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RESUME

Le tilapia du Nil est une espéce aquacole majeure dont la gamétogénése est fortement modulée par la
température. Ainsi, de nombreux travaux ont été consacrés a I’étude de I’influence des traitements thermiques
sur la spermatogénése chez cette espece. Le présent article a pour objectif de faire un état des connaissances de
I’influence de la température sur la spermatogénése chez le tilapia du Nil. Les connaissances disponibles sur
I’organisation testiculaire, I’évolution des cellules germinales et le role des cellules somatiques chez le tilapia de
Nil ont d’abord été présentées. Les travaux relatifs aux effets de la température sur la spermatogénese chez cette
espéce ont ensuite été synthétisés a quatre niveaux a savoir I’influence des basses températures (< 20°C), les
hautes températures (35°C) chez les males matures, les hautes températures de masculinisation (36°C) et les
hautes températures stérilisantes (37°C). Les différents travaux concordent avec le fait que les basses
températures compromettent 1’évolution de la spermatogénése chez le tilapia du Nil tandis que les hautes
températures accélérent la spermatogénése chez les males matures. Il ressort également que 1’influence des
traitements thermiques d’inversions sexuelles ou de stérilisations sur les cellules germinales, serait corrélée avec
la variabilité inter ou intra souche de la thermosensibilité de la différenciation sexuelle.
© 2023 International Formulae Group. All rights reserved.
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Influence of temperature on Nile tilapia spermatogenesis, Oreochromis
niloticus (Linnaeus, 1758): a synthesis

ABSTRACT

Temperature highly modulates gametogenesis of a Nile tilapia which is the major aquaculture species.
Many studies have therefore been devoted to studying the influence of thermal treatments on spermatogenesis in
this species. This article reviews what is known about the influence of temperature on spermatogenesis in Nile
tilapia. Available knowledge on the testicular organization, germ cells evolution and the role of somatic cells in
Nile tilapia was first presented. Studies on the effect of temperature on spermatogenesis in this species was then
synthesized at four levels, namely the influence of low temperatures (< 20°C), high temperatures (35°C) in
mature males, masculinization high temperatures (36°C) and high sterilizing temperatures (37°C). The various
studies were consistent with the fact that low temperatures compromise the evolution of spermatogenesis in Nile
tilapia, while high temperatures accelerate spermatogenesis in mature males. It is also evident that influence of
heat treatments for sexual inversion or sterilization would be correlated with inter or intra-strain variability of

thermosensivity in sexual differentiation.

© 2023 International Formulae Group. All rights reserved.
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INTRODUCTION

La spermatogénése est un processus
biologique trés organisé qui permet la
production de cellules germinales haploides
males (spermatozoides) a partir de cellules
souches diploides (Vilela et al., 2003; Schulz et
al., 2010; Uribe et al., 2014; Boryshpolets et
al., 2018; Xie et al., 2020; Wei et al., 2022;
Sharma et al., 2023). Ce processus est plus ou
moins bien conservé au sein des différentes
classes de vertébrés et comprend trois
principales étapes. La premicre consiste a la
multiplication des spermatogonies qui sont les
cellules germinales souches diploides, c’est la
mitose. La seconde est la méiose
(réductionnelle et équationnelle) et correspond
a la maturation conduisant a la formation des
cellules haploides. La derniére est celle de la
différenciation ou spermiogénése, qui permet
d’aboutir aux spermatozoides (Schulz et
Miura, 2002; Vilela et al., 2003; Nobrega et al.,
2009; Schulz et al., 2010; Uribe et al., 2014;
Xieetal., 2020; Lietal.,2021; Wei etal., 2022;
Sharma et al., 2023). Chaque étape est sous le
controle de facteurs génétiques et/ou
hormonaux qui peuvent étre influencés par les
variations de I’environnement (Schulz et
Miura, 2002; Miura et Miura, 2003; Schulz et
al., 2010; Mebanga et al., 2020; Scaia et al.,
2020; Bhat et al., 2021). Chez les poissons
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téléostéens, la température apparait comme le
facteurs environnemental modulateur le plus
important de la fonction testiculaire, dont la
spermatogénése (Quintana et al., 2004; De
Alvarenga et De Franga, 2009; Baroiller et
D’Cotta, 2016; Dadras et al., 2017; Kuamé et
al., 2017; Yao et al., 2017; Mugwanya et al.,
2022).

L’influence de la température sur
I’évolution des cellules germinales des
téléostéens a fait I’objet de nombreuses études
pour d’une part, comprendre son rdle dans les
mécanismes de la reproduction et d’autre part,
accroitre la productivité des espéces d’intérét
aquacole a travers le controle du sexe. Les
résultats de ces travaux de recherche montrent
que les basses températures (18 a 20°C)
entrainent un arrét de la spermatogénése chez
certaines espéces telles que le poisson rouge
Carassius auratus (Fraser et al., 2002) et le
tilapia du Nil Oreochromis niloticus (Vilela et
al., 2003; Lacerda et al., 2006).

Aussi, les études menées sur la
différenciation sexuelle ont montré que les
hautes températures appliquées a des stades
précoces, peuvent induire une différenciation
gonadique male chez les espeéces dont le
déterminisme du sexe est influencé par la
température (TSD) tel que le medeka Oryzias
latipes (Selim et al., 2009), le tilapia du Nil O.
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niloticus (Bezault et al., 2007; Nivelle et al.,
2019; Sissao et al., 2019) et le poisson chat
africain Clarias gariepinus (Santi et al., 2016).
L’application de ces hautes températures a
conduit a I’obtention de nouveaux génotypes
males, communément appelés néomales ayant
un génotype XX. Toutefois, des études ont
montré que le développement testiculaire chez
ces individus peut étre négativement affecté par
ces processus d’inversions sexuelles comme
rapporté chez le saumon atlantique Salmo solar
(de Castro et Patil, 2019) ou la carpe commune
Cyprinus carpio (Hulak et al., 2008). Par
ailleurs, certaines hautes températures (de
29°C a 37°C) dépendant des espéces, peuvent
également induire une dégénérescence ou une
apoptose des cellules germinales conduisant a
des stérilités partielles ou totales comme
rapporté chez Patagonina hatcheri
(Striissmann et al.,, 1998), Odonthesthes
bonariensis (Ito et al., 2003), Takifugu rubripes
(Lee et al., 2009), Oreochromis mossambicus
(Nakamura et al., 2015) et O. niloticus (Pandit
et al., 2015).

Le tilapia du Nil est I’'une des espéces
aquacoles majeures les plus étudiées a cet effet.
Sur la base de son déterminisme du sexe
température-dépendante (TSD) et du fait de
I’arrangement cystique de la spermatogéneése,
le tilapia du Nil a longtemps été considéré
comme un excellent modele pour I’étude de la
biologie de la reproduction (Vilela et al., 2003;
Melo et al., 2016). Plusieurs travaux se sont
intéressés a 1’analyse de I’effet des traitements
thermiques sur la différenciation gonadique au
niveau histologique (cellules germinales),
génétique (geénes majeurs) et physiologique
(stéroides hormonales) (D’Cotta et al., 2001;
Bezault et al., 2007; Baroiller et al., 2009a,
Nivelle et al., 2019; Alba et al., 2023). D’autres
se sont intéressés a I’analyse de I’influence de
la température sur I’évolution des cellules
germinales a différentes étapes de la
spermatogénése chez les néoméles XX et les
males normaux XY du tilapia du Nil (Vilela et
al., 2003; De Alvarenga et De Franga, 2009;
Melo et al., 2016; Sun et al., 2016, 2018; Jin et
al., 2019; Wang et al., 2019; Dussenne et al.,
2020; Zhao et al., 2020). Quelques travaux ont
également montré une féminisation des males
YY du tilapia du Nil par des hautes
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températures (36°C) (Abucay et al., 1999;
Karayiicel et al., 2003), indiquant un effet de la
température dépendant du génotype sexuel.
Toutefois, ces travaux ne se sont pas intéressés
a la spermatogénése des males YY non inversés
durant ces traitements a 36°C.

Au regard de la diversité de ces études
et souvent de la divergence des résultats
obtenus, plusieurs revues ont fait une synthese
des connaissances notamment en ce qui
concerne les génes et les stéroides majeurs de
la différenciation gonadique et de la
spermatogéneése chez les téléostéens y compris
le tilapia du Nil (Schulz et al., 2010; Kobayashi
et Nagahama, 2009; Baroiller et D’Cotta, 2016;
Scaia et al., 2020; Bhat et al., 2021; Nagahama
et al., 2021; Sharma et al., 2023). Cependant,
une synthése sur l’analyse de 1’effet des
traitements thermiques sur les cellules
spermatogéniques du tilapia du Nil n’a pas
encore fait 1’objet d’une revue. Une telle
synthése des connaissances disponibles sur ce
sujet serait intéressant pour dégager des pistes
de recherche a explorer sur la spermatogénése
des males du tilapia du Nil, surtout dans un
contexte de changement climatique couplé a
une vulgarisation des traitements thermiques
pour les inversions sexuelles chez le tilapia du
Nil.

Le présent article fait la revue de
littérature  des  connaissances sur le
déroulement de la spermatogenése du point de
vue histologique chez le tilapia du Nil ainsi que
I’influence de la température sur les cellules
spermatogéniques.

Structure testiculaire chez le tilapia du Nil
Origine des cellules de la lignée germinale
Chez la plupart des vertébrés, les
cellules de la lignée germinale trouvent leur
origine au cours de I’embryogénese (Xu et al.,
2010; Nagahama et al., 2021; Sharma et al.,
2023). Cependant, le processus de spécification
des cellules germinales des téléostéens différe
de celle des mammiféres. En effet, chez les
mammiféres, la formation des cellules
germinales est induite au cours de la
gastrulation par des cellules épiblastiques
équipotentes (Devlin et Nagahama, 2002; Xu
et al., 2010; Robles et al., 2017; Sharma et al.,
2023). Par contre, chez la plupart des poissons
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téléostéens, cette spécification est spontanée et
s’effectue a travers des déterminants maternels
présents sous forme de protéines ou d’ARNm
dans le cytoplasme germinal de 1’embryon
(Devlin et Nagahama, 2002; Xu et al., 2010;
Robles et al., 2017; Sharma et al., 2023). Chez
le tilapia du Nil, la formation des cellules
germinales primordiales au cours de
I’embryogénése a ¢été rapportée dans de
nombreux travaux (Herrera et al., 2001;
Kobayashi et al, 2002; Kobayashi et
Nagahama, 2009). Ces derniers ont identifi¢ les
cellules germinales primordiales sur la couche
externe de la plaque latérale du mésoderme a
quatre jours post fécondation (4 jpf). Ces
cellules germinales migrent ensuite vers le
primordium gonadique entre le 4°™ et le 7™
jour post fécondation. Cette migration qui
s’effectue a travers le mésenteére dorsal permet
aux cellules germinales d’atteindre la cavité
ceelomique et de former avec les cellules
somatiques 1’ébauche gonadique. A 12 jpf, les
cellules germinales entourées de cellules
somatiques ont été identifiées au niveau du
I’ébauche gonadique (Herrera et al., 2001). A
cette étape, les cellules germinales sont
toujours indifférenciées. La différenciation
pourrait débuter avec ’apparition du blastéme
du canal efférent a partir du 31°™ jpf (Herrera
et al., 2001). La différenciation ultérieure des
cellules  germinales  primordiales en
spermatogonies ou en ovogonies serait sous
I’influence de facteurs génétiques, hormonaux
et environnementaux (Devlin et Nagahama,
2002; Baroiller et al., 2009; Schulz et al., 2010;
Nagahama et al., 2021).
Organisation testiculaire

Les gonades males de O. niloticus sont
des organes pairs filiformes localisés dorso-
latéralement dans la cavité ceelomique (Melo et
al., 2016). En coupe histologique (Figure 1),
ces gonades apparaissent couvertes de la
tunique albuginée d’ou partent les lobules
séminiféres dont D’extérieur constitue le
compartiment somatique et Dintérieur le
compartiment germinal (Melo et al., 2016). Le
compartiment somatique renferme
généralement les cellules stéroidogéniques de
Leydig, les cellules des tissus connectives et les
vaisseaux sanguins. Le compartiment germinal
est constitué des unités de cellules de Sertoli
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qui entourent les cellules germinales formant
les cystes spermatogéniques (Nobrega et al.,
2009; Xie et al., 2020). Les lobules séminiféres
ont une distribution radiale (Figure 1), avec une
convergence des compartiments germinales
vers les canaux spermatiques a la périphérie
(Herrera et al., 2001; Melo et al., 2016).

Les cystes des spermatogonies sont
observés en plus grande nombre dans la portion
inférieure des testicules (proche de la tunique
albuginée). Les spermatocytes et les
spermatides sont prédominants dans la portion
centrale tandis que les spermatozoides et les
cellules sécrétrices sont plus présents dans la
portion supérieure des testicules
particuliecrement ~ proche  des  canaux
spermatiques (Herrera et al., 2001; Melo et al.,
2016). Cette distribution radiale des cellules
spermatogéniques serait typique des especes de
la famille des Cichlidées chez lesquelles elle a
été qualifiée de zonation (Grier et Taylor, 2005;
Melo et al., 2016). Elle représente un excellent
modele de renouvellement, de stockage et de
production des spermatozoides (Schulz et al.,
2010; Melo et al., 2016).

Spermatogénése chez le tilapia du Nil

La spermatogénese est un processus
biologique complexe de transformation
cellulaire qui permet la production de cellules
germinales haploides males a partir de cellules
souches diploides (De Alvarenga et De Franga,
2009; Magblenou et al., 2019; Xie et al., 2020;
Sharma et al.,, 2023). A la différence des
mammiféres, la spermatogénése chez les
téléostéens en général et chez le tilapia du Nil
en particulier, se déroule a I’intérieur des unités
spermatogéniques  appelées cystes (De
Alvarenga et De Franga 2009; Schulz et al.,
2005, 2010; Melo et al., 2016; Scaia et al.,
2020). Ces cystes sont constitués des cellules
de Sertoli entourant les cellules germinales a
différents stades de développement. Ainsi, la
spermatogénese chez le tilapia du Nil repose
sur une évolution des cellules germinales
intrinséquement soutenues par les cellules
somatiques (Schulz et al., 2005, 2010;
Siqueira-silva et al., 2018).
Etapes de la spermatogénése

A part ’arrangement cystique de la
spermatogénése, 1’évolution des cellules
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germinales chez le tilapia du Nil est tres
similaire a celui des mammiféres et consiste en
une phase de prolifération ou mitose, une phase
de maturation ou méiose et une phase de
différentiation ou spermiogénése (Figure 2)
(Herrera et al., 2001; Schulz et al., 2005; 2010;
Melo et al., 2016).
Phase  de  prolifération
spermatogoniale

La phase de prolifération des
spermatogonies débute a 74 jpf chez le tilapia
du Nil et consiste en la multiplication des
cellules spermatogoniales a travers plusieurs
séries de mitoses (Kobayashi et al., 2000;
Schulz et al., 2005, 2010). Cette prolifération
aboutit 4  plusieurs  générations  de
spermatogonies qui peuvent étre distinguées a
partir des critéres tels que la taille des cellules,
la taille du noyau, la morphologie du noyau et
le nombre de cellules par cyste (Melo et al.,
2016). Les  spermatogonies  souches
indifférenciées ou spermatogonies GA1l sont
les cellules les plus volumineuses de la lignée
germinale et possédent un noyau central
sphérique avec un nucléole distinct (Schulz et
al., 2005; Melo et al., 2016; Lu et al., 2022;
Sharma et al., 2023). Ces cellules ont la
possibilité de se renouveler et leur division
aboutit aux spermatogonies A différenciées
(spermatogonies ~ GA2). Ces  derniers
conservent la méme morphologie mais perdent
leur capacité a se renouveler (Schulz et al.,
2010; Sharma et al., 2023). Les spermatogonies
GA1 sont généralement isolées des autres
cellules tandis que les spermatogonies GA2
forment des petits groupes de deux ou plusieurs
cellules (Melo et al., 2016). La division des
spermatogonies GA2 aboutit aux
spermatogonies B qui présentent un
cytoplasme réduit et un noyau sphérique avec
deux ou plusieurs nucléoles (Melo et al., 2016).
Les spermatogonies B constituent la derniére
lignée des spermatogonies et possédent une
plus grande potentialité de division que les
spermatogonies A (Schulz et al., 2010; Sharma
et al., 2023). Leur différentiation en
spermatocytes résulte d’une expansion
géométrique suffisante dans les gonades aprés
sept générations de mitoses (Schulz et al.,
2010; Sharma et al., 2023).

ou  phase
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Le nombre de divisions mitotiques des
spermatogonies  constitue =~ un  critére
fondamental de classification des espéces de
téléostéen car il varie avec la position
phylogénétique particuliérement le niveau
d’ordre d’une espece donnée (Nobrega et al.,
2009; Schulz et al., 2010). Ainsi, chez les
Perciformes comme le tilapia du Nil, 8§
générations de spermatogonies sont formées
dont une génération de spermatogonies
primaires type A et 7 générations de
spermatogonies B (Vilela et al., 2003; Schulz
et al., 2005; Nobrega et al., 2009; Schulz et al.,
2010). Par contre, chez d’autres poissons
téléostéens tels que les Anguilliformes, les
Gadiformes et les Cyprinodontiformes, le
nombre est respectivement 10, 11 et 14
générations de spermatogonies (Ando et al.,
2000; Vilela et al., 2003; Schulz et al., 2005;
Fishelson et al., 2006; Nobrega et al., 2009;
Schulz et al., 2010).

Phase méiotique
La phase méiotique est la phase de

duplication, de recombinaison et de
ségrégation du matériel génétique (Nobrega et
al., 2009). Durant cette phase, les

spermatocytes S1 issus de la division des
spermatogonies B, entament la premicre
division de la méiose (mitose réductionnelle) et
sont généralement classées en spermatocyte S1
pachyténe, S1 zygoténe ou S1 diploténe selon
le stade de la prophase méiotique. Ces
spermatocytes présentent généralement un
cytoplasme réduit, un noyau sphérique central
et une chromatine granulaire. A la fin de la
mitose réductionnelle, les spermatocytes
résultantes (spermatocytes S2) présentent un
début de condensation des chromatines (Melo
et al., 2016; Sharma et al., 2023). Ils entament
alors la deuxiéme division méiotique (mitose
équationnelle) et aboutissent aux spermatides
qui, selon le degré de condensation de la
chromatine, sont classés en spermatides
initiaux, intermédiaires et finaux (Melo et al.,
2016; Sharma et al., 2023).
Spermiogénése

La spermiogénese est la dernicre étape
de la spermatogéneése et consiste a une série de
transformations morphologiques conduisant a
la  différenciation des spermatides en
spermatozoides (Schulz et al., 2010; Sharma et
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al., 2023). Chez la plupart des téléostéens, ces
transformations impliquent la condensation de
la chromatine nucléaire, la réduction
cytoplasmique et la formation du flagelle
(Schulz et al., 2010; Melo et al., 2016; Sharma
et al., 2023). Au cours de cette spermiogénese,
une rotation nucléaire pourrait se produire en
relation avec I’axe du flagelle. Selon que cette
rotation nucléaire se produise ou pas, et en
fonction de I’orientation du flagelle par rapport
au noyau trois types de spermiogénése ont été
décrits chez les poissons téléostéens. Dans la
spermiogénése de type I, le noyau effectue une
rotation de 90° et prend une position
perpendiculaire a 1’axe du flagelle. Dans la
spermiogénese de type II, aucune rotation
nucléaire ne se produit et le flagelle s’oriente
parallelement a 1’axe antéro-postérieur du
noyau. Dans la spermiogénése de type III,
aucune rotation nucléaire ne se produit
également mais le flagelle a une orientation
centrale par rapport au noyau ( Schulz et al.,
2010; Quagio-grassiotto et al., 2020; Sharma et
al., 2023).

Chez le tilapia du Nil, la spermiogénése
se déroule suivant le modele de type 1. Ainsi,
aprés une condensation graduelle de la
chromatine et la formation de la fosse
nucléaire, une rotation nucléaire se produit. Le
noyau résultant a une position perpendiculaire
a I’axe du flagelle. Ce type de spermiogénése a
également été rapporté chez d’autres
Perciformes, ce qui indique une possible
relation avec la position phylogénétique des
espéces (Melo et al, 2016). Les
spermatozoides résultants présentent une téte
arrondie de 1,76 a2 2 um de diamétre, une picce
intermédiaire excentrique de 1,5 pum de
longueur (avec  approximativement 5
mitochondries) et un simple flagelle d’environ
20,3 pm de longueur présentant un axoneéme
classique de type 9+2 microtubules (Lou et
Takahashi, 1989; Melo et al., 2016). Ces
spermatozoides ne possédent pas d’acrosome
mais présentent des extensions cytoplasmiques
latérales comme chez la plupart des cichlidés
(Melo et al., 2016).

La durée de Ila formation des
spermatozoides a partir d’un groupe de
spermatogonies est de 14 jours chez le tilapia
du Nil (Vilela et al., 2003; Nobrega et al.,
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2009). Chez les espéces telles que le médaka
(Oryzias latipes) et le guppy (Poecilia
shenops), des durées de 12 et 21 jours ont été
respectivement rapportées (Nobrega et al.,
2009) indiquant une possible variation en
fonction de la spécificité de chaque espéce. Par
ailleurs, chez une méme espéce, la durée de la
spermatogénese pourrait é&tre réduite ou
allongée en fonction de la température du
milieu d’¢levage (Vilela et al., 2003; Nobrega
et al., 2009; Melo et al., 2016).
Role des cellules somatiques dans le
déroulement de la spermatogénése du tilapia
du Nil

Le développement des cellules
germinales est strictement régulé et requiert un
microenvironnement spécifique qui est créé par
des cellules somatiques (Schulz et Miura,
2002; Xie et al., 2020). Ce
microenvironnement  qualifié de niche
testiculaire procure aux cellules germinales les
facteurs de croissance et régule leurs activités a
travers le maintien de 1’état totipotente de
certaines cellules, le renouvellement et
I’apoptose cellulaire (Xie et al., 2020). Les
cellules somatiques majoritairement décrites
dans le processus de la spermatogénése sont les
cellules de Sertoli, les cellules
stéroidogéniques de Leydig et les cellules
myoides  péritubulaires.  Ces  cellules
somatiques proviennent de la plaque du cortex
épithélial durant I’embryogénése mais leur
différentiation n’interviendrait qu’au cours de
la migration et de la différentiation des cellules
germinales primordiales (Devlin et Nagahama,
2002).
Cellules de Sertoli

Les cellules de Sertoli ou cellules
nourriciéres ou cellules de soutien ont fait
I’objet de plusieurs travaux du fait de leur role
majeur dans le développement de la
spermatogénése  aussi bien chez les
mammiféres que chez les poissons téléostéens
(Schulz et al., 2005, 2010; Franca et al., 2016;
Siqueira-silva et al., 2018). Du point de vue

morphologique, les cellules de Sertoli
présentent un noyau, de fines manches
cytoplasmiques et un réseau complexe

d’interconnexion avec les cellules germinales
(Franga et al., 2016). Les interactions entre les
cellules de Sertoli et les cellules germinales
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d’une part, et les cellules de Sertoli entre elles
d’autre part, sont trés déterminantes dans le
déroulement de la spermatogénése chez les
téléostéens. Ces interactions permettent de
produire un support structurel et physiologique
pour le développement des cellules germinales
(Schulz et al., 2010; Xie et al., 2020).

Chez le tilapia, les nouvelles cellules de
Sertoli sont d’abord identifiées dans la région
distale des tubes séminifeéres. Leur
prolifération  durant la  phase  des
spermatogonies primaires permet de produire
de I’espace et les facteurs requis pour supporter
le développement des cellules germinales.
Cette prolifération pourrait étre considérée
comme le premier facteur responsable de
I’augmentation de la taille des testicules et de
la production du sperme chez le tilapia du Nil
(Schulz et al., 2005; Nobrega et al., 2009). Par
ailleurs, il faut noter que les cellules de Sertoli
du tilapia du Nil ne sont pas toujours
complétement différenciées et peuvent entrer
en division chaque fois qu’il y a besoin (Schulz
et al., 2005). Elles sont également capable de
supporter un plus grand nombre de cellules
germinales (100 spermatides)
comparativement aux mammiféres (10
spermatides) (Schulz et al., 2005). Cette
efficience  pourrait  étre  attribuée a
I’arrangement cystique de la spermatogénése
qui permet une bonne disponibilité des facteurs
de régulation d’une part, et a un faible
pourcentage  d’apoptose  des  cellules
germinales d’autre part (Schulz et al., 2005;
Nobrega et al., 2009).

Cellules de Leydig

Les cellules de Leydig du tilapia du Nil
ainsi que de la plupart des poissons téléostéens,
présentent trois caractéristiques
morphologiques a savoir un noyau vésiculaire,
des mitochondries avec une créte tubulaire et
un réticulum endoplasmique (Chung, 2008).
La présence de ces trois organites cellulaires
est caractéristique de toutes les cellules
stéroidiennes (Chung, 2008).

Les cellules de Leydig sont
prédominants dans la  fermeture des
spermiductes et dans la région interstitielle
chez le tilapia du Nil (Schulz et al., 2005). Elles
sont principalement responsables de la
production des androgénes dont la 11-
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cétotestostérone qui est indispensable a la
différenciation male et au développement
testiculaire (Sales et al., 2020; Huang et al.,
2020). Leur prolifération débute a 50 jpf et
devient trés active a partir de 70 jpf. Cette
prolifération, corrélée avec le niveau élevé de

testostérone dans les testicules serait
responsable du déclenchement de la
prolifération des spermatogonies (Sales et al.,
2020).

Cellules myoides péritubulaires

Les cellules myoides péritubulaires des
téléostéens sont trés similaires a celui des
mammiféres mais a la différence de ces
derniers, elles forment une couche discontinue
autour de la membrane basale du compartiment
germinal (Schulz et al., 2010, Siqueira-silva et
al., 2018). Leur forme est allongée avec un
cytoplasme présentant des microfilaments
(paralléles a la longueur axiale des cellules),
des vésicules pinocytaires, un noyau allongé et
un réticulum  endoplasmique  rugueux
(Siqueira-silva et al., 2018). La présence de
réticulum endoplasmique montre que ce sont
des cellules stéroidiennes (Siqueira-silva et al.,
2018). Les cellules myoides péritubulaires sont
trés importantes pour le développement du
processus spermatogénique chez le tilapia du
Nil (Schulz et al., 2005). Elles seraient
responsables avec les cellules de Sertoli, de la
formation de la membrane basale ou de la
production spécifique des facteurs modulateurs
des cellules de Sertoli qui jouent un role
important dans la spermatogénése (Schulz et
al., 2005).

Influence de la température sur les cellules
spermatogéniques du tilapia du Nil

L’influence de la température sur les
fonctions testiculaires et particuliérement sur la
gamétogénese du tilapia du Nil a fait I’objet de
plusieurs travaux (Vilela et al., 2003; Lacerda
et al., 2006; De Alvarenga et De Franga, 2009;
Melo et al., 2016; Sun et al., 2018; Jin et al.,
2019; Zhao et al., 2020; Lu et al., 2022). Les
résultats de ces travaux montrent que la basse
température (20°C) et les hautes températures
(30-37°C) influencent 1’évolution des cellules
spermatogéniques a différents niveaux chez le
tilapia du Nil.
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Influence des basses températures sur le
processus de la spermatogénése chez le tilapia
du Nil

L’influence des basses températures sur
la spermatogénése chez le tilapia du Nil a
surtout été analysée chez les males matures
ayant ét¢ soumis a une température de 20°C
pour des durées comprises entre 3 et 30 jours
(Vilela et al., 2003; Lacerda et al., 2006; De
Alvarenga et De Franga, 2009; Melo et al.,
2016). A partir de trois jours de traitement, on
constate une augmentation de la prolifération
des spermatogonies A ainsi que des cellules de
Sertoli et de Leydig (Vilela et al., 2003;
Lacerda et al., 2006; De Alvarenga et De
Franga, 2009). Cette active prolifération se
traduit par une augmentation des lobules
testiculaires (Melo et al., 2016).

Toutefois, la spermatogénése s’arréte a
la phase méiotique, précisément au stade de
spermatocyte pachyténe, indiquant ainsi une
sensibilité de cette étape a des températures de
20°C chez le tilapia du Nil (Vilela et al., 2003;
Lacerda et al., 2006). Par ailleurs, toutes les
cellules germinales supérieures (spermatocytes
et spermatides) meurent par apoptose a cette
température (De Alvarenga et De Franca,
2009). Il semble que la basse température a un
effet inhibiteur sur certaines enzymes (Cdc2
kinase et cycline type B) impliquées dans la
phase méiotique d’ou l’arrét de la
spermatogénese a cette étape (Vilela et al.,
2003). Elle pourrait aussi agir a travers une
stimulation de la production de certaines

hormones  (homologues aux  hormones
antimiillériennes) qui empécheraient
I’initiation et la progression de la
spermatogénése comme rapporté  chez

I’anguille japonaise (Miuara et al., 2002; De
Alvarenga et De Franga, 2009).

Des résultats similaires sur 1’influence
des basses températures ont été rapportés chez
O. mossambicus (Konkal et Ganesh, 2021) et
chez le poisson rouge (espéce néotropicale),
Carassius auratus (Fraser et al., 2002). Chez
ces deux espéces, une température plus basse
(18°C) entrainerait une réduction des cellules
germinales  pouvant  compromettre  le
déroulement normal de la spermatogénése.
Aussi, cette basse température entraine une
augmentation du taux du cortisol qui inhibe la
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stéroidogénése gonadique chez O.
mossambicus (Konkal et Ganesh, 2021). Par
contre, chez C. auratus, une réduction de la

synthése et de la libération des
gonadotrophines sous l’influence des basses
températures serait a l’origine de la

compromission de la spermatogénése (Fraser et
al., 2002).
Influence des hautes températures sur le
déroulement de la spermatogénése chez le
tilapia du Nil

Les études sur I’influence des hautes
températures sur le devenir des cellules
germinales chez le tilapia du Nil peuvent étre
regroupées en trois catégories en fonction des
objectifs. Une premiére catégorie de travaux
s’est intéressée a 1’analyse de I’influence des
hautes températures (30°C; 35°C) sur la
spermatogénese des males matures du tilapia
du Nil. Une deuxiéme catégorie a porté sur
I’effet des traitements thermiques sur les
inversions sexuelles a des stades précoces de la
différentiation sexuelle et leur influence sur le
devenir des cellules germinales. Enfin, une
troisiéme catégorie s’est focalisée sur I’analyse
des traitements thermiques stérilisants (37°C)
sur I’apoptose des cellules germinales et la
stérilité¢ des gonades chez le tilapia du Nil.
Analyse de la spermatogénése des mdles
matures soumis a des hautes températures

L’analyse de la spermatogénése des
males matures du tilapia du Nil soumis a des
hautes températures (30 et 35°C) révélent que
ces températures n’ont pas d’influence sur la
premicre étape de la spermatogénése a savoir
la prolifération spermatogoniale. Toutefois,
elles accélerent la différenciation des
spermatides aboutissant a une plus grande
production de spermatozoides (Vilela et al.,
2003; De Alvarenga et De Franca, 2009). Les
hautes températures agiraient donc comme un
catalyseur de la production spermatique chez le
tilapia du Nil (De Alvarenga et De Franga,
2009). Leur influence sur le déroulement de la
spermatogénése  pourrait résulter d’une
stimulation de la production d’androgéne
notamment la 11-cétotestérone qui favorise le
développement de la spermatogénése (De
Alvarenga et De Franga, 2009).

Des résultats similaires ont été
rapportés chez une autre espeéce de poisson
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tropicale Astyanax altiparanae (Quirino et al.,
2021). Chez cette espeéce, des températures de
32°C accélérent la phase méiotique et la
spermiogénése aboutissant a une réduction de
la durée de la spermatogénése. Toutefois, des
températures de 35°C entraineraient une baisse
de la spermatogénése chez cette espéce
contrairement au tilapia du Nil. Chez la souris
Mus musculus, des températures de 32°C
accélerent également la spermatogénése mais
entrainent une apoptose considérable des
cellules germinales (Costa et al., 2018). Ces
différents résultats révélent que les hautes
températures pourraient é&tre un facteur
stimulant I’accélération de la spermatogénese
aussi bien chez le tilapia, que chez des
mammiféres. Toutefois, 1’intensit¢é de la
température et leur influence sur les cellules

spermatogéniques varient en fonction de
I’espéce.

Analyse de ['influence des inversions
thermiques sur le déroulement de la

spermatogénese du tilapia du Nil

Les hautes températures (de 32 a
36,5°C) appliquées pendant la période
thermosensible (0-30 jpf) induisent des
masculinisations chez le tilapia du Nil avec une
plus grande proportion de males a des
températures de 36°C (Baroiller et al., 2009b).
Il en résulte la production de néomale de
génotype XX. L’analyse de la spermatogénese
de ces néomales montre que la masculinisation
thermique ne compromet pas la production
spermatique mais pourraient retarder la
spermatogénése chez certaines souches ou
fratries. C’est ce qui ressort des différents
travaux menés sur différentes souches de
tilapia (souches manzala, GIFT et une souche
chinoise).

En effet, selon Sun et al. (2018) et Zhao
et al. (2020), chez les néomales du tilapia du
Nil de la souche de Qingdao (chine) et de la
souche GIFT, on observe un retard dans
I’apparition des cellules germinales et dans le
déroulement de la spermatogénese. Par contre,
les résultats de Lu et al. (2022) ne montrent
aucun retard aussi bien chez les néomales XX
que chez les males classiques XY soumis a la
méme température de 36°C. Cette divergence
pourrait certainement étre liée a une variabilité
inter ou intra souche de la thermosensibilité
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ainsi qu’a la réponse physiologique du
traitement a la haute température. Toutefois,
des travaux sur d’autres souches en relation
avec I’analyse de I’évolution des génes et des
stéroides de la différenciation sexuelle
pourraient permettre de mieux élucider cette
assertion.

Chez les néomales du saumon
atlantique, un retard similaire a été rapporté
dans la maturité sexuelle ou physiologique (de
Castro et Patil, 2019). Ce retard serait 1ié¢ a la
modification de I’expression des stéroides
sexuelles au cours des inversions sexuelles (de
Castro et Patil, 2019). Des résultats divergents
ont été également rapportés dans [’analyse
comparative de la qualité spermatique des
néomales et des males classiques chez
Onchorhynchus mykiss (Kowalski et al., 2011;
Inanan et Yilmaz, 2018) et dans d’autres
espeéces de poissons téléostéens (de Castro and
Patil, 2019). Selon ces auteurs, cette
divergence pourrait étre attribuée d’une part, a
une particularité de chaque espéce et d’autre
part, a une différence du stade de maturation
des gonades au cours des différentes
expérimentations (de Castro et Patil, 2019).
Analyses des traitements stérilisants sur
I"apoptose des cellules germinales du tilapia
du Nil

Des hautes températures de 1’ordre de
29 a 39°C entrainent une apoptose des cellules
germinales conduisant a des stérilités partielles
ou totales aussi bien chez certaines espéces de
poissons téléostéens (Anvarifar et al., 2017)
que chez les mammiféres (Costa et al., 2018).
L’apoptose est un processus de mort cellulaire
programmé qui est nécessaire pour le maintien
de I’homéostasie cellulaire chez les
métazoaires (Danial et Korsmeyer, 2004).
Lorsque des températures supérieurs (> 37°C)
a celles masculinisantes chez le tilapia du Nil
sont appliquées a des stades précoces de la
différentiation sexuelle ou a des stades
juvéniles, cela entrainerait une apoptose des
cellules germinales conduisant a des stérilités
au niveau des gonades. Cette stérilité a fait
I’objet de divers travaux en vue de trouver des
alternatives pour le contrdle du sexe chez le
tilapia (Almin et al., 2013; Almin, 2015; Pandit
et al., 2015; Jin et al., 2019). Les résultats de
ces travaux ont révélé que les niveaux de
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stérilité obtenus aprés des traitements a des
températures de 37°C divergent en fonction des
souches de O. niloticus étudiées.

Ainsi, Pandit et al. (2015) ont montré
sur une souche non thermosensible (souche
Chitralada, non thermosensible du point vu de
la différenciation sexuelle) que les traitements
thermiques 37°C entrainent une stérilité totale
chez le tilapia du Nil. Par contre, Almin (2015)
a montré que les traitements thermiques a la
méme température affectent différemment les
cellules germinales des individus de la souche
Manzala de tilapia du Nil, qui est une souche
thermosensible. Ses résultats montrent qu’en
fonction des individus, trois types de gonades
peuvent étre observées: des gonades
totalement stériles dépourvues de cellules
germinales, des gonades partiellement stériles
dont une portion renferme des -cellules
germinales et des gonades normales dont les
cellules germinales seraient insensibles aux
hautes températures de 37°C. Jin et al. (2019)

ont également montré que cette température de
37°C entraine une apoptose considérable des
cellules germinales mais n’aboutit pas a des
stérilités totales chez les males d’une souche de
tilapia du Nil dont la thermosensibilit¢ de la
différenciation sexuelle n’est pas spécifi¢e. Ces
différents travaux montrent que 1’effet de la
température sur 1’apoptose des cellules
germinales chez le tilapia du Nil semble étre
corrélé a la variabilité inter et intra souche de
la thermosensibilit¢ de la différenciation
sexuelle.

Si ces hautes températures ont des
conséquences sur les cellules germinales, elles
semblent ne pas avoir d’effet significatif sur les
cellules de Sertoli et les cellules péritubulaires
myoides indiquant que les cellules germinales
du tilapia du Nil seraient les plus sensibles aux
hautes températures comme cela a été rapporté
chez plusieurs autres poissons téléostéens
(Striissmann et al., 1998; Anvarifar et al.,
2017).

Zone proche 4
du
spermiducte

Zone centrale

Déroulement radial de la spermatogénése

Zone proche
de la tunique
albuginée

Figure 1 : Illustration de la distribution radiale des cellules spermatogéniques dans une portion
testiculaire du tilapia du Nil, Oreochromis niloticus. (Source : Schéma adapté de 1’organisation
lobulaire proposé par De Alvarenga and De Franga, 2009).

SGAL : spermatogonies indifférenciées A; SGA2 : spermatogonies différenciées A ; SGB: spermatogonies B; SC:
spermatocytes ; T : spermatides ; Z : sperme ; BV : Vaisseaux sanguins ; LE : Cellules de Leydig ; SE : Cellules de Sertoli ;
MY TA : cellules myoides au niveau de la tunique albuginée ; MY LC : cellules myoides au niveau des lobules séminiféres ;

LB : membrane basale.
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Figure 2 : Illustration des étapes de la spermatogénése (modifié¢ de Schulz et al,, 2010).
SGA : spermatogonies A; SGB : spermatogonies B ; SC1: spermatocytes S1 ; SC2: spermatocytes S2 ; T : spermatides ; Spz :
spermatozoides.

Tableau 1 : Différentes influences de la température sur les cellules spermatogéniques rapporté chez

le tilapia du Nil.

Températures et

Basse température

Hautes températures

périodes de traitement

thermiques 20°C 30°C et 35°C 36°C 37°C
Cellules Sexuellement Sexuellement Périodes Périodes
spermatogéniques matures (stade de matures (stade thermolabiles thermolabiles
maturité non de maturit¢ non  (0-30 jours post et juvéniles de
précisé) précisé) fécondation) 4 mois
-Réduction des
spermatogonies
indifférenciées

-Prolifération des

-Réduction des

et différenciées

spermatogonies A spermatogonies A

-Arrét de la -Accélérent la A différenciées -Accélérent la

spermatogénese au  différenciation  -Retard dans mort des

Cellules germinales stade spermatocyte  des spermatides I’apparition des  cellules

pachyténe -Accélére la cellules germinales

- Apoptose des spermatogéneése  germinales -Stérilité

spermatocytes et (retard dans la partielle ou

des spermatides spermatogénese) totale
dépendant des
fratries et des
individus
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-Prolifération des

-Diminution de
la prolifération

L’analyse de [D’influence de Ia
température sur la spermatogénése chez le
tilapia du Nil, est un aspect trés important pour
le développement de son élevage mais
également pour la compréhension de
I’évolution des populations naturelles dans un
contexte de changement climatique marqué par
une variation importante de la température,
d’ou la pertinence de cette revue de littérature.
Cette revue a permis de faire un état des
connaissances disponibles sur la
spermatogénése du tilapia du Nil et de mettre
en évidence I’influence de la température sur
I’évolution des cellules spermatogéniques chez
cette espece. Il ressort des différents travaux
que les basses températures et les hautes
températures influencent différemment la
spermatogénese chez le tilapia du Nil. Leur
influence serait dépendante de 1’age des
poissons soumis aux différentes températures
ainsi qu’a la variabilité intra et inter-souches de
la thermosensibilit¢ chez cette espéce. Une
analyse de I’influence de la température sur la
spermatogénése au niveau de chaque souche
s’avere donc nécessaire dans le cadre de
programmes de sélection génétique. Une
analyse de I’influence de la température sur la
spermatogénese des males YY permettrait
également une meilleure compréhension des
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cellules de Sertoli des cellules de -Hyperplasie
et des cellules de . . des cellules de
Levdi Sertoli et de -Hyperplasie Levdi
Cellules de Somatiques Y % Leydig des cellules de y & .
-pas d’effet sur les ; ) -Réduction des
-Pas d’effet sur  Leydig

cellules cellules de

L. . les cellules .
péritubulaires . . Sertoli

. péritubulaires
myoides .
myoides
Vilela et al., 2003; Vilela et al., )
Lacerda et al., 2003; Lacerda Jsiinefta?l"zf)?g’ Almin, 2015 ;
L 2006; De et al., 2006; De ’ > Panditet al.,
Références Zhao et al., .
Alvarenga and De Alvarenga and 2020: Lu et al 2015; Jin et al.,
Francga, 2009; Melo  De Franga, 5 022’ 72019
etal., 2016 2009
Conclusion mécanismes d’action de la température sur les

cellules germinales du tilapia du Nil.
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