon générale l’ensemble du peptidome régulateur 

pour faciliter l’interprétation des études physiologiques qui permettront de totalement maitriser 

l’élevage d’un poisson de grande qualité organoleptique, possédant une croissance élevée et 

omnivore à tendance phytophage. Comme il a été dit précédemment, un travail important reste 

à réaliser pour parfaitement maitriser la reproduction, mais aussi pour formuler un aliment 

adapté au besoin nutritionnel de cette espèce tout en n’altérant pas la qualité de la chair. 

L’utilisation d’outils moléculaires pourrait faciliter la formulation d’aliments adaptés aux 

différentes phases d’élevage (Leduc et al., 2018) et la sélection de reproducteurs performants 

(Hallerman, 2006) pour le développement d’une pisciculture durable respectueuse de 

l’environnement. 
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4 Proximité phylogénétique de A. gigas et H. 

niloticus basée sur les aspects moléculaires de la 

vitellogenèse et sa régulation 

 

4.1 Les séquences utilisées 

Les séquences de H. niloticus utilisées ici sont décrites dans l’article en cours de publication 

intitulé « Identification et caractérisation structurale des acteurs impliqués dans la vitellogenèse 

et sa régulation chez l’Osteoglossiforme d’intérêt aquacole, Heterotis niloticus (Cuvier, 

1829) » de la présente thèse.  

Chez A. gigas, la sous unité alpha commune à la FSH et la LH (Gpα) (Faria et al., 2013) et leur 

sous unités spécifique béta, FSH  et LH  (Sevilhano et al., 2017) ont déjà été caractérisées et 

les séquences protéiques sont accessibles sur le site de NCBI, respectivement avec les codes 

AIG51239, AIA09918 et AJO68014. Les analyses in silico, telles que décrites dans le chapitre 

Matériel et Méthodes, ont permis d’identifier et de caractériser à partir des transcriptomes de 

foie, d’ovaire et d’hypophyse de A. gigas, d’autres molécules impliquées dans la vitellogenèse 

de cette espèce.  

Les séquences protéiques déduites des séquences nucléotidiques de A. gigas et H. niloticus ont 

été alignées avec CLC Sequence viewer et les arbres phylogénétiques incluant d’autres espèces 

de poissons ont été réalisés sous Mega 7. 

 

 

 

 



219 

 

4.2 Identification des acteurs moléculaires chez A. gigas et 

comparaison avec H. niloticus 

 

4.2.1 Les vitellogénines et leur récepteur 

Les analyses in silico des transcriptomes de foie et d’ovaire de A. gigas n’ont pas permis 

d’identifier les séquences des Vtg et leur récepteur contrairement à H. niloticus où trois Vtg 

hépatiques, une Vtg ovarienne partielle et deux VLDLR (ovarien et hypophysaire) ont été 

identifiés et caractérisés. Il n’a donc pas été possible de comparer ces deux espèces sur la base 

des séquences protéiques déduites de ces molécules. 

 

4.2.2 Récepteurs du 17 -estradiol 

L’analyse in silico a permis d’identifier chez A. gigas les transcrits de deux ER , AgER _X1 

de 1677 paires de bases dans le foie et AgER _X2 de 1047 paires de bases dans l’ovaire codant 

pour des séquences protéiques respectives de 559 et 349 acides aminés (Figure 43). Chez H. 

niloticus quatre formes d’ER  (HnER _X1, HnER _X2, HnER _X3 et HnER _X) et un ER  

ont été identifiés. Le sous-type ERα n’a pas été identifié chez les deux espèces, le sous-type 

ER  et les récepteurs apparentés aux récepteurs d'œstrogènes (Annexe 7) identifiés chez H. 

niloticus n’ont pas été identifiés chez A. gigas.  

AgER _X1 et AgER _X2 sont composés de cinq domaines comme les ERs de H. niloticus et 

la plupart des récepteurs nucléaires. Il s’agit du domaine N-terminal (A/B), le domaine de 

liaison à l'ADN (DBD), la séquence flanquante D, le domaine de liaison au ligand (LBD) et la 

région C-terminale F. 
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Figure 43 : Séquences nucléotidiques et séquences protéiques déduites des récepteurs 
œstrogéniques béta (ER _X1 et ER _X2) de A. gigas (Ag). Le codon d’initiation et le codon 
stop sont en gras. La région A/B en position N-terminale suivie du domaine de liaison à l’ADN 
(DBD) situé dans les encadrés et contenant la boite P (double soulignement) et la boite D 
(soulignement simple). Le domaine de liaison au ligand (LBD) (soulignement simple) est suivi 
du domaine F en position C terminale. Les acides aminés impliqués dans la liaison avec 
l’estradiol sont entourés. 

  

ER _X1 

       1 M  A  S  S  P  G  S  D  L  P  L  L  Q  F  Q  E  V  G  S  S  K  T  G  D  C  S  T  P  G  P  L  P  G  V  Y   

       1 ATGGCTAGTTCCCCAGGAAGTGACCTGCCACTTTTGCAGTTCCAGGAAGTGGGCTCCAGCAAGACAGGGGACTGCAGCACCCCAGGACCCCTCCCTGGTGTTTAT 

      36 A  G  P  V  P  G  L  A  M  D  S  R  A  V  C  I  P  S  P  Y  A  D  S  S  N  D  Y  A  T  L  S  F  Y  N  P   

     106 GCTGGACCCGTACCAGGTCTGGCCATGGACAGCCGGGCAGTGTGTATCCCCTCACCCTATGCGGACAGCAGCAATGACTATGCTACTCTCAGCTTCTACAACCCT 

      71 S  V  L  G  Y  P  G  S  S  V  S  D  S  P  S  V  R  P  P  L  S  P  A  I  Y  W  S  P  H  G  H  P  G  Q  L   

     211 TCCGTGCTGGGCTACCCGGGCTCCTCTGTCTCTGACAGCCCCTCTGTACGGCCACCCCTAAGCCCTGCTATTTACTGGTCACCACATGGCCATCCTGGCCAGTTG 

     106 P  P  L  T  L  H  C  Q  Q  P  L  V  Y  S  E  P  P  R  T  P  W  V  E  P  K  V  Q  D  H  A  L  V  E  S  S   

     316 CCCCCACTCACCCTGCACTGTCAGCAGCCCCTGGTGTACAGTGAGCCCCCGAGGACCCCATGGGTGGAGCCCAAGGTCCAGGACCACGCCCTGGTTGAGAGCAGT 

     141 K  L  V  G  R  R  P  L  E  G  D  E  A  L  S  S  S  A  A  C  L  T  A  K  G  D  M  H  F  C  A  V  C  H  D   

     421 AAACTGGTGGGACGACGGCCGCTGGAAGGAGACGAGGCACTCAGTTCTTCTGCAGCCTGCTTAACAGCGAAGGGCGATATGCATTTCTGCGCCGTCTGCCACGAC 

     176 Y  A  S  G  Y  H  Y  G  V  W  S  C  E  G  C  K  A  F  F  K  R  S  I  Q  G  H  N  D  Y  I  C  P  A  T  N   

     526 TACGCCTCGGGCTATCACTATGGCGTCTGGTCCTGTGAGGGCTGCAAGGCCTTCTTTAAGAGGAGCATCCAAGGCCACAATGACTACATCTGCCCAGCGACCAAC 

     211 Q  C  T  I  D  K  N  R  R  K  S  C  Q  A  C  R  L  R  K  C  Y  E  V  G  M  M  K  C  G  V  R  R  E  R  C   

     631 CAGTGCACCATCGACAAAAACCGCCGCAAAAGCTGCCAGGCCTGCCGCCTGCGGAAGTGCTACGAAGTGGGCATGATGAAGTGCGGAGTGAGACGTGAGCGCTGT 

     246 S  Y  R  G  V  R  H  R  R  V  P  Q  I  R  E  V  V  L  G  P  G  S  R  T  Q  R  R  L  E  S  N  L  P  P  M   

     736 AGCTACCGTGGGGTGCGACACCGGCGTGTACCACAGATCCGGGAAGTGGTGTTGGGACCAGGCTCCAGGACCCAGAGAAGACTGGAGAGCAACCTGCCCCCTATG 

     281 K  N  F  Q  P  L  S  L  T  P  E  Q  L  V  L  R  I  M  E  A  E  P  P  E  I  Y  L  M  K  D  M  K  K  P  F   

     841 AAGAACTTCCAGCCCCTGTCGCTGACCCCCGAACAGCTGGTCTTGCGCATAATGGAGGCAGAGCCCCCGGAGATCTACTTGATGAAGGACATGAAGAAGCCGTTC 

     316 T  E  S  S  M  M  M  S  L  T  N  L  A  D  K  E  L  V  L  M  I  S  W  A  K  K  I  P  G  F  V  E  L  S  L   

     946 ACTGAGAGCAGTATGATGATGTCTCTCACTAACCTGGCTGACAAGGAGCTGGTCCTCATGATCAGCTGGGCCAAGAAGATCCCGGGGTTCGTCGAGCTCAGCCTG 

     351 S  D  Q  V  H  L  L  E  C  C  W  L  E  V  L  M  L  G  L  M  W  R  S  V  D  H  P  G  K  L  I  F  S  P  D   

    1051 TCAGATCAGGTGCACCTGCTGGAGTGCTGCTGGCTGGAGGTGCTGATGCTGGGCCTGATGTGGAGGTCCGTCGACCACCCCGGGAAGCTCATCTTCTCCCCCGAC 

     386 L  K  L  N  R  D  E  G  N  C  V  E  G  I  M  E  I  F  D  M  L  L  A  A  T  A  R  F  R  E  L  K  L  Q  R   

    1156 CTTAAGCTCAATAGGGATGAAGGCAACTGCGTGGAGGGGATCATGGAGATCTTTGACATGTTGCTGGCGGCCACCGCCCGATTCCGCGAGCTGAAGCTGCAGAGG 

     421 E  E  Y  V  C  L  K  A  L  I  L  L  N  S  N  M  C  V  S  S  P  E  T  P  E  E  L  E  S  R  A  K  L  L  R   

    1261 GAAGAGTACGTCTGCCTCAAGGCGCTGATCCTGCTCAACTCCAACATGTGCGTGAGCTCCCCGGAAACGCCCGAGGAGCTGGAGAGCCGTGCCAAGCTGCTGCGG 

     456 L  L  D  A  V  T  D  A  L  V  W  A  I  S  R  K  G  L  T  F  Q  Q  Q  S  A  R  L  A  H  L  L  L  L  L  S   

    1366 CTGCTGGACGCCGTGACGGACGCGCTGGTGTGGGCTATCTCCAGGAAGGGCCTCACCTTCCAGCAACAGTCCGCTCGCCTCGCTCATCTGCTGCTGCTGCTGTCA 

     491 H  I  R  H  L  S  N  K  G  M  E  H  L  S  N  M  K  M  K  N  V  V  P  L  Y  D  L  L  L  E  M  L  D  A  N   

    1471 CACATCCGCCATCTCAGTAACAAGGGAATGGAGCACCTGTCCAACATGAAGATGAAGAACGTGGTGCCGCTGTACGACCTGCTCCTGGAGATGCTGGATGCAAAC 

     526 T  M  H  S  T  R  V  H  R  C  P  P  P  R  E  A  S  P  Q  E  P  S  P  H  H  T  M  E  N  K  S  L  Q  Q  * 

    1576 ACCATGCACAGCACCCGTGTGCATCGCTGCCCCCCACCACGGGAAGCCAGTCCCCAGGAGCCTTCGCCCCATCACACAATGGAAAACAAGTCCCTGCAGCAGTAG 

ER _X2 
       1 M  A  S  S  P  G  S  D  L  P  L  L  Q  F  Q  E  V  G  S  S  K  T  G  D  C  S  T  P  G  P  L  P  G  V  Y   

       1 ATGGCTAGTTCCCCAGGAAGTGACCTGCCACTTTTGCAGTTCCAGGAAGTGGGCTCCAGCAAGACAGGGGACTGCAGCACCCCAGGACCCCTCCCTGGTGTTTAT 

      36 A  G  P  V  P  G  L  A  M  D  S  R  A  V  C  I  P  S  P  Y  A  D  S  S  N  D  Y  A  T  L  S  F  Y  N  P   

     106 GCTGGACCCGTACCAGGTCTGGCCATGGACAGCCGGGCAGTGTGTATCCCCTCACCCTATGCGGACAGCAGCAATGACTATGCTACTCTCAGCTTCTACAACCCT 

      71 S  V  L  G  Y  P  G  S  S  V  S  D  S  P  S  V  R  P  P  L  S  P  A  I  Y  W  S  P  H  G  H  P  G  Q  L   

     211 TCCGTGCTGGGCTACCCGGGCTCCTCTGTCTCTGACAGCCCCTCTGTACGGCCACCCCTAAGCCCTGCTATTTACTGGTCACCACATGGCCATCCTGGCCAGTTG 

     106 P  P  L  T  L  H  C  Q  Q  P  L  V  Y  S  E  P  P  R  T  P  W  V  E  P  K  V  Q  D  H  A  L  V  E  S  S   

     316 CCCCCACTCACCCTGCACTGTCAGCAGCCCCTGGTGTACAGTGAGCCCCCGAGGACCCCATGGGTGGAGCCCAAGGTCCAGGACCACGCCCTGGTTGAGAGCAGT 

     141 K  L  V  G  R  R  P  L  E  G  D  E  A  L  S  S  S  A  A  C  L  T  A  K  G  D  M  H  F  C  A  V  C  H  D   

     421 AAACTGGTGGGACGACGGCCGCTGGAAGGAGACGAGGCACTCAGTTCTTCTGCAGCCTGCTTAACAGCGAAGGGCGATATGCATTTCTGCGCCGTCTGCCACGAC 

     176 Y  A  S  G  Y  H  Y  G  V  W  S  C  E  G  C  K  A  F  F  K  R  S  I  Q  G  H  N  D  Y  I  C  P  A  T  N   

     526 TACGCCTCGGGCTATCACTATGGCGTCTGGTCCTGTGAGGGCTGCAAGGCCTTCTTTAAGAGGAGCATCCAAGGCCACAATGACTACATCTGCCCAGCGACCAAC 

     211 Q  C  T  I  D  K  N  R  R  K  S  C  Q  A  C  R  L  R  K  C  Y  E  V  G  M  M  K  C  G  V  R  R  E  R  C   

     631 CAGTGCACCATCGACAAAAACCGCCGCAAAAGCTGCCAGGCCTGCCGCCTGCGGAAGTGCTACGAAGTGGGCATGATGAAGTGCGGAGTGAGACGTGAGCGCTGT 

     246 S  Y  R  G  V  R  H  R  R  V  P  Q  I  R  E  V  V  L  G  P  G  S  R  T  Q  R  R  L  E  S  N  L  P  P  M   

     736 AGCTACCGTGGGGTGCGACACCGGCGTGTACCACAGATCCGGGAAGTGGTGTTGGGACCAGGCTCCAGGACCCAGAGAAGACTGGAGAGCAACCTGCCCCCTATG 

     281 K  N  F  Q  P  L  S  L  T  P  E  Q  L  V  L  R  I  M  E  A  E  P  P  E  I  Y  L  M  K  D  M  K  K  P  F   

     841 AAGAACTTCCAGCCCCTGTCGCTGACCCCCGAACAGCTGGTCTTGCGCATAATGGAGGCAGAGCCCCCGGAGATCTACTTGATGAAGGACATGAAGAAGCCGTTC 

     316 T  E  S  S  M  M  M  S  L  T  N  L  A  D  K  E  L  V  L  M  I  S  W  A  K  K  I  P  G  N  S  T  H  V  * 

     946 ACTGAGAGCAGTATGATGATGTCTCTCACTAACCTGGCTGACAAGGAGCTGGTCCTCATGATCAGCTGGGCCAAGAAGATCCCGGGTAACTCCACACATGTGTAA 
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Les deux formes de AgER  ont les domaines A/B, DBD et D identiques, le LBD et le domaine 

F étant variables (Figure 44a). Il s’agit de deux isoformes dues à un épissage alternatif du gène 

codant pour ces récepteurs œstrogéniques dans les mêmes conditions que les quatre isoformes 

ER  de H. niloticus. 

La comparaison des HnER _X1 et AgER _X1 (Figure 44b) montre une identité en acides 

aminés de 92,49% avec un DBD conservé contenant la boite P (EGCKA) intervenant dans la 

reconnaissance de l’ADN et la boite D (PATNQ) impliquée dans la dimérisation des récepteurs 

(Aranda & Pascual, 2001). Leurs LBD partagent 97,89% d’identité alors que les autres 

domaines sont les plus variables. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 44 : Alignement des séquences protéiques déduites des deux récepteurs œstrogéniques 
béta de A. gigas (AgER _X1 et AgER _X2) (a) et comparaison de AgER _X1 avec 
HnER _X1 de H. niloticus (b). Le domaine de liaison à l’ADN (DBD) est situé dans les 
encadrés. Les acides aminés impliqués dans la liaison avec le 17 -estradiol sont indiqués par 
des triangles noirs. Les domaines peu conservés sont en gris. 

 

 

 

(a) 

(b) 
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Comme HnER _X1, HnER _X2, HnER _X3 et HnER , les six acides aminés impliqués dans 

la liaison avec l’E2 (Sabo-Attwood et al., 2004) sont présents au niveau de AgER _X1 (Glu331, 

Arg372, Gly499, His502, Leu503 et Met506) alors que AgER _X2 et HnER _X4 ne conservent 

respectivement qu’un seul (Glu331 et deux (Glu330), Arg371) de ces acides aminés. Le LBD de 

AgER _X2 est très réduit et ne contient que deux hélices α alors que AgER _X1 contient la 

totalité des 12 hélices α (Figure 45). L’absence de l’hélice 12, contenant la deuxième fonction 

d’activation (AF-2), au niveau du LBD de AgER _X2 comme c’est le cas de HnER _X4, ne 

favorise pas la formation d’homodimères fonctionnels mais plutôt des hétérodimères avec 

AgER _X1 (Leung et al., 2006). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 45 : Structure en hélice α (H) des LBD des récepteurs œstrogéniques beta de A. gigas 
obtenue avec I-TASSER (https://zhanglab.ccmb.med.umich.edu/I-TASSER/). Le LBD de 
AgER _X1 (a) possède 12 hélices α (H1 à H12) alors que le LBD de AgER _X2 (b) n’a que 
trois hélices α (H1 à H3). 
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H1 

H2 

H3 
H4 

H1' 

H1''  

4.2.3 La Prolactine et son récepteur 

La prolactine exprimée par l’adénohypophyse de A. gigas (AgPRL) a été identifiée grâce à un 

transcrit de 633 paires de bases codant pour 211 acides aminés (Figure 46a).  

Le précurseur protéique de AgPRL possède un peptide signal de 24 acides aminés (Met1 - 

Ser24), quatre hélices α majeures représentant environ 57% de l’ensemble de la protéine : hélice 

1 (Ile27 - His57), hélice 2 (Glu91 - Pro117), hélice 3 (Asn124 - Ile152) et hélice 4 (Lys171 - Val203) 

et deux courtes hélices α entre l’hélice 1 et l’hélice 2 : hélice 1' (Gly62 - Met64) et hélice 1" 

(Asp84 - Arg88) (Figure 46a). La structure tertiaire de AgPRL (Figure 46b) réalisée sous I-

TASSER (https://zhanglab.ccmb.med.umich.edu/I-TASSER/) montre que les quatre hélices 

majeures forment deux paires antiparallèles, hélice 1 / hélice 4 et hélice 2 / hélice 3. La AgPRL 

mature contient quatre cystéines dont une entre l’hélice 1' et l’hélice 1" (Cys72), deux dans 

l’hélice 4 (Cys184 et Cys201) et une en fin de séquence (Cys211). HnPRL et AgPRL partagent 

53,3% d’identité en acides aminés (Figure 46c). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
 

 

 

 

       1 M  T  W  P  S  W  G  G  T  F  R  L  T  V  A  A  L  L  C  V  S  L  R  S  H  T  I  G  I  N  D  L  L  D  R   

       1 ATGACTTGGCCGTCCTGGGGAGGAACATTCCGGCTGACAGTTGCAGCACTTTTGTGTGTCTCACTGCGCTCCCACACCATTGGTATCAACGACCTGCTCGACAGG 

      36 A  S  Q  L  S  D  R  L  H  S  L  S  A  S  L  T  N  D  L  D  S  H  L  P  P  M  G  R  M  M  M  P  R  P  S   

     106 GCATCTCAGCTTTCCGACCGGCTCCACTCGCTGAGTGCATCACTCACCAATGACCTGGACTCACATTTGCCTCCCATGGGCCGCATGATGATGCCCCGACCATCA 

      71 M  C  H  T  S  S  L  Q  T  P  S  D  K  D  Q  A  L  R  V  P  E  P  E  L  L  S  L  I  R  S  L  L  L  S  W   

     211 ATGTGCCACACCTCCTCCCTCCAGACCCCCAGTGACAAGGACCAAGCGCTCAGAGTGCCTGAACCTGAGCTGCTCTCCCTCATCCGCTCTCTTCTCCTTTCCTGG 

     106 N  E  P  L  V  L  L  S  L  E  A  P  T  L  P  H  P  S  N  S  A  I  Y  S  K  T  K  E  L  Q  D  N  T  Q  N   

     316 AATGAGCCCCTAGTCCTGCTCTCCCTAGAGGCGCCCACTTTGCCTCATCCGTCCAACAGTGCCATCTACAGCAAGACAAAGGAGCTGCAAGACAACACACAAAAC 

     141 L  N  V  G  L  D  R  L  V  H  K  I  G  S  K  S  P  T  F  L  P  F  K  G  Q  S  P  G  N  D  K  I  S  R  L   

     421 CTGAATGTGGGCCTGGATAGACTGGTGCACAAGATTGGATCCAAGTCGCCCACCTTTCTCCCCTTCAAAGGACAAAGCCCCGGCAACGACAAGATCTCACGCCTC 

     176 T  Y  F  Y  F  L  L  S  C  F  R  R  D  S  H  K  I  D  S  F  L  K  V  L  R  C  K  V  A  K  M  W  P  E  M   

     526 ACCTACTTCTACTTCCTGCTGTCCTGCTTCCGAAGAGACTCGCACAAAATCGACAGCTTCCTCAAGGTGCTTCGCTGCAAGGTGGCCAAGATGTGGCCAGAGATG 

     211 C  * 

     631 TGCTGA 

(a) 

(c) 

Figure 46 : Séquence nucléotidique et séquence protéique déduite (a) de la 
prolactine de A. gigas (AgPRL), structure tertiaire montrant les hélices α de 
AgPRL (b) et alignement (c) avec la PRL de H. niloticus (HnPRL).  

Dans la figure (a), le codon d’initiation et le codon stop sont en gras, le peptide signal est en 
souligné simple, les quatre hélices majeures (H1, H2, H3 et H4) disposées de façon successive 
sont dans des encadrés et les courtes hélices 1' (GRM) et 1" (DQALR) sont en souligné double. 
Dans la figure (c), les domaines peu conservés sont en gris. 

(b) 
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Un transcrit de 423 paires de bases codant pour une protéine partielle de récepteur à la 

prolactine de 142 acides aminés a été identifié dans l’ovaire de A. gigas (Figure 47a). La PRLR 

partielle de A. gigas (AgPRLR) dépourvue du domaine transmembranaire (TM) et du domaine 

intracellulaire (IC) possède un peptide signal de 23 acides aminés et une séquence partielle du 

domaine extracellulaire (EC) de 118 acides aminés. Chez H. niloticus le transcrit complet de 

la PRLR de 1767 paires de bases codant pour une protéine de 589 acides aminés a été identifié 

et possède un peptide signal de 25 acides aminés suivi du domaine extracellulaire (EC) de 207 

acides aminés, du domaine transmembranaire (TM) de 23 acides aminés et du domaine 

intracellulaire (IC) de 334 acides aminés. La séquence partielle AgPRLR a été alignée avec 

l’extrémité N-terminale de HnPRLR (Figure 47b) et leur identité en acides aminés est de 

90,24%. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 47 : Séquence nucléotidique partielle et séquence protéique déduite (a) du récepteur à 
la prolactine de A. gigas (AgPRLR) avec le codon d’initiation en gras, le peptide signal 
souligné suivi de la séquence partielle du domaine extracellulaire et alignement (b) avec 
l’extrémité N-terminale de la PRLR de H. niloticus (HnPRLR). Les domaines peu conservés 
sont en gris. 

 

  

       1 M  W  K  H  P  G  A  L  L  I  L  S  L  L  A  F  V  V  L  C  C  S  C  L  S  P  P  G  K  P  R  L  T  S  C   

       1 ATGTGGAAACACCCTGGAGCCCTACTGATACTCTCGCTGCTTGCCTTTGTGGTCCTGTGCTGTTCTTGTCTGTCTCCCCCAGGGAAGCCTCGGCTCACCAGCTGC 

      36 R  S  P  E  K  E  T  F  T  C  W  W  E  P  G  S  D  G  G  L  P  T  N  F  S  L  F  Y  R  K  E  N  S  D  T   

     106 CGATCTCCTGAGAAAGAGACCTTCACCTGTTGGTGGGAGCCGGGCTCAGATGGTGGCCTGCCCACCAACTTCTCTCTCTTCTACCGCAAAGAGAATTCTGATACT 

      71 V  F  E  C  P  D  Y  H  T  A  G  K  N  S  C  F  F  S  K  N  D  T  S  I  W  V  N  Y  N  I  T  V  V  A  T   

     211 GTCTTTGAGTGTCCAGACTATCACACTGCAGGAAAGAACTCCTGCTTTTTCAGCAAGAATGACACTTCAATTTGGGTTAATTATAACATCACTGTGGTGGCAACC 

     106 N  A  L  G  S  N  F  S  D  P  V  D  V  D  V  V  Y  I  G  E  L  L  L  S  C  S  P  A  H  S  A  A  I  F  N   

     316 AATGCCCTTGGGAGCAACTTCTCAGACCCTGTGGATGTGGATGTTGTGTACATTGGTGAGCTTCTGCTCAGCTGCTCTCCTGCTCATTCTGCAGCAATATTTAAT 

     141 H   

     421 CAC 

(b) 

(a) 
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4.2.4 Les gonadotropines et leurs récepteurs 

La comparaison des gonadotropines de A. gigas déjà décrites par Faria et al., (2013) et 

Sevilhano et al., (2017) avec celles de H. niloticus identifiées au cours de cette thèse montre 

que ces deux espèces ont une GPα (Figure 48a) et une LH  (Figure 48b) identiques et leurs 

FSH  (Figure 48c) partagent 85,6% d’identité en acides aminés. Les analyses in silico du 

transcriptome d’ovaire de A. gigas n’ont pas permis d’identifier les récepteurs de la FSH et de 

la LH. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 48 : Alignement des séquences protéiques déduites des sous unités alpha de l’hormone 
glycoprotéique (GPα) (a), sous unités béta de la LH (b) et sous unité béta de la FSH (c) de H. 
niloticus (HnGPα, HnFSH  et HnLH ) et A. gigas (AgGPα, AgFSH  et AgLH ), les domaines 
peu conservés sont en gris. 

 

 

La Figure 49 présente la structure secondaire avec les différents domaines et les identités en 

acides aminés des séquences complètes identifiées à la fois chez H. niloticus et A. gigas. 
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Figure 49 : Comparaison des structures secondaires avec les différents domaines et les identités 
en acides aminés (aa) de la prolactine (PRL), de la sous unité alpha de l’hormone 
glycoprotéique (GPα), de la sous unité béta de la FSH , de la LH  et des récepteurs 
œstrogéniques béta (ER ) de H. niloticus (Hn) et de A. gigas (Ag). Les ER ont un domaine 
N-terminal A/B qui contient la première fonction d’activation AF-1, un domaine de liaison à 
l’ADN (DBD) ou domaine C, un domaine D de liaison aux corépresseurs, un domaine de 
liaison au ligand (LBD) ou domaine E et un domaine F en position C-terminale. 

 

4.3 Phylogénie des acteurs impliqués dans la vitellogenèse 

et sa régulation chez H. niloticus et A. gigas 

Les arbres phylogénétiques ont été construits pour les séquences décrites de H. niloticus et A. 

gigas avec d’autres espèces de poissons. Les études réalisées par Faria et al., (2013) et 

Sevilhano et al., (2017) présentent des arbres phylogénétiques des sous unités α et  de la LH 
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de A. gigas qui sont identiques à celles de H. niloticus. Cependant, aucune autre espèce 

d’Ostéoglossiformes n’a été prise en compte. De nouveaux arbres phylogénétiques, intégrant 

l’Ostéoglossiformes S. formosus pour lequel les séquences des sous unités α et  de la LH et 

de la FSH sont disponibles sur le site de NCBI, ont donc été réalisés.  

 

4.3.1 Sous unité commune α de la LH et la FSH (GPα)  

L’arbre phylogénétique des séquences de GPα construit selon la méthode de Neighbor-Joining 

est présenté dans la Figure 50. H. niloticus et A. gigas sont liés à S. formosus par un nœud fort 

(bootstrap = 96%). Ces Ostéoglossiformes apparaissent comme un groupe basal pour les autres 

espèces de téléostéens analysées. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
Figure 50 : Arbre phylogénétique de la sous unité alpha commune à la LH et la FSH (GPα) de 
11 ordres et 30 espèces de poissons, basé sur les identités en acides aminés. L’arbre a été 
construit avec Mega 7 selon la méthode de Neighbor-Joining basée sur le modèle JTT avec 
deux espèces non téléostéens de l’ordre des Acipenseriformes. Les chiffres indiquent la 
robustesse du bootstrap avec 1 000 réplicas. Les positions des GPα de H. niloticus et A. gigas 
sont identifiées par des triangles.   
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4.3.2 Sous unité  de la LH  

L’arbre phylogénétique des séquences de LH  construit selon la méthode de Neighbor-Joining 

est présenté dans la Figure 51. H. niloticus et A. gigas sont liés à S. formosus par un nœud fort 

(bootstrap = 86%).  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 51 : Arbre phylogénétique de la sous unité béta de la LH de 13 ordres et 33 espèces de 
poissons, basé sur les identités en acides aminés. L’arbre a été construit avec Mega 7 selon la 
méthode de Neighbor-Joining basée sur le modèle JTT avec deux espèces non téléostéens de 
l’ordre des Acipenseriformes. Les chiffres indiquent la robustesse du bootstrap avec 1 000 
réplicas. Les positions des FSH  de H. niloticus et A. gigas sont identifiées par des triangles. 
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4.3.3 Sous unité  de la FSH  

L’arbre phylogénétique des séquences de FSH  construit selon la méthode de Neighbor-

Joining est présenté dans la Figure 52. H. niloticus et A. gigas forment un groupe fortement 

soutenu (bootstrap = 97%) liés à S. formosus par un nœud fort (bootstrap = 99%). Ces 

Ostéoglossiformes apparaissent comme un groupe basal pour les autres espèces de téléostéens 

analysées. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 52 : Arbre phylogénétique de la sous unité béta de la FSH de 11 ordres et 31 espèces de 
poissons, basé sur les identités en acides aminés. L’arbre a été construit avec Mega 7 selon la 
méthode de Neighbor-Joining basée sur le modèle JTT avec trois espèces non téléostéens de 
l’ordre des Acipenseriformes. Les chiffres indiquent la robustesse du bootstrap avec 1 000 
réplicas. Les positions des FSH  de H. niloticus et A. gigas sont identifiées par des triangles. 
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4.3.4 Récepteur de la FSH  

L’arbre phylogénétique des séquences de FSHR construit selon la méthode de Neighbor-

Joining est présenté dans la Figure 53. H. niloticus et une autre espèce d’Ostéoglossiformes 

(Paramormyrops kingsley) forment un groupe fortement soutenu (bootstrap = 97%). Cet arbre 

ne prend pas en compte le FSHR de A. gigas qui n’a pas encore été décrit. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 53 : Arbre phylogénétique du récepteur de la FSH (FSHR) de 10 ordres et 25 espèces 
de poissons basé sur les identités en acides aminés. L’arbre a été construit avec Mega 7 selon 
la méthode de Neighbor-Joining basée sur le modèle JTT avec trois espèces non téléostéens de 
l’ordre des Acipenseriformes. Les chiffres indiquent la robustesse du bootstrap avec 1 000 
réplicas. La position de FSHR de H. niloticus est identifiée par un triangle. 
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4.3.5 Récepteur de la LH  

L’arbre phylogénétique des séquences de LHR construit selon la méthode de Neighbor-Joining 

est présenté dans la Figure 54. H. niloticus et S. formosus forment un groupe fortement soutenu 

(bootstrap = 100%) au sein des Ostéoglossiformes. Cet arbre ne prend pas en compte le LHR 

de A. gigas qui n’a pas encore été décrit. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 54 : Arbre phylogénétique du récepteur de la LH (LHR) de 11 ordres et 25 espèces de 
poissons basé sur les identités en acides aminés. L’arbre a été construit avec Mega 7 selon la 
méthode de Neighbor-Joining basée sur le modèle JTT avec une espèce non téléostéen de 
l’ordre des Acipenseriformes. Les chiffres indiquent la robustesse du bootstrap avec 1 000 
réplicas. La position de LHR de H. niloticus est identifiée par un triangle. 

  



232 

 

4.3.6 Prolactine 

L’arbre phylogénétique des séquences de PRL construit selon la méthode de Neighbor-Joining 

est présenté dans la Figure 55. A. gigas et deux espèces d’Anguilliformes forment un groupe 

fortement soutenu (bootstrap = 70%). H. niloticus et S. formosus forment un autre groupe 

fortement soutenu (bootstrap = 100%) qui apparait comme un groupe basal pour les autres 

espèces de téléostéens analysés.  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 55 : Arbre phylogénétique de prolactine (PRL) de 12 ordres de poissons et 25 espèces 
basé sur les identités en acides aminés. L’arbre a été construit selon la méthode de Neighbor-
Joining basée sur le modèle JTT avec trois espèces non téléostéens de l’ordre des 
Acipenseriformes avec Mega 7. Les chiffres indiquent la robustesse du bootstrap avec 1 000 
réplicas. Les positions des PRL de H. niloticus et A. gigas sont identifiée par des triangles. 
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4.3.7 Récepteur de la PRL 

L’arbre phylogénétique des séquences de PRLR construit selon la méthode de Neighbor-

Joining est présenté dans la Figure 56. H. niloticus et S. formosus forment un groupe fortement 

soutenu (bootstrap = 100%). Les Ostéoglossiformes sont liés par un nœud fort (bootstrap = 

97%) à une espèce d’Anguilliformes (Anguilla japonica). Cet arbre ne prend pas en compte le 

PRLR de A. gigas qui n’a pas encore été décrit. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 56 : Arbre phylogénétique de récepteurs de la prolactine (PRLR) de 13 ordres et 25 
espèces de poissons basé sur les identités en acides aminés. L’arbre a été construit selon la 
méthode de Neighbor-Joining basée sur le modèle JTT avec une espèce non téléostéen de 
l’ordre des Lepisosteiformes avec Mega 7. Les chiffres indiquent la robustesse du bootstrap 
avec 1 000 réplicas. La position du PRLR de H. niloticus est signalée par un triangle. 
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4.3.8 Récepteur du 17ß-estradiol  

L’arbre phylogénétique des séquences des ERs construit selon la méthode de Neighbor-Joining 

est présenté dans la Figure 57. Les ER  de H. niloticus et A. gigas forment un groupe fortement 

soutenu (bootstrap = 76%) et sont liés à deux autres espèces d’Ostéoglossiformes (S. formosus 

et O. bicirrhosum) par un nœud fort (bootstrap = 76%). HnER  a une longueur de branche plus 

importante que AgER . Le groupe auquel appartiennent les ER  de H. niloticus et A. gigas est 

lié au groupe auquel appartient HnER par un nœud moyen (bootstrap = 47%).  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

  

Figure 57 : Arbre phylogénétique de récepteurs œstrogéniques beta (ER ) et gamma 
(ER ) de 13 ordres et 31 espèces de poissons basé sur les identités en acides aminés. 
L’arbre a été construit selon la méthode de Neighbor-Joining basée sur le modèle JTT 
avec deux espèces non téléostéens de l’ordre des Acipenseriformes avec Mega 7. Les 
chiffres indiquent la robustesse du bootstrap avec 1 000 réplicas. Les positions des ER de 
H. niloticus et A. gigas sont identifiées par des triangles. 
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4.3.9 Vitellogénine 

L’arbre phylogénétique des séquences des récepteurs de la Vtg construit selon la méthode de 

Neighbor-Joining est présenté dans la Figure 58. VtgB1 et VtgC de H. niloticus forment un 

sous-groupe fortement soutenu (bootstrap = 100%) au sein des trois Vtg hépatiques identifiées 

chez cette espèce. H. niloticus est lié par un nœud fort (bootstrap = 100%) à deux autres espèces 

d’Ostéoglossiformes (S. formosus et O. bicirrhosum). Cet arbre ne prend pas en compte les Vtg 

de A. gigas qui n’ont pas encore été décrites. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
 
 

 

  

Figure 58 : Arbre phylogénétique de la vitellogénine (Vtg) de 10 ordres et 24 espèces de 
poissons basé sur les identités en acides aminés. L’arbre a été construit selon la méthode 
de Neighbor-Joining basée sur le modèle JTT avec deux espèces non téléostéens de l’ordre 
des Acipenseriformes avec Mega 7. Les chiffres indiquent la robustesse du bootstrap avec 
1 000 réplicas. Les positions des Vtg de H. niloticus sont signalées par des triangles.  
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4.3.10 Récepteur de la Vtg 

L’arbre phylogénétique des séquences des récepteurs de la Vtg construit selon la méthode de 
Neighbor-Joining est présenté dans la Figure 59. H. niloticus et deux autres espèces 
d’Ostéoglossiformes (S. formosus et O. bicirrhosum) forment un groupe fortement soutenu 
(bootstrap = 99%). Cet arbre ne prend pas en compte le VLDLR de A. gigas qui n’a pas encore 
été décrit. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 59 : Arbre phylogénétique de récepteurs de la vitellogénine (VtgR) ou lipovitelline de 
très basse densité (VLDLR) de 11 ordres et 19 espèces de poissons basé sur les identités en 
acides aminés. L’arbre a été construit selon la méthode de Neighbor-Joining basée sur le 
modèle JTT avec une espèce non téléostéen de l’ordre des Acipenseriformes avec Mega 7. Les 
chiffres indiquent la robustesse du bootstrap avec 1 000 réplicas. Les positions des LR8+ et 
LR8- de H. niloticus sont identifiées par des triangles. 
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4.4 Discussion 

Cette étude est la première à analyser la proximité phylogénétique de H. niloticus et A. gigas 

sur la base de données moléculaires impliqués dans la vitellogenèse et sa régulation. Des études 

antérieures (Betancur-R et al., 2017 ; Guo-Qing & Wilson, 1996 ; Hilton, 2001, 2003 ; Lavoué, 

2016 ; Lavoué & Sullivan, 2004 ; Nelson, 1968, 1969) se sont appuyées sur d’autres types de 

caractères et des marqueurs moléculaires tels que les gènes mitochondriaux. 

Les transcriptomes créés à partir de l’hypophyse, du foie et de l’ovaire n’ont pas permis 

d’identifier à la fois chez les deux espèces étudiées tous les acteurs moléculaires de la 

vitellogenèse et de sa régulation, limitant ainsi les comparaisons aux récepteurs œstrogéniques 

béta (ER ), à la prolactine (PRL) et aux sous unités alpha et béta de la FSH et de la LH. Il est 

donc nécessaire de réaliser des études complémentaires pour identifier le reste des marqueurs 

moléculaires. Pour H. niloticus, il s’agit de ERα et la séquence complète de la Vtg ovarienne. 

Quant à A. gigas, les informations à rechercher portent sur les récepteurs des hormones 

hypophysaires (PLRR, FSHR et LHR), ERα, ER , les Vtg et leur récepteur. De nouveaux 

transcriptomes de foie et d'ovaire devront être réalisés chez A. gigas afin de disposer de données 

plus complètes. Ces tissus sont connus pour générer des échantillons d'ARN de qualité 

médiocre. Une attention particulière devra être appliquée aux prochaines extractions. Par 

ailleurs, la densité d'échantillons par ligne de séquençage devra être réduite afin d'obtenir une 

profondeur de séquençage aussi importante que possible. 

Il a été démontré que la sous unité alpha commune à la FSH et à la LH (GPα) et la sous unité 

spécifique beta de la LH (LH ) de H. niloticus et A. gigas sont identiques et leurs FSH  

partagent 85,6% d’identité en acides aminés. Ces résultats viennent confirmer la proximité 

phylogénétique de ces deux espèces d’Ostéoglossiformes qui se distinguent de S. formosus. 

Les gonadotropines étant utilisées en aquaculture comme inducteurs pour améliorer la 

reproduction de certaines espèces de poissons (Mehdi & Ehsan, 2013 ; Mylonas et al., 2010), 

cela suggère que la LH de l'une ou l'autre espèce est probablement capable d'induire une 

réponse fonctionnelle chez les 2 espèces étudiées. 

On observe également que les ER  de H. niloticus et A. gigas partagent une forte identité en 

acides aminés (> 92%) et ont une DBD entièrement conservée (100% d’identité en acide 

aminés). 
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Contrairement aux marqueurs moléculaires précédents, la PRL de H. niloticus et A. gigas 

partagent une identité en acides aminés moyenne (53,3%). Cette hormone hypophysaire qui 

participe à plusieurs processus physiologiques incluant la croissance, la reproduction et 

l’osmorégulation (Bu et al., 2015 ; Freeman et al., 2000 ; Manzon, 2002 ; Whittington & 

Wilson, 2013) peut être considérée comme l’un des biomarqueurs moléculaires pour 

différencier les deux espèces sœurs. 

Sur la base des gonadotropines et des ER , H. niloticus et A. gigas affichent une forte proximité 

phylogénétique. Avec la PRL, A. gigas est plus proche phylogéniquement des Anguilliformes 

que de H. niloticus qui forme un groupe soutenu avec une autre espèce d’Ostéoglossiformes, 

S. formosus. 
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5. Conclusion 

De nouvelles données moléculaires sur la vitellogenèse et sa régulation ont été obtenues pour 

A. gigas (les sous unités α et  de la FSH et la LH étant déjà décrites) mais demeurent non 

exhaustives. Il s’agit de la PRL, d’un transcrit partiel de PRLR et deux ER . Chez 

l’Ostéoglossiformes africain, H. niloticus, ces données sont décrites pour la première fois. Elles 

portent sur les hormones hypophysaires (PRL, FSH et LH) et leurs récepteurs ovariens (PRLR, 

FSHR et LHR), les récepteurs à l’estradiol α et , les vitellogénines de type B et C et leurs 

récepteurs. Il a été possible de définir la Vtg comme biomarqueur de sexage de H. niloticus à 

partir d’analyse en spectrométrie de masse d’extraits protéiques de sang et de mucus.  

Ces résultats ont également permis de réaffirmer la proximité phylogénétique de ces deux 

espèces sœurs d’Ostéoglossiformes, mais également d’identifier des traits divergents marqués 

par leur PRL notamment. 

Ces travaux peuvent être considérés comme une étape indispensable pour permettre une 

caractérisation fonctionnelle des molécules identifiées et pour une meilleure compréhension 

des caractéristiques partagées ou différenciées entre H. niloticus et A. gigas en vue de maitriser 

leur reproduction et leur élevage. 
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Cinquième partie 

Sexage des individus matures de H. 

niloticus et suivi télémétrique du 

comportement reproducteur de A. gigas 
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1. Introduction 

H. niloticus et A. gigas sont deux espèces d’Ostéoglossiformes qui ont une importance 

économique et socioculturelle dans leurs zones de distribution respectives (Adite et al., 2006 ; 

Ezekiel & Abowei, 2013 ; Odo et al., 2009 ; Santos et al., 2014 ; Schaefer et al., 2012). 

Cependant, depuis quelques années, leurs pêcheries sont surexploitées ; ce qui entraine un 

appauvrissement des populations sauvages (Bauchot et al., 1993 ; Castello et al., 2015 ; 

Oladosu et al., 2007). Pour faire face au déclin de ces espèces dans le milieu naturel, leur 

élevage en étang de pisciculture a été initié au cours des dernières décennies et l’on a même 

tenté des réintroduction dans leur habitat traditionnel (Kimou et al., 2016 ; Nuñez et al., 2011 

; Valladão et al., 2016 ; Yao et al., 2017). 

Les difficultés rencontrées sont le faible taux de reproduction en captivité dues aux 

particularités anatomiques de l’appareil reproducteur et au comportement complexe des deux 

espèces sœurs (Carreiro et al., 2011 ; Chu-Koo et al., 2009). La reproduction est réalisée de 

façon spontanée dans des étangs en terre à la suite de la formation de couples. Chez ces espèces 

dépourvues de dimorphisme sexuel excepté en période de reproduction où une coloration plus 

importante est observée chez les mâles de A. gigas notamment en milieu naturel. La 

compréhension du comportement reproducteur en captivité nécessite au préalable un sexage 

des reproducteurs. Chez H. niloticus, il n’existe aucune méthode de sexage fiable (Oladosu et 

al., 2007) alors que pour A. gigas, un kit de sexage est disponible et un anticorps anti Vtg a été 

développé pour sexer par ELISA les individus en vitellogenèse (Chu-Koo et al., 2009 ; Dugué 

et al., 2008 ; Núñez & Duponchelle, 2009 ; Nuñez et al., 2011). Malgré cet outil de sexage, le 

faible nombre de couples de reproducteurs obtenus en captivité ne permet pas une production 

importante et prévisible d’alevins d’Arapaima.  

Le but de ce travail était de mettre au point une méthode de sexage peu invasive pour H. 

niloticus avant d’envisager une étude du comportement reproducteur. Pour A. gigas, qui 

dispose déjà de méthodes de sexage fiables, il s’agit de mieux comprendre les interactions 

mâles-femelles au sein de couples en captivité pour améliorer le succès de la reproduction. 
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2. Démarche expérimentale 

La détermination du sexe chez les poissons d’élevage est une étape importante pour constituer 

les stocks de reproducteurs nécessaires à la production d’alevins (Chu-Koo et al., 2009). Pour 

mettre au point, une méthode de sexage des individus matures de H. niloticus, des techniques 

peu invasives ont été testées (Figure 60). Ces techniques privilégient le prélèvement de sang 

ou de mucus pour réaliser :  

- un test du kit de sexage de A. gigas ; 

- un test de l’anticorps anti Vtg de A. gigas et O. bicirrhosum ; 

- un test d’anticorps anti Vtg de H. niloticus produit dans le cadre de cette thèse ; 

- une analyse en spectrométrie de masse pour détecter la présence de Vtg ou ses produits 

de clivage. 

L’une des méthodes a été finalement utilisée pour sexer et constituer deux lots de reproducteurs 

de H. niloticus en vue d’une étude du comportement reproducteur. 

Le travail réalisé chez A. gigas (Figure 60) a consisté à suivre par télémétrie acoustique le 

comportement reproducteur d’un lot de 10 femelles et 10 mâles qui ont pu être sexés suivant 

la technique définie par Chu-Koo et al. (2009). Le système de télémétrie utilisé est celui de 

Lotek MAP et le positionnement UMAP, Lotek Wireless Inc. qui utilise le code CDMA (code 

accès multiple par répartition), codage numérique qui permet la détection simultanée et le 

décodage de plusieurs émetteurs co-localisés. 

Comme la turbidité de l'eau ne permet en général aucune observation directe ou les 

enregistrements vidéo pour leur localisation, le positionnement précis grâce au système 

ultrasonique permet de suivre au jour le jour les déplacements de chaque individu. Ce type de 

suivi à échelle précise permet de générer des informations, à des plages spatiales et temporelles 

détaillées, sur le comportement simultané de tous les poissons dans l’étang et leurs interactions 

(Baktoft et al., 2015 ; Cooke et al., 2013 ; Pincock et al., 2010).  
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Les reproducteurs (mâles et femelles) ont été équipés d’émetteurs ultrasoniques permettant 

d’enregistrer leurs mouvements (Farmer et al., 2013 ; Pursche et al., 2013 ; Villegas-Ríos et 

al., 2013) grâce à un réseau de 8 hydrophones (WHS 3250D, LOTEK Inc.) installés dans 

l’étang expérimental. Au moins trois hydrophones sont nécessaires pour traiter le signal par 

une routine de triangulation hyperbolique (Begout & Lagardere, 1995). Ainsi, grâce aux 

coordonnées géographiques enregistrées, le suivi du comportement est réalisé. 
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Figure 60 : Démarche suivie pour mettre au point une méthode de sexage de H. niloticus et 
réaliser une étude des interactions mâle-femelle de A. gigas par télémétrie ultrasonique. 
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3. Utilisation d'un réseau de télémétrie 

acoustique pour suivre le comportement 

reproducteur de A. gigas en captivité 

 

 

L'étude du comportement reproducteur de A. gigas en 

captivité a fait l’objet d’un article publié dans la revue 

Aquaculture Research en 2018 intitulé « Use of an 

acoustic telemetry array for fine scale fish behaviour 

assessment of captive Paiche, Arapaima gigas, 

breeders ». 

Cet article décrit : 

- la méthodologie de télémétrie Lotek (Figure 61) 

utilisée ; 

- les données sur un couple formé, en guise 

d'exemple de l'adéquation de cette technique pour le suivi 

du comportement des poissons dans des environnements où la turbidité de l’eau ne favorise pas 

des observations directes ou des enregistrements vidéo. 

La méthodologie Lotek est basée sur l’équipement de reproducteurs mâles et femelles (10 de 

chaque sexe) d’émetteurs ultrasoniques codés et sur leur suivi dans un étang contenant des 

hydrophones fixés sur des supports.  

Les 20 poissons ont survécu et ont été suivis avec succès pendant une période de 6 mois, 24 

heures par jour. Les données ont été téléchargées une fois par semaine à partir des huit 

hydrophones. En moyenne, un nombre maximum possible de 17 280 enregistrements par 

individu et par jour correspondant à une détection toutes les 5 s est obtenu, soit l'intervalle des 

impulsions des émetteurs.  
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Un seul émetteur positionné approximativement au centre de l'étang, qui est théoriquement la 

meilleure position de détection par le réseau d’hydrophones, a été utilisé pour tester la précision 

des positions calculées par le package U-Map. 

La détection de l'efficacité du réseau d'hydrophones a été analysée à l'aide du logiciel Qgis 2.12 

(Equipe de développement QGIS, 2016. Système d'information géographique QGIS. Projet 

Open Source Geospatial Foundation. Http://www.qgis.org/) en traçant les positions non filtrées 

calculés par U-Map puis filtrées suivant la forme de l'étang. Toutes les positions figurant hors 

de l’étang ont été éliminés. Un autre filtre a ensuite été appliqué pour éliminer les points 

successifs séparés par une distance supérieure à celle obtenue avec une vitesse de déplacement 

> 5 km / h, soit la vitesse moyenne maximale observée lors des tests précédents.  

Les données filtrées avec le logiciel QGIS ont été traitées à l'aide de macros R afin de générer 

par interpolation les positions manquantes et de définir une séquence de données synchronisées 

dans le temps pour les déplacements mâle et femelle. Le pas de temps retenu entre deux 

positions successives a été fixé à 30 s afin de réduire le nombre de données pour chaque calcul. 

Les données synchronisées dans le temps obtenues avec le logiciel R sont formatées pour être 

analysées avec OpenJump. L'interaction des poissons mâles et femelles a été déterminée en 

utilisant la méthodologie du domaine vital (Vokoun, 2003 ; Worton, 1989). Les calculs du 

domaine vital  ont été effectués à l'aide du progiciel Horae (Steiniger & Hunter, 2012) pour 

OpenJump (Steiniger & Bocher, 2009). Le processus de réduction des données (toutes les 30 

s) n'a pas sensiblement altéré la précision. L’estimation de la densité du noyau (KDE) est 

déterminée avec une probabilité de 95%. Cela signifie que 95% des positions se situent dans la 

zone de couverture d'origine calculée.  
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Figure 61 : Méthodologie de télémétrie Lotek utilisée pour étudier le comportement 
reproducteur de A. gigas. 
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4. Sexage de reproducteurs de H. niloticus pour 

suivre leur  comportement reproducteur en 

étang de pisciculture 

 

4.1 Résultats avec le test du kit de sexage de A. gigas 

Le kit de sexage mis au point pour A. gigas (Chu-Koo et al., 2009 ; Nuñez, 2008) a été testé 

sur 24 individus mâtures de H. niloticus en période de reproduction. L’apparition des spots de 

contrôle négatif (Figure 62) a permis de valider tous les tests réalisés. Le spot de contrôle 

positif indiquant la détection de la Vtg a été observé chez un seul individu avec une coloration 

moins marquée que le spot de contrôle négatif (Figure 62). Après avoir sacrifié tous les 

poissons testés, on a constaté que ce lot comprend 10 femelles dont le poisson contrôlé positif 

à la Vtg, soit un taux de succès du kit de sexage de A. gigas de 10% sur H. niloticus. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 62 : Test du kit de sexage de A. gigas réalisé sur quatre individus en vitellogenèse de H. 
niloticus dont trois femelles. Le spot de contrôle positif de détection à la Vtg est observé chez 
une seule femelle. Les deux autres femelles ont été anormalement contrôlées négatives comme 
le mâle. 
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4.2 Résultats avec l’anticorps anti Vtg de A. gigas et de O. 

bicirrhosum 

Des échantillons de plasma de H. niloticus et A. gigas prélevés sur des individus mâles et 

femelles mâtures en période de reproduction ont été testés par la méthode ELISA avec les 

anticorps anti Vtg1 de A. gigas (Figure 63a) et anti Vtg de O. bicirrhosum (Figure 64a) dans 

des conditions optimales pour éviter les liaisons non spécifiques.  

Avec l’anticorps anti Vtg1 de A. gigas (Figure 63b), les individus mâles affichent une DO 

inférieure à 0,206 pour une liaison non spécifique moyenne de 0,123. Les femelles de H. 

niloticus et A. gigas affichent des DO comprises respectivement entre 0,268 et 0,449 (dilution 

de plasma du 1000e au 10000e) et entre 0,383 et 1,433 (dilution de plasma du 1000e au 80000e). 

Avec l’anticorps anti Vtg de O. bicirrhosum, quel que soit le sexe de H. niloticus et A. gigas, 

la valeur de DO moyenne qui est de 0,086 est similaire à celle de la liaison non spécifique 

(Figure 64b).  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 63 : Révélation de la série de dilution de plasmas mâles et femelles de A. gigas et H. 
niloticus incubés avec l’anticorps anti Vtg1 de A. gigas dans des puits de plaque ELISA (a). 
Les valeurs de la DO 490 nm de chaque puits sont représentées graphiquement (b). 

 

(a) (b) 

Blanc 

1000e 

5000e 

10000e 

40000e 

80000e 

20000e 

160000e 

Ag Ag Hn Hn 

0

0,5

1

1,5

2 Ag_F Ag_M Hn_M Hn_F    D
O

 490 nm
 

Dilution plasma 



260 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 64 : Révélation de la série de dilutions de plasmas mâles et femelles de A. gigas et H. 
niloticus incubés avec l’anticorps anti Vtg de O. bicirrhosum dans des puits de plaque ELISA 
(a). Les valeurs de la DO 490 nm de chaque puits sont représentées graphiquement (b). 
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Figure 65 : SDS-PAGE de plasma de H. niloticus d’individus avant induction et induits au 17 -
estradiol. Les bandes indiquant la présence de Vtg sont observées dans les plasmas de poisson 
induits. 
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Figure 66 : Révélation de la série de dilution de plasmas mâles et femelles de A. gigas et H. 
niloticus incubés avec l’anticorps anti Vtg de H. niloticus dans des puits de plaque ELISA (a). 
Les valeurs de la DO 490 nm de chaque puits sont représentées graphiquement (b). 
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niveau de confiance de 95% se situe autour d'un score de 90 (Hamidi et al., 2017 ; 

http://www.matrixscience.com/). 

C’est ce seuil qui a été utilisé comme critère de détermination du sexe. Les individus ayant un 

score de détection de Vtg supérieur à 90 sont considérés comme des femelles et ceux ayant des 

scores inférieurs à 90 sont considérés comme des mâles. Quatre poissons ont été sacrifiés pour 

confirmer la détermination du sexe par la détection de la Vtg en MS/MS et 100% des poissons 

ont été correctement sexés (2 mâles et 2 femelles). 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 67 : Niveau de détection de la Vtg ou ses produits de clivages par spectrométrie de 
masse dans le mucus d’individus mâles et femelles de H. niloticus en vitellogenèse. Les 
individus mâles ont des scores<50 et les individus femelles ont des scores>96. 

 

Par la suite, l’analyse en MS/MS d’extraits protéiques de sang a été utilisée pour sexer deux 

lots de poissons matures (59 individus) destinés à la réalisation d’une étude du comportement 

reproducteur.  

Dans le lot de reproducteurs stockés dans une ferme piscicole de Daloa (centre-ouest de la Côte 

d’Ivoire), 18 individus sur 31 ont montré une forte réaction positive à la détection de Vtg ou 

ses produits de clivages, indiquant que ce sont des femelles et les 13 autres reproducteurs sont 

considérés comme des mâles (Figure 68a). 

Pour le lot de reproducteurs stockés dans une ferme piscicole de Yamoussoukro (centre de la 

Côte d’Ivoire), ce sont 20 individus sur 28 considérés comme des femelles qui ont été détectés 

positifs à la présence de Vtg ou ses produits de clivage ; les 8 autres reproducteurs sont 

considérés comme des mâles (Figure 68b).   
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Figure 68 : Détermination du sexe par analyse en spectrométrie de masse de deux lots de 
reproducteurs stockés dans des fermes piscicoles à Daloa (a) et Yamoussoukro (b), deux 
localités de la Côte d’Ivoire. Les poissons ayant un score de détection de Vtg>90 considérés 
comme des femelles sont indiqués par des bandes grise, les autres individus considérés comme 
des mâles ont un score de détection de Vtg<90.   
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4.5 Discussion 

Au cours de cette étude, cinq méthodes de sexage peu invasives et basées sur la détection de la 

Vtg ont été testées pour la première fois sur des individus matures de H. niloticus. La Vtg a été 

utilisée comme marqueur de sexage chez de nombreuses espèces telles que l'esturgeon de 

Sibérie (Ceapa et al., 2002), l'albacore (Takemura & Oka, 1998) et les truites de mer (Pottinger 

et al., 2005).  

Chez H. niloticus, aucun caractère sexuel externe n’est disponible pour distinguer le sexe alors 

que l’identification du sexe des individus matures de la plupart des espèces se fait par 

l’observation de caractères externes. Dans certains cas, le recours à des biopsies ou des 

endoscopies sur des animaux anesthésiés a permis l'identification du sexe, même en dehors de 

la saison de reproduction ou même chez des poissons immatures (Bryan et al., 2007 ; Carreiro 

et al., 2011 ; Kynard & Kieffer, 2002 ; Swenson et al., 2007). Chez le bonytongue africain, du 

fait de sa respiration aérienne obligatoire, un risque très élevé de mortalité est possible en cas 

d’anesthésie. Les lamelles ovariennes nues et exposées dans la cavité générale du poisson ne 

favorisent pas la canulation (Adite et al., 2006 ; Bard & Imbiriba, 1986 ; Chu-Koo et al., 2009 

; Godinho et al., 2005 ; Moreau, 1982 ; Oladosu et al., 2007). De plus, une technique de sexage 

basée sur des données morphométriques a donnée des résultats peu fiables (Oladosu et al., 

2007). 

Les tests du kit de sexage de A. gigas sur des femelles de H. niloticus s’est avéré positif à 

seulement 10%. Avec l’anticorps anti Vtg de A. gigas dilué au 10000e, les résultats de l’ELISA 

ont permis de confirmer son efficacité pour le sexage de A. gigas avec une DO>0,25 pour les 

femelles et une DO<0,25 pour les mâles tels que rapportés par Chu-Koo et al. (2009). Le test 

a été également concluant pour les individus mâles de H. niloticus (DO<0,25) quel que soit le 

niveau de dilution de plasma alors que pour les femelles, seules les dilutions au 1000e, 5000e 

et 10000e ont permis de les identifier correctement (DO>0,25). Toutefois, les valeurs de DO 

de femelles de H. niloticus (0,268<DO<0,449) sont inférieures à celles de A. gigas obtenues 

dans cette étude (0,383<DO<1,43) et par Chu-Koo et al. (2009) pour une dilution de plasma 

au 80000e et de l’anticorps au 10000e (1,4<DO<2,95). Ces résultats montrent une certaine 

affinité de la Vtg de H. niloticus pour l’anticorps anti Vtg de A. gigas, due probablement à la 

proximité phylogénétique de ces deux espèces démontrée dans cette thèse et signalée par 

d’autres auteurs (Betancur-R et al., 2017 ; Guo-Qing & Wilson, 1996 ; Hilton, 2001, 2003 ; 
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Lavoué, 2016 ; Lavoué & Sullivan, 2004 ; Nelson, 1968, 1969). En vue du sexage d’individus 

matures de H. niloticus, le test sur plaque ELISA avec l’anticorps anti Vtg de A. gigas contenu 

dans le plasma de lapins immunisés semble plus sensible et recommandable que le kit de sexage 

de A. gigas dans lequel cet anticorps est incorporé aux membranes Mini Array. Une technique 

d’immuno diffusion basé sur la détection de la Vtg pour sexer l'albacore (Takemura & Oka, 

1998) s’avère également moins sensible que le  test direct avec le protocole ELISA (Chu-Koo 

et al., 2009). 

Contrairement aux méthodes de sexage développées pour A. gigas qui ont donné dans une 

certaine mesure des résultats positifs sur H. niloticus, le test de l’anticorps anti Vtg de O. 

bicirrhosum, une autre espèce d’Ostéoglossiformes, a fourni des valeurs de DO similaires à la 

liaison non spécifique (DO<0,141) pour H. niloticus et A. gigas. Cette méthode qui n’a pas 

permis de différencier les deux sexes chez H. niloticus ne peut donc être recommandée pour 

sexer des individus mâtures. On peut donc également faire l’hypothèse que compte tenu de la 

plus grande distance phylogénétique entre A. gigas et O. bicirrhosum, leurs vitellogénines sont 

sans doute plus dissemblables entrainant une non reconnaissance de la Vtg d’O. bicirrhosum 

par l’anticorps anti Vtg de A. gigas.  

L’anticorps anti Vtg de H. niloticus mis au point dans le cadre de cette thèse a montré une 

liaison non spécifique (DO<0,21) avec le plasma des individus mâles de H. niloticus et A. 

gigas. Alors qu’on s’attendait à avoir une réaction positive de cet anticorps avec le plasma de 

femelles de A. gigas, comme ce fut le cas de H. niloticus avec l’anticorps anti Vtg1 de A. gigas, 

le résultat obtenu s’est avéré similaire à celui des individus mâles (DO<0,205), donc non 

spécifique. Pour les femelles de H. niloticus, avec des dilutions au 1000e, 5000e, et 10000e, les 

valeurs de DO sont supérieures à 0,25 (0,336<DO<0,565) traduisant que le test est positif si on 

tient compte du seuil défini par Chu-Koo et al. (2009). On peut conclure que l’anticorps 

développé au cours de ces travaux de thèse est spécifique à H. niloticus et peut être utilisé pour 

sexer les individus matures de cette espèce, par contre le non croisement avec la Vtg d’A. gigas 

est plus surprenant. 

Les analyses en spectrométrie de masse d’extraits protéiques de plasma et de mucus a permis 

d’obtenir chez des femelles matures de H. niloticus des scores Mascot de détection de la Vtg 

supérieurs à 90. Chez les mâles, les scores sont inférieurs à 90. Ce seuil de score au-delà duquel 

on a une identification positive de la Vtg (Hamidi et al., 2017 ; http://www.matrixscience.com/) 

a été utilisé pour sexer deux lots de 59 reproducteurs. Le sacrifice de quatre d’entre eux a 
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confirmé à 100% les sexes préalablement définis (deux femelles et deux mâles). Les analyses 

protéomiques sont de plus en plus utilisées pour identifier des protéines/peptides d’intérêt 

(López et al., 2002 ; Sun et al., 2003) qui sont impliquées dans divers processus. Par exemple, 

un test de sexage similaire à celui de H. niloticus a été réalisé sur des individus de Epinephelus 

lanceolatus à partir de prélèvement sanguin et s’est révélé également efficace (Om et al., 2013). 

A travers des études protéomiques, le statut de reproduction et le degré de maturation sexuelle 

de plusieurs espèces ovipares ont été évalués en fonction des taux plasmatiques de Vtg (Cohen 

& Banoub, 2011). Non seulement l’analyse en spectrométrie de masse constitue une approche 

efficace pour sexer les individus matures de H. niloticus, mais aussi les variation de score de 

Mascot pourraient traduire le degré de maturation des femelle sexées dans la mesure où la Vtg 

est corrélée au développement de l'ovocyte chez les poissons au cours du cycle de reproduction 

(Ndiaye et al., 2006 ; Nuñez-Rodriguez et al., 1989 ; Nunez Rodriguez et al., 1997). 
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5. Conclusion 

Les résultats obtenus avec le réseau de télémétrie acoustique utilisé dans cette étude établissent 

la pertinence d'un tel équipement de télémétrie à ultrasons pour suivre, à des échelles spatiales 

et temporelles fines, de multiples interactions de poissons dans des environnements confinés 

et turbides tels que des étangs d'aquaculture. Les premiers résultats présentés ici pour un couple 

de A. gigas fournissent de nouvelles informations sur les mouvements des poissons, 

l'occupation de l'espace, les interactions mâle-femelle et le comportement reproducteur dans 

un étang en terre. Ce travail préliminaire sera étendu à l'analyse de toutes les données recueillies 

sur les 20 poissons (10 mâles et 10 femelles) présents dans l’étang expérimental au cours d'une 

période de 6 mois. 

Il a été démontré que désormais des méthodes peu invasives (à partir de prélèvement sanguin) 

basées sur la détection de Vtg plasmatique sont disponibles pour sexer des individus matures 

de H. niloticus. Le test du Kit de sexage de A. gigas a donné des résultats mitigés et l’anticorps 

anti Vtg de O. bicirrhosum n’est pas adapté non plus. L’anticorps anti Vtg de A. gigas, 

l’anticorps anti Vtg de H. niloticus et l’approche protéomique ont permis de déterminer avec 

succès le sexe de H. niloticus. Deux lots de reproducteurs de sexe connu ont pu être constitués ; 

ce qui permet d’envisager une étude du comportement reproducteur de H. niloticus par 

télémétrie ultrasonique dans les mêmes conditions que celle de A. gigas. Le matériel nécessaire 

à la réalisation de cette expérimentation est en cours d’acquisition en attendant que les poissons 

sexés atteignent une taille suffisante (>3kg) pour espérer avoir une meilleure résistance à la 

pose des émetteurs. 
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Conclusion générale et perspectives 

Plusieurs approches existent pour étudier les paramètres de reproduction des poissons. 

Certaines analyses nécessitent le sacrifice pour la dissection des poissons, l’utilisation 

d’anesthésie souvent préjudiciable à la survie du poisson, ou au contraire l’utilisation de 

méthodes peu invasives qui préservent la vie des individus. Nous avons privilégié dans le cas 

de nos travaux, les méthodes peu invasives, basées sur (i) des prélèvements sanguins et de 

mucus pour la détermination des sexes, (ii) la collecte d’échantillons de nageoires pour des 

analyses de génétique des populations et (iii) l'étude du comportement de reproducteurs équipés 

d’émetteurs ultrasoniques. Néanmoins, certaines actions de recherche ont nécessité le sacrifice 

d'individus, notamment celles qui concernent l'étude des aspects transcriptomiques et 

protéomiques. Les études réalisées au cours de cette thèse dont l’objectif général est de 

contribuer à la domestication de H. niloticus et A. gigas sont résumés dans la Figure 69. 

L’identification et la comparaison des acteurs moléculaires impliqués dans la vitellogenèse et 

sa régulation a été réalisée chez les 2 espèces sœurs. Le comportement reproducteur de A. gigas 

en captivité a été étudié et chez H. niloticus la caractérisation génétique des populations et la 

mise au point de méthodes de sexage ont été réalisées. 
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Figure 69 : Etudes réalisées au cours de cette thèse qui contribuent à la domestication de 
H. niloticus et A. gigas. 
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1. H. niloticus en Côte d’Ivoire, un poisson 

d’origine « camerounaise » à faible variabilité 

génétique ? 

Le maintien de ressources génétiques est un gage pour un développement durable des pêcheries 

et de l’aquaculture des espèces de poissons. La domestication des espèces passe nécessairement 

par la connaissance du potentiel génétique des populations sauvages et stocks d’élevage 

présents dans une zone ichthyologique donnée. En Côte d’Ivoire par exemple, H. niloticus a 

été introduit entre 1957 et 1960 et depuis ces introductions, aucune étude n’a été réalisée sur la 

génétique des populations de poissons sauvages et de pisciculture. Cette thèse s’est alors 

intéressée à la caractérisation des ressources génétiques d’Heterotis qui constitue la deuxième 

espèce de pisciculture en Côte d’Ivoire et dont les pêcheries sont surexploitées. 

Des marqueurs mitochondriaux ont été utilisés pour analyser des échantillons prélevés dans 

des cours d’eaux et des fermes piscicoles de Côte d’Ivoire, de la Guinée et du Cameroun. 

Les résultats ont permis d’identifier 6 haplotypes du gène Cyt b et 2 haplotypes du segment 

NADH1 (rRNA 16S+tRNA-Leu+NADH1+tRNA-Ile). Malgré l’absence de partage de même 

haplotype entre le Cameroun et la Côte d’Ivoire, on a pu établir que certains haplotypes 

observés en Côte d’Ivoire dérivent des haplotypes du Cameroun, traduisant ainsi que 

l’Heterotis de Côte d’Ivoire pourrait avoir une origine « camerounaise ». Il n’est pas aussi 

exclu qu’un échantillonnage plus important permette de retrouver au Cameroun, les haplotypes 

observés uniquement en Côte d’Ivoire. Dans le cas contraire, les Heterotis de Côte d’Ivoire 

auraient de multiple origine géographique qu’il faudra rechercher à partir d’échantillonnage 

dans d’autres bassins versants de l’aire de distribution de l’espèce. Dans l’immédiat, on pourra 

s’intéresser à l’échantillonnage des Heterotis natifs présents dans les bassins versants de pays 

limitrophes de la Côte d’Ivoire tel que le Burkina Faso qui d’ailleurs a fourni par le passé des 

alevins aux chercheurs ivoiriens pour ensemencer les cours d’eaux et les piscicultures.  

Concernant le niveau de diversité génétique, les analyses des échantillons de Côte d’Ivoire ont 

montré généralement une absence de différenciation haplotypique entre les stocks de 

pisciculture et les populations sauvages d’un même bassin. Il pourrait donc avoir des transferts 

de poissons entre ces deux milieux dans le but d’assurer une production halieutique et aquacole 



273 

 

de cette espèce dont la reproduction n’est pas encore maitrisée. Entre bassin versant, la 

différentiation haplotypique est plutôt importante. 

Les indices de diversité d’Heterotis déterminés pour les échantillons collectés demeurent 

faibles pour les gènes examinés. Une question mérite donc d’être posée : 

Est-ce que l’échantillonnage réalisé est suffisamment représentatif pour conclure que H. 

niloticus constitue une ressource génétiquement faible non seulement en Côte d’Ivoire, mais 

également dans les stocks d’élevage de la Guinée et dans le bassin du Nyong au Cameroun ? 

Il apparait donc nécessaire d’utiliser un échantillonnage plus important, étendu à d’autres zones 

pour établir si oui ou non la faible diversité génétique est une caractéristique de H. niloticus en 

Côte d’Ivoire et dans d’autres pays de sa zone de distribution. L’utilisation d’autres marqueurs 

mitochondriaux telle que la région de contrôle combinés aux microsatellites peut être envisager 

pour obtenir des informations complémentaires et tenter de mieux connaitre les ressources 

génétiques d’Heterotis. 

 

 

2. Caractérisation et identification des acteurs 

moléculaires de la vitellogenèse, une étape pour 

comprendre la physiologie de la reproduction 

des Arapaimidae 

La vitellogenèse est un processus important dans la physiologie de la reproduction des espèces 

ovipares. Elle permet l’incorporation de la Vtg sous formes de protéines vitellines dans les 

ovocytes pour le développement de l’embryon. Elle fait intervenir l’axe hypothalamo-

hypophyso-ovarien ainsi que des organes comme le foie.  

Chez les deux espèces étudiées dans cette thèse, les données moléculaires liées à la 

vitellogenèse et à sa régulation étaient très peu abondantes chez A. gigas et totalement 

inexistantes chez H. niloticus. Une combinaison d’approches « omiques » a donc été mise en 
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œuvre pour caractériser et identifier les neuropeptides régulateurs issus de l’axe hypothalamo-

hypophyso-ovarien ainsi que leurs récepteurs au niveau de l’ovaire, les récepteurs du 17 -

estradiol, les différentes Vtg et leur récepteur ovarien. 

C’est par une approche basée sur la construction de transcriptomes tissulaires spécifiques, ici 

l’hypophyse, l’ovaire et le foie, associée à une analyse in silico approfondie grâce à divers 

outils du web et surtout au logiciel Peptraq, que les transcrits ont été extraits. Le logiciel Peptraq 

a permis la traduction et la filtration des données sur des critères structuraux. Les résultats 

obtenus sont compilés dans le Tableau 33. 

 

Tableau 33 : Acteurs moléculaires de la vitellogenèse et sa régulation identifiés chez H. 
niloticus et A. gigas. Les molécules suivies d’un astérisque ont été décrites dans des études 
antérieures pour A. gigas. Les croix, les tirets et les points d’interrogation indiquent 
respectivement l’identification de la séquence complète, la non identification et l’identification 
de la séquence incomplète. 

 H. niloticus A. gigas 

GPα* X X 

FSH * X X 

FSHR X - 

LH * X X 

LHR X - 

PRL X X 

PRLR X ? 

ERα - - 

ER  X X 

ER  X - 

Vtg hépatique ? - 

Vtg ovarienne ? - 

VLDLR X - 

 

 

Si la plupart des transcrits identifiés ont permis d’obtenir des produits d’expression complets, 

certains, minoritaires, présentent des séquences partielles ou incomplètement assemblées. Dans 

ce dernier cas citons la Vtg hépatique d’Heterotis dont le domaine phosvitine est constitué 
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d’une série de sérines que l’assembleur TRINITY peine à assembler compte tenu de la 

répétition du codon AGC. Par ailleurs, il semble que l’ARNm des Vtg ait tendance à se 

fragmenter au niveau du domaine polysérine de la phosvitine ; ce qui rend difficile 

l’assemblage à ce niveau. 

Il a été également réalisé une analyse fonctionnelle sur la Vtg présente dans le mucus dont il 

était suspecté qu’elle puisse jouer un rôle dans la détection olfactive des femelles matures par 

les mâles. Les tests réalisés sur le mucus en spectrométrie de masse n’ont pas permis de mettre 

en évidence la capacité de la Vtg ou de ses produits de clivage à diffuser dans le milieu 

aquatique. Ce qui signifie que le signal chimique qui est suspecté de jouer un rôle dans la 

formation des couples est sans doute d’une autre nature. 

Chez les Cichlides où ces mécanismes ont été bien décrits (Maruska & Fernald, 2012), les 

mâles libèrent avec l’urine des phéromones sexuelles de structure complexes qui permettent de 

synchroniser la ponte de 2 ou 3 femelles. 

 

Les résultats obtenus au cours de cette thèse ouvrent des perspectives d’investigation 

importantes chez les Ostéoglossiformes et permettent désormais d’envisager une exploration 

fonctionnelle constituée d’approches in vitro et in vivo, ces dernières étant fondamentales dans 

un contexte qui s’inscrit dans le développement d’une pisciculture durable et respectueuse de 

l’environnement. Il s’agira par exemple : 

- de suivre les niveaux circulants des neurohormones hypophysaires avec des outils 

quantitatifs spécifiques tels que l’ELISA ou la spectrométrie de masse ; 

- de caractériser l’ensemble du neuropeptidome et d’une façon générale l’ensemble du 

peptidome régulateur pour faciliter l’interprétation des études physiologiques ; 

- d’utiliser des outils moléculaires pour faciliter la formulation d’aliments adaptés aux 

différentes phases d’élevage. 
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3. Trois méthodes pour sexer H. niloticus, un 

poisson dépourvu de dimorphisme sexuel 

Depuis les premiers essais du développement de la pisciculture de H. niloticus en 1955, 

constituer des couples de reproducteurs pour la production d’alevins est rendu difficile à cause 

de l’absence de dimorphisme sexuel et de techniques de sexage fiables.  

A partir de ces travaux de thèse, le sexe d’individus matures de H. niloticus peut être déterminé 

selon trois techniques mises au point. On a le choix entre l’analyse en spectrométrie de masse 

et l’utilisation de tests ELISA de l’anticorps anti Vtg de A. gigas et de l’anticorps anti Vtg de 

H. niloticus. Le kit de sexage de A. gigas et l’anticorps anti Vtg de O. bicirrhosum n’ont pas 

donné de résultats satisfaisants et ne peuvent être recommandés pour sexer des individus 

matures de H. niloticus.  

 

Détection de la Vtg par spectrométrie de masse. Les analyses protéomiques apparaissent de 

plus en plus comme de puissants outils pour identifier des protéines d’intérêt impliquées dans 

les processus physiologiques comme la vitellogenèse. Dans un environnant non exposé aux 

substances mimétiques des œstrogènes naturels, appelés xénoestrogènes, le précurseur des 

protéines vitellines (la Vtg) sont présents uniquement chez les femelles matures des poissons 

qui y vivent. Cette caractéristique a été utilisée pour rechercher la Vtg ou ses produits de clivage 

dans le plasma et le mucus de reproducteurs de H. niloticus. Les bases de données 

transcriptomiques et protéomiques ont donc permis de valider chez H. niloticus le sexage des 

géniteurs par la détection en spectrométrie de masse de Vtg dans le sang et le mucus de femelles 

matures ou en gamétogenèse. Ces analyses à la fois qualitatives et quantitatives révèlent en 

outre des niveaux très variables de concentrations en Vtg dans le mucus. On peut donc se poser 

la question de l’existence d’une corrélation entre la concentration détectée dans le mucus et le 

stade de maturité. Si cette corrélation est avérée, le stade de maturité pourrait ainsi être 

déterminé par une méthode non invasive grâce à un simple prélèvement de mucus. De 

nouvelles investigations sont prévues pour vérifier cette hypothèse chez les 2 espèces étudiées. 

La Vtg est un biomarqueur intéressant pour le sexage d’espèces ne présentant pas de 

dimorphismes sexuels évidents. 
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Anticorps anti Vtg de A. gigas / anticorps anti Vtg de H. niloticus. Le sexage de H. niloticus 

peut aussi être réalisé en effectuant un dosage plasmatique par ELISA comme celui développé 

par (Chu-Koo et al., 2009) pour A. gigas. L’anticorps anti Vtg de A. gigas a été produit 

spécialement pour sexer des individus matures de cette espèce qui ne présentent pas de 

dimorphisme sexuel en dehors de la saison de reproduction. En raison de la proximité 

phylogénétique des deux espèces d’Arapaimidae, cet anticorps a été testé sur H. niloticus et les 

résultats obtenus ont permis de différencier les deux sexes pour une dilution au 10000e de 

l’anticorps et des dilutions au 1000e, 5000e et 10000e du plasma de H. niloticus. 

Quant à l’anticorps anti Vtg de H. niloticus, il a été produit au cours de cette thèse et a permis 

de différencier également les deux sexes de H. niloticus et non ceux de A. gigas malgré leur 

proximité phylogénétique. Les résultats satisfaisants ont été observés dans les mêmes 

conditions de dilution que celles de l’anticorps anti Vtg de A. gigas. L’anticorps anti Vtg de H. 

niloticus peut être considéré comme très spécifique en attendant que des expérimentations 

montrent son éventuelle réaction positive avec d’autres Vtg. 

Le protocole pour produire ces deux anticorps est facile à mettre en place et l’utilisation de 

lapins immunisés avec des solutions émulsifiées de Vtg purifiée est autorisée dans les pays de 

leurs zones de distribution. Les équipements de laboratoire utilisés sont très courants ce qui 

permet de développer un anticorps spécifique en quelques mois seulement. L’appartenance des 

deux espèces sœurs à des bassins hydrographiques transcontinentaux (Afrique et Amérique du 

Sud) milite en faveur de l’anti corps anti Vtg de H. niloticus à cause de la disponibilité de 

plasma sur place pour le produire. En plus, la Vtg de H. niloticus semble plus sensible à cet 

anticorps que ne l’est l’anticorps anti Vtg de A. gigas. 

 

Les deux approches – spectrométrie de masse et ELISA – sont complémentaires avec un 

avantage pour l’ELISA qui est pour l’instant la seule à être adaptée sur le terrain, ce qui n’est 

évidemment pas possible avec l’autre technique. La spectrométrie de masse possède par contre 

une sensibilité plus élevée que l’ELISA et permet de facilement discriminer les différentes Vtg 

quand elles existent, même si elles possèdent certains domaines en commun. Par contre, la mise 

en œuvre est beaucoup plus lourde avec une préparation d’échantillon plus complexe. 
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4. Comprendre le comportement reproducteur 

des Arapaimidae en étang de pisciculture, c’est 
désormais possible 

Le développement de l’élevage des espèces de poissons passe par une maitrise de leur 

reproduction. Chez A. gigas, depuis quelques années, l’absence de dimorphisme sexuel ne 

constitue plus un obstacle pour différencier les sexes grâce à des méthodes de sexages fiables 

mises au point. La possibilité de distinguer les individus mâles des femelles en dehors de la 

saison de reproduction permet de constituer des lots de reproducteurs de sexe ratio 1 : 1 pour 

étudier le comportement reproducteur. La particularité de cette espèce est que sa reproduction 

n’est possible pour l’instant que dans des étangs en terre où la turbidité de l’eau ne permet pas 

des observations directes ou des enregistrements vidéo. A la suite de l’analyse de données 

préliminaires enregistrées chez un couple formé, une méthodologie de télémétrie acoustique 

mise en œuvre a montré son efficacité pour suivre le comportement reproducteur de A. gigas. 

Cette méthodologie est maitrisée et peut être transférée à H. niloticus qui se reproduit dans les 

conditions similaires à celles de A. gigas. Le suivi du comportement reproducteur de H. 

niloticus se fera avec des poissons choisis parmi les 59 individus mâtures qui ont pu être sexés 

par une analyse en spectrométrie de masse. Les équipements nécessaires à la réalisation de 

cette expérimentation sont en cours d’acquisition.  
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Loci Séquence de l’amorce (5’ -3’) GenBank Répétition T (°C) Taille (pb) 

Hni94 
F-GCCACCGTTTGAGTGAATTT-HEX 

R-TCTGAGAACACGGTAGGATGC 
JF279686 (GT)13 55.0 166-174 

Hni67 F-CGCCTGTAAGCAATGAATGA-6-FAM 

R-TGCCATGGATGTCACAAGTT 
JF279687 (CA)16 55.0 307-315 

Hni19 F-GGCTGTGCAATTTGACATGA-HEX 

R-GTGCCTACAGCCATTTACCC 
JF279688 (GT)17 55.8 119-123 

Hni61 
F-AGCTTGCATCTGGAAGCATT-6-FAM 

R-GTATCCACCTGGACCCACAG 
JF279689 (CA)12 55.0 327-352 

Hni62 F-CCTGGCTTTAGAGGCAGTTG-6-FAM 

R-CAGCTGTAGCAGGTTTGCTG 
JF279690 (CA)11 55.0 276-294 

Hni14 F-CAACCACTGCCATAGGAGGT-HEX 

R-GAACCAAGTCGAGCCATCAT 
JF279691 (GT)27 55.8 125-152 

Hni52 F-AAGGGGACCCTTGCAGTAGT-HEX 

R-GATGCAACATGCACTGCTCT 
JF279692 (CA)16 55.0 267-279 

Hni47 F-AACACATTACGCCCTTGGAG-6-FAM 

R-CAGCCCTGTGTACACTTCCA 
JF279693 (CA)16 55.8 270-279 

Hni37 F-CCACTTCAGAAAAAGCCATTG-HEX 

R-CAGGACCATAACACAACACCTG 
JF279694 (CA)27 52.1 234-239 

Hni5 F-CAGGAAGATTTGCACCACCT-6-FAM 

R- TGCCATTCTGGAAAAAGGAG 
- - 60 - 

HNi28 F- TCCCTGCAGTCTGA AACACA-6-FAM 
R- AGACCCACAAGATCCAGGTG 

- - 60 - 

D’après Carrera et al. (2011) ; Hurtado et al. (2013) 

 

Annexe 1 : Amorces microsatellites développées pour H. niloticus 
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 Panel 
 1 2 3 4 5 6 7 

Marqueurs 
microsatellites 

Hni94/ 
Hni67 

Hni52/ 
Hni62 

Hni14/ 
Hni47 

Hni19/ 
Hni61 

Hni37 Hni5 Hni28 

1ère dénaturalisation 
95°C 
2min. 

95°C 
2min. 

95°C 
2min. 

95°C 
2min. 

95°C 
2min. 

95°C 
2min. 

95°C 
2min. 

2e dénaturalisation 
95°C 
30s 

95°C 
30s 

95°C 
30s 

95°C 
30s 

95°C 
30s 

95°C 
30s 

95°C 
30s 

Hybridation 
55°C 
30s 

55°C 
30s 

55,8°C 
30s 

55,4°C 
35s 

52,1°C 
35s 

54,2°C 
30s 

56,5°C 
50s 

Polymérisation 
72°C 
50s 

72°C 
50s 

72°C 
50s 

72°C 
50s 

72°C 
50s 

72°C 
50s 

72°C 
50s 

Rénaturalisation 
72°C 
5min 

72°C 
5min 

72°C 
5min 

72°C 
5min 

72°C 
5min 

72°C 
5min 

72°C 
5min 

Extension finale 10°C 10°C 10°C 10°C 10°C 10°C 10°C 

Nombres de cycles 38 38 38 35 35 35 35 

Produit final PCR 
Panel 1 à 4 (15 µl) 

1,5 µl de Buffer 10x + 0,3 µl de dNTP 2 mM + 0,3 µl de MgCl2 + 
0,75 µl de Primer F de chaque marqueur + 0,75 µl de Primer R de 
chaque marqueur + 0,1 µl de Taq + 1,5 µl d’ADN + 8,3 µl de H2O 
pure 

Produit final PCR 
Panel 5 à 7 (15 µl) 

1,5 µl de Buffer 10x + 0,3 µl de dNTP 2 mM + 0,3 µl de MgCl2 + 
0,75 µl de Primer F + 0,75 µl de Primer R + 0,1 µl de Taq + 1,5 µl 
d’ADN + 9,8 µl de H2O pure 

 

Annexe 2 : Panels microsatellites définis pour H. niloticus 
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Gène Séquence de l’amorce (5’ -3’) Références 

NADH1 L3002 amp F 

NADH1 H4419 amp R 

TACGACCTCGATGTTGGATCAGG 

AAGCTTTYGGGCCCATACC 

(Tomas Hrbek 
et al., 2005) 

NADH1 L3079 seq F 

NADH1 H4364 seq R 

ACGTGATCTGAGTTCAGACCG 

GGAAGCACTARGAGTTTTGA 

ATPase L8106 amp F 

ATPase H9264 amp R 

TGGGTGTTAAAATAGATG 

GAGGAGAGCRGCRGATGCCCC 

ATPase L8537 seq F 

ATPase H8516 seq R 

TGAAACTGACCATGACACTAAG 

CTTAGTGTCATGGTCAGTTTCA 

Cyt b L15930 F 

Cyt b H14724 R 

CTTCGATCTTCGrTTTACAAG 

TGATATGAAAAACCATCGTTG 
(Lavoué & 
Sullivan, 2004) 

amp : amplification, seq : séquençage,  

 

 

Annexe 3 : Amorces mitochondriales développées pour A. gigas 
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 Annexe 4 : Alignement des séquences nucléotidiques des quatre haplotypes HpA, HpB, HpC 
et HpD des gènes mitochondriaux concaténés (Cytochrome b et segment NADH1) de H. 
niloticus avec les sites polymorphiques en bleu 
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Annexe 5 : Alignement des séquences nucléotidiques des six haplotypes Hp1, Hp2, Hp3, Hp4, 
Hp5 et Hp6 d’un fragment du gène mitochondrial Cyt b de H. niloticus avec les sites 
polymorphiques en bleu. 
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Annexe 6 : Alignement des séquences nucléotidiques des deux haplotypes (HpI et HpII) du 
segment NADH1 de H. niloticus avec les sites polymorphiques en bleu. 
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Annexe 7a : Séquences nucléotidiques et séquences protéiques déduites des récepteurs 
apparentés aux récepteurs œstrogéniques alpha (ERRα) et gamma (ERR ) de H. niloticus 
(HnERRα, HnERR _X1 et HnER_X2). Le codon d’initiation et le codon stop sont indiqués 
en gras. La région A/B en position N-terminale est suivie du domaine de liaison à l’ADN 
(DBD) situé dans les encadrés et contenant la boite P soulignée doublement et la boite D en 
souligné simple. Le domaine de liaison au ligand (LBD) est souligné simplement suivi du 
domaine F en position C-terminale. 

(ERR _X1) 

(ERRα) 
       1 M  S  S  R  D  R  R  F  N  I  Y  I  K  A  E  P  S  S  P  E  G  G  R  D  G  R  T  S  P  G  G  A  S  S  D   

       1 ATGTCTTCCCGGGATCGACGCTTCAATATTTACATTAAGGCTGAGCCCAGCAGTCCAGAGGGAGGAAGAGATGGGAGAACCAGCCCTGGAGGGGCATCCTCCGAT 

      36 S  S  H  S  A  V  G  V  N  G  G  R  S  T  E  R  Y  S  P  P  L  C  T  P  T  L  H  C  P  F  K  E  E  G  D   

     106 TCGTCCCACAGTGCTGTGGGGGTAAATGGAGGCAGGAGCACAGAGCGGTACTCCCCTCCCCTCTGCACACCAACCCTGCATTGCCCTTTTAAAGAGGAGGGCGAT 

      71 G  E  E  G  S  A  G  S  G  G  G  R  C  K  Y  A  L  S  T  L  P  K  R  L  C  L  V  C  G  D  V  A  S  G  Y   

     211 GGAGAGGAGGGATCTGCAGGCAGCGGAGGCGGCAGGTGCAAGTACGCCCTTAGCACACTCCCCAAGCGCCTGTGTCTCGTGTGTGGGGATGTGGCATCAGGCTAC 

     106 H  Y  G  V  A  S  C  E  A  C  K  A  F  F  K  R  T  I  Q  G  N  I  E  Y  S  C  P  A  S  N  E  C  E  I  T   

     316 CACTACGGCGTGGCCTCCTGTGAGGCCTGCAAGGCCTTCTTCAAGAGGACCATTCAAGGGAACATTGAATACAGCTGCCCAGCATCCAACGAGTGCGAAATCACC 

     141 K  R  R  R  K  A  C  Q  A  C  R  F  T  K  C  L  K  V  G  M  L  K  E  G  V  R  L  D  R  V  R  G  G  R  Q   

     421 AAGCGGCGCAGGAAGGCCTGCCAAGCTTGTCGCTTCACCAAGTGCCTCAAAGTGGGAATGCTGAAAGAGGGTGTTCGTCTGGATCGAGTGAGAGGAGGAAGACAG 

     176 K  Y  K  R  R  P  E  V  E  S  T  T  Y  Q  S  P  T  N  Q  P  S  G  K  E  V  D  K  G  P  S  N  V  I  V  S   

     526 AAGTACAAAAGACGGCCAGAGGTGGAGAGCACCACATACCAAAGTCCTACGAATCAGCCTTCAGGAAAGGAAGTTGATAAAGGTCCCTCCAATGTCATTGTCTCC 

     211 H  L  L  V  A  E  P  E  K  L  F  A  M  P  D  P  L  Q  S  D  T  T  L  R  T  L  T  T  L  C  D  L  A  D  R   

     631 CATCTGCTGGTGGCTGAGCCAGAGAAGCTGTTTGCCATGCCAGACCCCCTGCAGTCAGACACCACCCTGCGCACCCTCACCACCCTTTGTGACTTGGCTGATCGC 

     246 E  L  V  V  I  I  G  W  A  K  H  I  P  G  F  L  S  L  S  L  A  D  Q  M  S  V  L  Q  S  V  W  L  E  V  L   

     736 GAGCTTGTTGTCATCATTGGCTGGGCTAAACACATTCCCGGCTTCCTGTCCTTGTCTCTGGCGGACCAGATGTCAGTGTTGCAGTCCGTGTGGCTGGAGGTGCTC 

     281 V  L  G  V  A  F  R  S  L  S  C  E  D  E  V  V  F  A  E  D  F  V  L  D  E  E  L  S  R  I  A  G  L  G  E   

     841 GTACTCGGTGTTGCCTTCCGGTCTCTGAGCTGCGAGGACGAGGTGGTGTTTGCCGAGGACTTTGTTCTGGATGAGGAGCTGTCCCGTATTGCTGGGCTGGGCGAG 

     316 L  S  A  A  I  S  Q  L  A  R  R  Y  R  A  L  Q  L  D  Q  E  E  F  V  M  L  K  A  I  A  L  T  N  S  D  S   

     946 TTAAGTGCAGCCATTAGCCAACTGGCCCGCCGATACCGTGCCCTTCAACTAGACCAGGAGGAGTTTGTCATGTTGAAGGCTATTGCACTCACAAACTCTGATTCT 

     351 V  Y  I  E  D  M  E  A  V  Q  K  L  R  D  L  L  H  Q  A  L  L  E  L  E  S  Q  R  R  P  E  D  P  R  R  A   

    1051 GTGTACATTGAGGACATGGAGGCTGTGCAGAAGCTACGAGACCTCCTACACCAGGCCCTGCTAGAGCTGGAAAGCCAGCGTAGGCCAGAAGACCCCCGGAGGGCA 

     386 G  R  L  L  L  T  L  P  L  L  R  Q  T  A  S  R  A  L  S  T  F  Y  N  I  K  T  R  G  G  V  P  M  H  K  L   

    1156 GGCCGGCTCCTGCTCACCCTGCCCCTGCTCAGGCAGACTGCCAGCCGTGCCCTTTCCACCTTCTACAACATCAAGACCCGTGGTGGTGTGCCCATGCACAAACTC 

     421 F  L  E  M  L  E  A  M  M  D  S  P  * 

    1261 TTTCTCGAGATGCTGGAGGCCATGATGGACTCGCCGTAA 

       1 M  A  A  D  D  R  H  L  P  S  S  C  G  S  Y  I  K  T  E  P  S  S  P  S  S  V  I  D  T  V  S  H  H  S  P   

       1 ATGGCTGCAGATGACCGGCACCTGCCCTCCAGCTGTGGGTCCTACATCAAGACGGAGCCATCGAGCCCCTCATCGGTCATCGACACAGTCAGCCACCATAGCCCC 

      36 S  G  N  S  D  A  S  G  G  Y  V  S  A  M  N  S  H  S  N  G  L  D  S  P  P  M  F  T  P  S  G  L  G  G  G   

     106 AGTGGCAACTCGGACGCCAGCGGTGGCTACGTCAGCGCCATGAACAGCCACTCCAATGGCCTGGACTCGCCACCCATGTTCACGCCCAGTGGGCTTGGAGGCGGG 

      71 A  C  R  K  R  Y  D  D  C  S  S  T  I  M  E  D  S  P  I  K  C  E  Y  M  L  N  S  I  P  K  R  L  C  L  V   

     211 GCCTGCCGCAAGCGCTATGATGACTGCTCCAGCACCATTATGGAGGACTCGCCCATTAAGTGCGAATATATGTTGAACTCCATCCCCAAGAGGCTGTGCCTAGTC 

     106 C  G  D  I  A  S  G  Y  H  Y  G  V  A  S  C  E  A  C  K  A  F  F  K  R  T  I  Q  G  N  I  E  Y  S  C  P   

     316 TGTGGAGACATTGCCTCAGGATACCACTACGGAGTGGCCTCCTGTGAGGCCTGCAAAGCCTTTTTTAAAAGGACAATACAAGGCAACATCGAGTACAGCTGTCCC 

     141 A  T  N  E  C  E  I  T  K  R  R  R  K  S  C  Q  A  C  R  F  M  K  C  L  K  V  G  M  L  K  E  G  V  R  L   

     421 GCTACAAACGAGTGTGAGATCACCAAGCGAAGGCGCAAGTCCTGCCAGGCCTGCCGCTTCATGAAGTGTCTCAAAGTGGGGATGCTGAAGGAAGGTGTGCGTCTG 

     176 D  R  V  R  G  G  R  Q  K  Y  K  R  R  M  D  A  E  N  N  A  Y  L  G  L  T  L  P  P  P  A  K  K  P  L  T   

     526 GACCGTGTGCGTGGCGGCCGGCAGAAGTACAAGAGGAGGATGGATGCCGAAAACAACGCCTATCTTGGCCTCACACTACCGCCCCCTGCCAAAAAGCCATTGACA 

     211 K  I  V  S  H  L  L  V  A  E  P  E  K  I  Y  A  M  P  D  P  T  M  P  E  S  D  I  K  A  L  T  T  L  C  D   

     631 AAGATTGTGTCCCACTTGCTGGTGGCAGAGCCAGAGAAGATCTACGCCATGCCAGACCCCACCATGCCTGAGAGTGACATCAAGGCCCTAACCACTTTGTGCGAC 

     246 L  A  D  R  E  L  V  V  I  I  G  W  A  K  H  I  P  G  F  S  S  L  S  L  G  D  Q  M  S  L  L  Q  S  A  W   

     736 TTGGCTGACCGAGAGCTGGTTGTCATCATCGGCTGGGCCAAGCATATCCCAGGCTTCTCCAGTCTGTCTTTAGGAGACCAGATGAGTCTACTGCAGAGCGCTTGG 

     281 M  E  I  L  I  L  R  V  V  Y  R  S  L  P  F  E  D  K  L  V  Y  A  E  D  Y  I  M  D  E  D  Q  S  K  L  A   

     841 ATGGAGATCTTGATCTTGCGGGTGGTGTACCGATCATTGCCCTTCGAGGACAAGCTGGTGTATGCTGAGGACTACATCATGGACGAGGACCAGTCGAAACTCGCC 

     316 G  L  L  D  L  N  N  A  I  L  Q  L  V  K  K  Y  K  S  M  K  L  E  K  E  S  L  S  P  S  K  Q  L  R  S  Q   

     946 GGTCTGCTGGACCTCAACAATGCCATCCTGCAGCTGGTGAAGAAATACAAGAGCATGAAGTTGGAGAAGGAGAGTTTGTCACCCTCAAAGCAATTGCGCTCGCAA 

     351 I  Q  T  P  C  T  * 

    1051 ATTCAGACTCCATGCACATAG 

(ERR _X2) 
       1 M  D  S  V  E  L  S  L  P  E  F  F  S  F  H  S  E  Q  E  L  L  C  R  M  S  S  K  E  R  R  I  E  S  S  C   

       1 ATGGATTCTGTAGAACTTTCCCTGCCTGAGTTCTTCTCCTTTCACTCTGAACAAGAGCTGCTCTGCAGGATGTCAAGCAAGGAGCGGCGCATTGAGTCCAGTTGC 

      36 P  S  Y  I  K  T  E  P  S  S  P  A  S  L  A  D  S  V  N  H  H  S  P  G  G  S  S  D  A  S  G  S  Y  S  S   

     106 CCCTCATACATCAAGACAGAACCGTCCAGTCCTGCCTCCCTCGCTGACAGCGTGAACCACCACAGCCCCGGTGGGTCTTCAGACGCCAGTGGCAGCTACAGCTCA 

      71 A  T  N  G  H  P  N  G  L  D  S  P  T  L  Y  G  Q  A  G  S  L  G  P  N  V  A  G  A  T  K  R  Y  E  D  C   

     211 GCCACAAACGGGCACCCCAACGGCCTAGACTCCCCCACGCTGTATGGTCAGGCAGGCAGCCTAGGCCCCAATGTGGCCGGGGCCACCAAGCGCTACGAGGACTGC 

     106 S  S  T  M  A  E  D  S  Q  I  K  C  E  Y  M  L  N  S  M  P  K  R  L  C  L  V  C  G  D  V  A  S  G  Y  H   

     316 TCTAGCACCATGGCTGAAGACTCACAGATCAAGTGCGAGTACATGCTCAACTCCATGCCCAAGCGTCTGTGCCTGGTGTGTGGCGATGTGGCATCTGGCTACCAC 

     141 Y  G  V  A  S  C  E  A  C  K  A  F  F  K  R  T  I  Q  G  N  I  E  Y  S  C  P  A  T  N  E  C  E  I  T  K   

     421 TACGGAGTGGCGTCTTGTGAAGCCTGCAAGGCCTTCTTCAAGCGGACCATCCAAGGAAACATCGAGTACAGCTGCCCGGCCACCAACGAGTGTGAGATCACTAAG 

     176 R  R  R  K  S  C  Q  A  C  R  F  M  K  C  L  T  V  G  M  L  R  E  G  V  R  L  D  R  V  R  G  G  R  Q  K   

     526 AGGAGACGGAAGTCCTGCCAGGCGTGCCGCTTCATGAAGTGTCTTACTGTGGGAATGCTGCGGGAAGGTGTCCGGCTCGACAGAGTGCGTGGCGGCCGGCAGAAG 

     211 Y  K  R  R  I  D  A  E  N  S  P  Y  L  N  P  Q  L  A  L  P  P  K  K  P  Y  N  K  V  V  S  H  L  L  V  A   

     631 TACAAGCGCCGGATAGACGCGGAGAACAGCCCCTACCTGAACCCACAGCTGGCCCTGCCACCTAAAAAACCATACAACAAAGTGGTGTCCCACCTCCTGGTGGCA 

     246 E  P  E  K  I  Y  A  M  P  D  P  T  V  P  D  S  D  I  K  A  L  T  T  L  C  D  L  A  D  R  E  L  V  V  N   

     736 GAACCTGAGAAGATCTATGCCATGCCTGATCCCACTGTTCCCGACAGCGACATCAAGGCGCTGACCACACTCTGCGACCTGGCTGACCGCGAGCTGGTGGTCAAC 

     281 I  G  W  A  K  H  I  P  G  R  S  L  P  S  T  L  E  K  A  V  D  P  S  P  W  P  H  L  V  N  Y  G  G  A  P   

     841 ATCGGCTGGGCCAAACACATCCCAGGTAGGAGCCTTCCCAGTACCCTTGAGAAAGCAGTGGACCCCTCACCTTGGCCACATCTGGTAAACTATGGAGGAGCTCCA 

     316 N  R  H  W  S  N  S  G  I  V  K  L  V  V  A  L  L  C  Y  R  I  L  V  L  F  L  F  N  L  C  I  S  L  H  V   

     946 AACAGACACTGGTCTAACAGTGGCATAGTAAAGCTGGTTGTGGCCTTGTTGTGCTACAGGATTCTCGTCTTATTTCTTTTTAATCTCTGCATTTCTTTACATGTC 

     351 R  I  F  C  R  V  C  L  Y  I  V  N  L  G  A  V  S  * 

    1051 AGAATTTTTTGCAGAGTCTGCCTCTATATAGTTAACTTGGGAGCAGTAAGTTAG 
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Annexe7b : Structure secondaire des récepteurs apparentés aux récepteurs œstrogéniques 
(ERRα, ERR _X1 et ER _X2) de H. niloticus avec les cinq domaines caractéristiques et le 
nombre d’acides aminés (aa) correspondant. 

  

A/B       C         D   E           F 
88 aa     97 aa      22 aa  220 aa              5 aa 

 

LBD DBD (ERRα) 

A/B        C         D         E          F 
96 aa      97 aa     18 aa        128 aa    17 aa   

LBD DBD (ERR _X1) 

A/B            C         D     E      F 
122 aa           97 aa    18 aa  52 aa      78 aa   

LBD DBD (ERR _X2) 
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Comparaison des traits de reproduction de deux espèces phylogénétiquement sœurs du groupe des 
Ostéoglossiformes : Heterotis niloticus en Afrique et Arapaima gigas en Amérique du Sud 

Heterotis niloticus originaire du bassin hydrographique de l’Afrique tropicale et Arapaima gigas du bassin amazonien 
sont deux espèces phylogénétiquement sœurs qui possèdent des performances de croissance exceptionnelles, ce qui leur 
confère un intérêt économique majeur. Cependant, la reproduction en captivité de ces deux espèces se heurte encore à 
des difficultés en raison de l’absence de dimorphisme sexuel. La formation des couples de reproducteurs est donc 
problématique et leur comportement reproducteur est peu connu, et donc peu maîtrisé. Par ailleurs, les données 
moléculaires disponibles dans le domaine de la reproduction sont inexistantes chez Heterotis niloticus ainsi que les 
données de génétique des populations. Cette étude a donc pour objectif d’évaluer les ressources génétiques des 
populations d’Heterotis, de mettre au point des techniques de sexage, de suivre le comportement reproducteur de A. 
gigas en étang et de caractériser chez ces deux espèces les acteurs moléculaires de la vitellogenèse et sa régulation. A 
partir d’échantillons collectés au Cameroun, en Guinée et principalement en Côte d’Ivoire, l’analyse des gènes 
mitochondriaux a permis d’identifier six haplotypes du gène Cyt b et deux haplotypes d’un segment contenant le gène 
NADH1. Ces résultats montrent l’absence de différenciation haplotypique entre les stocks de pisciculture et les 
populations sauvages d’un même bassin et une différentiation haplotypique entre bassins versants. Ils corroborent 
l’origine camerounaise des Heterotis sauvages et de pisciculture présents en Côte d’Ivoire sans toutefois apporter la 
preuve du partage de mêmes haplotypes entre ces deux pays. Concernant les acteurs moléculaires, c’est grâce à une 
approche transcriptomique basée sur un séquençage en RNAseq de novo suivi d’analyses in silico qu’ont pu être 
identifiés, chez l’une et l’autre des deux espèces d’Arapaimidae, les hormones hypophysaires (PRL, FSH et LH) et leurs 
récepteurs ovariens, les récepteurs oestrogéniques (ERs) bêta et gamma, les vitellogénines (Vtg) et leur récepteur 
ovarien. La proximité phylogénétique des deux espèces a pu être confirmée sur la base des molécules identifiées. Pour 
le sexage des individus matures de H. niloticus, les tests ELISA se sont révélés positifs avec l’anti corps anti Vtg de A. 
gigas déjà disponible et l’anticorps anti Vtg de H. niloticus mis au point dans cette étude. Une approche protéomique 
en spectrométrie de masse ciblant la Vtg a également permis de différencier les deux sexes chez H. niloticus. Enfin, 
l’utilisation de la télémétrie ultrasonique a montré que cette technique est adaptée au suivi du comportement de A. gigas 
et de ce fait de l’espèce sœur H. niloticus dans un environnement où la turbidité de l’eau ne favorise pas des observations 
directes des couples ou des enregistrements vidéo. 

Mots-clés : Heterotis niloticus, Arapaima gigas, Cyt b, NADH1, Ressources génétiques, Reproduction, Vitellogénine, 
Neurohormones, Récepteurs à l’estradiol, Télémétrie acoustique, Comportement reproducteur 

 

Comparison of the reproductive traits of two phylogenetic sister species of the group Osteoglossomorpha : 
Heterotis niloticus in Africa and Arapaima gigas in South America 

Heterotis niloticus   ̶  from the tropical Africa watershed   ̶  and Arapaima gigas   ̶  from the Amazon Basin   ̶  are two 
phylogenetic sister species that display exceptional growth performances; consequently, they may soon become of a 
major economic interest. However, the reproduction of these two species in captivity still faces difficulties because they 
have no sexual dimorphism. Reproductive pairing is therefore problematic, their reproductive behavior is poorly known 
and therefore poorly controlled. Moreover, molecular data in the field of reproduction are missing for Heterotis 
niloticus, and so are data about population genetics. This study aims to evaluate the genetic resources of populations of 
Heterotis, develop sexing techniques, monitor the reproductive behavior of A. gigas in ponds, and characterize the 
molecular actors of vitellogenesis and its regulation in these two species. Using samples collected in Cameroon, Guinea 
and mainly Côte d'Ivoire, mitochondrial gene analysis identified six haplotypes of the Cyt b gene and two haplotypes 
of a segment containing the NADH1 gene. The results showed no haplotypic differentiation between fish stocks and 
wild populations belonging to a same basin, but haplotype differentiation between watersheds. They corroborate that 
the wild and farmed Heterotis of Côte d’Ivoire first came from Cameroon, but do not bring evidence of a same haplotype 
shared between these two countries. Concerning the molecular actors, using a transcriptomic approach based on de novo 
RNAseq sequencing followed by in silico analyses, the pituitary hormones (PRL, FSH and LH) and their ovarian 
receptors, beta and gamma estrogen receptors (ERs), vitellogenins (Vtg) and their ovarian receptor were identified in 
both species of Arapaimidae. The phylogenetic proximity of the two species could be confirmed on the basis of these 
molecules. For the sexing of mature H. niloticus individuals, ELISA tests were positive with available A. gigas anti Vtg 
antibodies and with H. niloticus anti Vtg antibodies developed for this study. A proteomic approach in mass 
spectrometry targeting Vtg also differentiated the two sexes in H. niloticus. Finally, the use of ultrasonic telemetry 
showed that this technique is suitable for monitoring the behavior of A. gigas and thus of the sister species H. niloticus 
in an environment where the water turbidity does not favor direct observations of couples or video recordings. 

Keywords : 

Heterotis niloticus, Arapaima gigas, Cyt b, NADH1, Genetic resources, Reproduction, Vitellogenin, Neurohormones, 
Estradiol receptors, Acoustic telemetry, Reproductive behavior 


