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RESUME

Le polymorphisme trophique se caractérise par la présence de formes au sein méme d’un
population. Il serait présent afin de diminuer la compétition intraspécifique chez une
espéce donnée (Skulason et Smith 1995). Chez certaines populations de grands
corégones, la présence de formes se définit par des différences marquées au niveau de la
taille (Chouinard et al. 1996). Les études se penchant sur cette différence de taille n’ont
jamais abordé¢ les mécanismes physiologiques impliqués dans la croissance chez des 0+.
La présente étude a utilis¢ des indicateurs biochimiques tels que I’activité des enzymes
lactate déshydrogénase (LDH) et pyruvate kinase (PK) impliquées dans le métabolisme
énergétique. Ces indicateurs biochimiques sont bien corrélés a la croissance chez les
poissons (Pelletier et al. 1993, 1994, 1995). Le rapport ARN/ADN, indice de la synthése
protéique et les niveaux d’IGF-I plasmatiques inclus dans [’axe hormonal de croissance,
sont également considérés comme des indicateurs fiables de la croissance chez les
poissons (Houlihan et al. 1993, Duan et al. 1995). L’étude s’est faite sur des formes
naine, normale et leurs hybrides élevés dans des conditions expérimentales afin
d’éliminer I'influence environnementale sur leur croissance. Toutes les analyses ont été
effectuées a I’4ge de quatre, huit et 12 mois, sauf pour les niveaux d’expression d’IGF-I
ou seuls les individus de 12 mois ont été étudiés. Nos résultats indiquent que I’activité
enzymatique et le taux de croissance moyen (TCM) des individus nains sont plus élevés
que les individus normaux et leurs hybrides. Les rapports ARN/ADN sont également
plus élevés chez les individus nains a quatre mois, bien que cette différence s’estompe
dés ’4ge de huit mois. Aucune différence entre les individus nains, normaux et leurs
hybrides 4gés de 12 mois n’a été notée en ce qui concerne les niveaux d’IGF-I
plasmatiques. Les enzymes impliquées dans le métabolisme énergétique pourraient
soutenir un TCM plus important chez les individus nains que chez les individus normaux
et hybrides. De plus, la croissance plus élevée chez les individus de la forme naine, au
cours de leur premiére année de développement, serait en relation avec la théorie des
cycles vitaux voulant que les organismes a croissance rapide ont une espérance de vie
plus courte et une maturité plus précoce. L’ensemble de ces résultats réveéle une

expression différente des indicateurs biochimiques durant le croissance pouvant étre
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importante pour le développement du polymorphisme associé a la taille chez le grand

corégone.

Mots-clés : Facteur de croissance analogue a I’insuline, foie, lactate déshydrogénase,

muscle, polymorphisme, pyruvate kinase, rapport ARN/ADN, taux de croissance.
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AVANT-PROPOS

Le présent document renferme deux chapitres. Le premier se veut une revue de
littérature et une problématique. Le second chapitre est un article non soumis, présenté
sous forme de manuscrit et inclut tous les résultats obtenus. Il a été écrit selon les

recommandations aux auteurs du périodique Fish physiology and biochemistry.
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CHAPITRE 1
REVUE DE LITTERATURE ET PROBLEMATIQUE
1.1 Revue de littérature
1.1.1 Le polymorphisme trophique

1.1.1.1 La nature des différences

Le polymorphisme trophique est de plus en plus démontré chez les poissons. Il se définit
comme €tant 1’évolution de formes vivant en sympatrie. Il se manifeste de plusieurs
fagons par des différences possibles au niveau morphologique, comportemental et/ou du
cycle vital (Skulason et Smith 1995, Smith et Skilason 1996). La recherche courante
suggere que le polymorphisme trophique joue un rble important dans la divergence des
populations et dans les étapes initiales du processus de spéciation (Skulason et Smith
1995, Smith et Skulason 1996). D’un point de vue écologique, le polymorphisme
trophique serait provoqué par le partage des ressources, afin de réduire la compétition

intraspécifique (Skalason et Smith 1995).

Les différences phénotypiques entre les formes varient grandement parmi les taxa (Foote
et al. 1989, Schluter et McPail 1993, Robinson et Wilson 1994, Schluter 1995). Chez les
poissons présentant un polymorphisme trophique, les écotypes peuvent différer au
niveau de la taille et de la forme de la maéchoire, de la forme et du nombre de
branchicténies ainsi que de la taille corporelle. D’autres structures externes et internes

peuvent aussi étre impliquées comme la taille et la forme des nageoires, la longueur de



la téte et la structure de I’intestin et de I’estomac (Skdlason et al. 1989, Schluter et
McPail 1993, Taylor et Bentzen 1993, Robinson et Wilson 1994). Des différences dans
le cycle vital, telles que le patron de croissance, 1’Age a maturité, 1’investissement
reproductif, la fécondité et la taille des ceufs sont particuliérement communes chez les
formes appartenant a des espéces de salmonidés (Foote et al. 1989, Skulason et al. 1989,
Wood et Foote 1990, Hindar et Jonsson 1993). Des différences sont aussi remarquées
dans le comportement et les techniques d’alimentation (Skilason et al. 1993) ainsi que

dans le comportement migratoire (Foote et al. 1989, Wood et Foote 1990).

Certaines différences entre les formes sont assez subtiles pour que la nature discréte des
variations soit difficilement observable, bien que d’autres sont tellement flagrantes que
les formes peuvent étre considérées, a premiére vue, comme des especes distinctes
(Skilason et Smith 1995). Des exemples de polymorphismes flagrants sont observés
chez la truite arctique (Salvelinus alpinus), les cichlidés et le grand corégone (Meyer
1987, 1989, 1990, Bernatchez et Dodson 1990, Hindar et Jonsson 1993), tandis que
I’omble de fontaine (Salvelinus fontinalis) en lac démontre un polymorphisme subtile lié

a la morphologie du corps et a la coloration (Bourke et al. 1997, Dynes et al. 1999).

Le grand corégone (Coregonus clupeaformis Mitchill), ou des formes naine et normale
vivent en sympatrie, s’avére une bonne espéce a étudier pour élucider les facteurs
impliqués dans les stades initiaux de 1’adaptation locale, en plus du processus de spéciation.
Cette espéce, dont la distribution se concentre a I’hémisphére nord, est présente au
Canada dans les provinces du Québec, de I’Ontario et du Nouveau-Brunswick ainsi que

dans le sud du Yukon. Ces populations sont constituées de formes sympatriques qui
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différent au niveau de leur niche trophique et/ou du temps de fraye, du cycle vital (la
croissance, la fécondité, I’age a4 maturité et ’espérance de vie) et de la morphologie,
notamment la taille (Kirkpatrick et Selander 1979, Fortin et Gendron 1990, Bodaly et al.
1991). A maturité, les individus nains possédent une taille se situant entre 120-220 mm,
tandis que les individus normaux ont une taille entre 350-550 mm (Chouinard et al.
1996). 1ls utilisent des niches trophiques distinctes ou les individus nains sont davantage
associés a un habitat plus pélagique, tandis que les individus normaux sont associés a un
habitat surtout benthique (Robinson et Wilson 1994). D’ailleurs, des différences ont été
observées en laboratoire en ce qui a trait a la sélection de la profondeur, le nombre de
changements directionnels et I'utilisation de la nage rapide chez ces formes (Rogers et
al. 2002). Les individus nains utiliseraient la partie supérieure dans la colonne d’eau,
feraient davantage de changements directionnels et seraient portés a se servir plus de la
nage rapide que les individus normaux (Rogers et al. 2002). Ces différences
comportementales seraient provoquées par une adaptation de chacune des formes a leur

habitat respectif (Rogers et al. 2002).

Les individus nains et normaux & maturité différent aussi significativement au niveau de
leur taux de croissance, de I’Age de la reproduction et de I’espérance de vie, ou la forme
naine a un taux de croissance plus bas, mature plus t6t et a une espérance de vie plus
courte comparée a la forme normale (Kirkpatrick et Selander 1979, Bodaly et al. 1991,
Fortin et Gendron 1990). Les individus nains sont matures & I’4ge de un ou deux ans et
vivent rarement au-dela de leur quatriéme année, tandis que la forme normale n’est pas
mature avant quatre ans et peut atteindre un 4ge de 12 ans (Fenderson 1964). Les

mécanismes physiologiques impliqués dans la divergence de la croissance chez les



formes naine et normale ont été peu étudiés jusqu’a maintenant. Par contre, une étude
effectuée a partir de modeles bioénergétiques a estimé que la forme naine aurait des
dépenses métaboliques plus importantes que la forme normale (Trudel et al. 2001).
Selon ces mémes auteurs, ces différences seraient provoquées par un métabolisme basal
et des dépenses reliées a la nage et 4 la capture de proies plus élevés chez les individus

nains (Trudel et al. 2001).

1.1.1.2 Le contexte écologique

Un nombre croissant d’études suggérent que deux événements fondamentaux doivent
survenir pour que l’on puisse voir apparaitre le phénoméne du polymorphisme
trophique; 1’absence d’une compétition interspécifique pour un habitat et une
disponibilité de niches (Skulason et Smith 1995). Dans plusieurs jeunes lacs des régions
glaciéres de I’hémisphére nord, les poissons d’eau douce occupent typiquement des
habitats benthique ou pélagique (Robinson et Wilson 1994, Schluter et McPhail 1993).
Par exemple, les crapets-soleil (Lepomis gibbosus) et les crapets arlequins (Lepomis
macrochirus) cohabitent dans des niches écologiques distinctes, les crapets arlequins
adultes sont des généralistes, occupant la colonne d’eau et se nourrissant de
zooplanctons, tandis que les crapets-soleil sont des spécialistes se nourrissant seulement
d’escargots et occupant les eaux plus profondes (Skdlason et Smith 1995). 1l a été
démontré que lorsque les crapets-soleil sont seuls dans un lac, ils se différencient en
deux formes : I’une qui mange des escargots et se retrouve dans les eaux plus profondes
et I'autres qui est davantage dans la colonne d’eau et qui se nourrit de zooplanctons en

plus d’avoir des arches branchiales modifiées (Robinson et al. 1996). La forme se situant



davantage dans la colonne d’eau occuperait la niche inoccupée par le crapet arlequin
(Robinson et al. 1996). Une observation similaire fut documentée chez la truite arctique,
ou la compétition interspécifique pour la nourriture et ’habitat est faible ou absente et
entraine subséquemment 1’évolution de différentes formes (Skulason et al. 1989). Dans
certaines circonstances, le polymorphisme trophique peut aussi apparaitre dans des
environnements déjd riches en espéces si des ressources alimentaires et des habitats
particuliers sont sous utilisés (Skilason et Smith 1995). Par contre, des traits spécifiques
reliés & la morphologie, aux cycles vitaux ou au comportement sont requis, chez certains

individus, pour leur utilisation (Skilason et Smith 1995).

Pigeon et al. (1997) ont observé que ’apparition du polymorphisme chez le grand
corégone était possible lorsqu’une niche trophique liée & un mode de vie davantage
pélagique était disponible pour que 1’écotype nain puisse s’exprimer. Lorsque la niche
est occupée par le cisco de lac (Coregonus artedii), la forme naine n’apparait pas dans

ce lac.

1.1.1.3 Les mécanismes et les processus

La sélection divergente a un role probable a jouer dans le processus évolutif de formes
sympatriques et/ou dans !’apparition de nouvelles espéces de poissons d’eau douce de
I’hémisphére nord. Cette sélection est largement basée sur la réduction de la compétition
intraspécifique entre des individus phénotypiquement similaires (Robinson et Wilson
1994, Schluter et McPhail 1993). Dans plusieurs lacs de la Colombie Britannique, les

formes benthique et pélagique chez 1’épinoche a trois épines (Gasterosteus aculeatus),



hautement spécialisées et possédant des différences au niveau de leur morphologie,
performent relativement mieux et exhibent une plus haute adaptation dans leur habitat
respectif (Schluter et McPhail 1993, Schluter 1995). Subséquemment, I’augmentation de
la divergence phénotypique des formes sympatriques a probablement réduit la
compétition entre eux (Schluter et McPhail 1993). Ce renforcement des formes
s’associant a un type d’habitat se refléte lorsque I’on observe le phénoméne de sélection
qui s’exerce contre les individus hybrides provenant de deux formes. Ce fait a été
démontré chez le grand corégone, ou les embryons hybrides élevés en laboratoire
avaient un taux de mortalité journalier qui était de 2,4 a 4,7 fois plus élevé que chez les

lignées pures (Lu et Bernatchez 1998).

Les mécanismes faisant la promotion du polymorphisme trophique peuvent s’effectuer
dans un cadre de temps rapide (Skulason et Smith 1995). Dans bon nombre de cas chez
les poissons d’eau douce de I’hémisphére nord, leur ségrégation aurait pris place il y a
moins de 15 000 ans suivant la derniére période glaciaire (Schluter et McPhail 1993).
Chez certaines de ces espéces, les formes ont pu se former méme a I’intérieur d’une
génération (Meyer 1990), par exemple suite & un ensemencement ou a un événement
d’invasion (Foote et al. 1989, Skilason et al. 1989, Wood et Foote 1990, Hindar et

Jonsson 1993).

Au niveau génétique, une condition essentielle & ’apparition du polymorphisme se veut
la présence d’une variabilité génétique individuelle permettant aux formes de posséder
une morphologie distincte (Wimberger 1992, Robinson et Wilson 1994, Skulason et

Smith 1995). Au moins trois hypothéses peuvent expliquer comment le polymorphisme



peut se maintenir au niveau des traits morphologiques : les formes appartiennent 3 des
ensembles de génes séparés; elles appartiennent a 1’ensemble de génes dans lequel le
polymorphisme est génétiquement déterminé; elles sont proc ites par une variation
environnementale ayant une action sur un ensemble de génes a travers un

développement conditionnel (Hindar et Jonsson 1993).

1.1.1.4 Le processus de spéciation

Une condition essentiel au processus de divergence d’une population et méme de la
spéciation est la réduction du flux génique entre les formes sympatriques (Foote et al.
1989, Wood et Foote 1990, Ferguson et Taggart 1991, Taylor et Bentzen 1993). Cela
peut résulter de mécanismes post-zygotiques, comme une réduction de I’adaptation des
individus hybrides (Schluter 1995, Wood et Foote 1990), ou pré-zygotiques tels que la
ségrégation spatiale et temporelle lors de 1’accouplement, les différences dans le
comportement d’accouplement ou dans le choix du partenaire au moment de
I’accouplement (Sigurjonsdottir et Gunnarsson 1989, Skulason et al. 1989). De tels
mécanismes isolateurs peuvent facilement co-évoluer avec des attributs phénotypiques,
comme la taille et la couleur, ainsi qu’avec la ségrégation écologique qui se caractérise
par les différentes adaptations qu’on les formes face a leur niches trophiques respectives

(Skulason et al. 1989, Sigurjonsdottir et Gunnarsson 1989).

Une divergence des populations et méme un début de spéciation peut s’effectuer, dans
certains cas, lorsque le flux de génes peut étre trés peu réduit entre les formes

sympatriques, tandis que dans d’autres cas, les formes peuvent apparaitre particllement



ou completement isolées au niveau reproducteur (Foote et al. 1989, Wood et Foote 1990,
Ferguson et Taggart 1991, Taylor et Bentzen 1993). Il serait d’ailleurs soutenu que la
spéciation pourrait survenir en absence d’une divergence génétique complete (Rose et
Doolittle 1983, Schulte et al. 2000). Les grands corégones sont considérés, a ce stade-ci
de leur évolution, comme des unités reproductives distinctes (Kirkpatrick et Selander
1979, Bodaly et al. 1988, Bernatchez et Dodson 1990, Vuorinen et al. 1993), bien que le
flux génique est encore variable d’un lac & 1I’autre (Vuorinen et al. 1993, Chouinard et al.

1996).

1.1.2 Les aspects physiologiques de la croissance
1.1.2.1 Les enzymes glycolytiques

L’une des voies métaboliques essentielles a la formation de I’énergie chez les vertébrés
est la glycolyse (Tortora et Grabowski 1994). Cette voie métabolique est la premiére de
trois voies (incluant le cycle du citrate et I’oxydation phosphorylante) permettant a une
molécule organique, tel que le glucose, d’étre transformée en ATP et & un organisme de
croitre et/ou de se maintenir en vie (Horton et al. 1994). La glycolyse s’effectue grice a
un ensemble d’enzymes et les produits finaux de cette voie sont le lactate ou le pyruvate
en condition anaérobie ou aérobie respectivement (Horton et al. 1994). La pyruvate
kinase (PK) et la lactate déshydrogénase (LDH) sont les enzymes responsables de la

formation des produits de la voie glycolytique (Horton et al. 1994).

Les activités de certaines enzymes glycolytiques peuvent étre utilisées dans les études

sur la croissance chez les poissons et deviennent donc des indices biochimiques



indirectes de la croissance (Houlihan 1991, Pelletier et al. 1994, Pelletier et al. 1995).
Pelletier et al. (1995) ont observé que chez la morue (Gadus morhua), la LDH et la PK
sont bien corrélées au taux de croissance. Les enzymes glycolytiques sont beaucoup plus
corrélées au taux de croissance comparativement aux enzymes mitochondriales
(Kiessling et al. 1991, Clarke et al. 1992, Arndt et al. 1994, Pelletier et al. 1994, Pelletier

etal. 1995).

Le muscle blanc est vu comme le meilleur tissu pour I’étude du taux de croissance chez
les poissons, puisque les taux de synthese protéique dans ce tissu sént les plus
importants chez de tels organismes (Arndt et al. 1994). Le muscle blanc squelettique
constitue environ la moitié de la masse totale du poisson et 65 a 75 % de la synthése
protéique du muscle blanc est retenue pour la croissance (Arndt et al. 1994). Des études
faites sur la truite arc-en-ciel (Oncorhyncus mykiss), le poisson scorpion (Scorpaena
gutata) ainsi que sur des larves de vivaneau gazou (Lutjanus synagris) et d’ombrine
tropicale (Sciaenops ocellatus) (Goolish 1989, Kiessling et al. 1990, Clarke et al. 1992,
Yang et Somero 1993) ont démontré que lorsque les poissons ne sont pas alimentés,
I’activité des enzymes glycolytiques dans le muscle blanc diminuait bien que cette
diminution était moins marquée chez les poissons immatures (Kiessling et al. 1990,
Clarke et al. 1992). Cette diminution de 1’activité des enzymes a pour conséquence que
la croissance du muscle blanc cesse immédiatement (Arndt et al. 1994).
Subséquemment, il y a une hausse de la protéolyse du muscle et la concentration des
protéines contractiles diminue. Inversement, lorsque la croissance est accrue, I'activité

des enzymes glycolytiques augmente et permet une plus grande production de protéines
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micro fibrilles qui contribue & une augmentation significative de la taille du poisson.

(Arndt et al. 1994).

Des études de comparaisons interspécifiques chez les poissons ont indiqué que ’activité
des enzymes glycolytiques dans le muscle blanc pouvait différer considérablement selon
le mode de locomotion, la profondeur de I’habitat, la taille corporelle et I’alimentation
(Sullivan et Somero 1980, Goolish 1991a, 1991b). Par exemple, I’activité de la LDH et
de la PK dans le muscle blanc augmente avec la taille du corps chez les poissons
(Somero et Childress 1980, 1985). Cette augmentation de la capacité glycolytique chez
‘les plus grands poissons est nécessaire pour maintenir une capacité de nage constanfe et
ce, afin de contrer la résistance rencontrée dans un milieu aqueux (Pelletier et al. 1993).
11 a aussi été démontrée que la capture d’organismes pélagiques a nage rapide requérait
une grande capacité de nage. L’ activité de la LDH a d’ailieurs déja été utilisée comme

un indice de la capacité de nage rapide chez les poissons (Somero et Childress 1980).

1.1.2.2 Le rapport ARN/ADN

Le rapport ARN/ADN a été largement utilisé depuis les années 1970 comme un indice
de croissance chez les poissons étudiés en nature et en laboratoire (Houlihan et al. 1993).
Il a été démontré, chez les truites arc-en-ciel, que le rapport ARN/ADN était corrélé a la
croissance (Valente et al. 1998, Burness et al. 1999). Cet indice de croissance a aussi été
utilisé chez des larves de hareng (Clupea harengus) et de morue, ol on a observé une
relation positive entre le rapport ARN/ADN et la croissance (Clemmesen 1994,

McNamara 1999).



i1

I’ARN joue un r6le essentiel dans le processus de translation de ’ADN lors de la
synthése de protéines. Cet indicateur de croissance est basé sur 1’affirmation voulant que
la quantité d’ARN dans les cellules varie en proportion & la quantité de synthése
protéique, bien que la quantité d’ADN par cellule demeure constante a I'intérieur d’une
espéce donnée (Bulow 1987). En fait, la mesure de ’ARN est une approximation du
nombre de ribosomes dans le tissu, car environ 85 % de I’ARN cellulaire est ribosomal
(Lied et Rosenlund 1984, Leipoldt et al. 1984, Loughna et Goldspink 1984, Foster et al.
1992). Ce rapport est considéré comme étant un indice plus précis de ’activité de la
synthése protéique comparativement a la concentration d’ARN seule, parce que le
rapport n’est pas affecté par des différences dans le nombre de cellules (Bulow 1987).
Les mesures du rapport ARN/ADN se font a partir du muscle blanc (Mathers et al. 1992,
Foster et al. 1993, Houlihan et al. 1993, Mathers et al. 1993). Cela donne donc une
information sur le statut nutritionnel et la croissance & court terme chez les poissons

(Bulow 1987, Clemmesen 1994, Buckley et al. 1999, McNamara et al. 1999).

1.1.2.3 Facteur de croissance analogue a I'insuline (IGF-I)
1.1.2.3.1 L’IGF-I et ses actions biologiques

Les facteurs de croissance analogues a I’insuline (IGF-I et IGF-II) font partic d’une
famille d’hormones peptidiques responsables de la promotion de la croissance
(Drakenberg et al. 1989, Shamblott et Chen 1992, Koval et al. 1994). Des études ont
clairement indiqué la présence de ’hormone IGF-I chez les poissons osseux (Duan et

Hirano 1990, Duan et Inui 1990). Par contre, ’information sur 1’aspect fonctionnel,
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Iexpression et la régulation d’IGF-II chez les poissons est relativement limitée (Cao et
al. 1989, Shamblott et Chen 1992, Drakenberg et al. 1993, Reinecke et al. 1994, Duan
1998). Les séquences des nucléotides de ’ADN complémentaire de I’IGF-I ont été
déterminées chez le saumon Coho (Oncorhynchus kisutch), le saumon de 1’ Atlantique
(Salmo salar), le saumon Chinook (Oncorhynchus tshawytscha), la truite arc-en-ciel, la
carpe (Cyprinus carpio), le poissons chat (Ictalurus melas), la daurade royale (Sparus
aurata) et ’aiguillat commun (Squalus acanthias) (Cao et al. 1989, Shamblott et Chen
1992, Wallis et Devlin 1993, McRory et Sherwood 1994, Duguay et al. 1992, 1995,
1996, Duan 1998). Des comparaisons entre la séquence, la structure et les fonctions de
I’'IGF-I des poissons matures et ceux de la grenouille, du poulet, du rat et de I’humain
indiquent que cette hormone a ét¢ hautement conservée a travers 1’évolution des
vertébrés (Duan et Hirano 1990, Gray et Kelly 1991, McCormick et al. 1992, Kelley et
al. 1993, Argenton et al. 1993, Tsai et al. 1994, Cheng et Chen 1995, Takagi et Bjonsson
1996). Les récepteurs d’IGF-I au niveau tissulaire sont également présents chez les
poissons et semblent avoir été conservés structurellement et fonctionnellement
(Drakenberg et al. 1993, Gutierrez et al. 1995, Parrizas et al. 1995a et 1995b, Leibush et
al. 1996, Moon et al. 1996). Enfin, les protéines transporteuses de ’'IGF-I existent sous
plusieurs formes (IGF-BP 1 & 4 chez les poissons) et sont présentes aussi bien dans le
sang que dans plusieurs autres tissus du poisson (Kelley et al. 1992, Anderson et al.

1993, Niu et LeBail 1993, Siharath et al. 1995).

Les actions biologiques de I’'IGF-I chez les poissons sont impliquées dans divers
contréles physiologiques. Tout d’abord, I’IGF-1 joue un rdle essentiel au niveau de la

synthése des protéoglycanes dans les os (Duan et Hirano 1990, 1992, Gray et Kelley
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1991, McCormick et al. 1992, Kelley et al. 1993, Cheng et Chen 1995, Takagi et
Bjornsson 1996) ainsi que dans la synthése des protéines musculaires (Negatu et Meier
1995). Cela s’effectue par une stimulation de la croissance et de la multiplication des
cellules, ce qui augmente directement la vitesse a laquelle les acides aminés pénétrent
dans les cellules (Tortora et Grabowski 1994). Le métabolisme protéique est également
sous le controle de I'IGF-I (Duan 1998) tout en étant un joueur important au niveau de la

croissance somatique (Duan et Hirano 1992, Tsai et al. 1994).

De plus, une étude effectuée par Mack et Fernald (1993) indique que l’iGF-I peut jouer
un réle neuronal puisqu’il agit sur la régulation de la production de nouveaux neurones
dans la rétine des poissons. L’osmorégulation, implique aussi la présence de I'IGF-1. En
effet, I'injection d’IGF-I chez la truite arc-en-ciel prouve I’habilité de celle-ci a
maintenir une osmolarité plasmatique ainsi que des niveaux de sodium adéquats
(McCormick et al. 1991). I’'IGF-I agit également directement sur les activités du
Na'/K'ATPase dans les branchies des saumons (Madsen et Bern 1993, McCormick
1996) et il est requis dans le contrdle de ’action d’osmorégularité de I’hormone de
croissance chez les salmonidés (Bolton et al. 1987). L’IGF-I régule aussi la
spermatogenése et induit la maturation finale des oocytes chez les poissons (Kagawa et

al. 1994, Holloway et Leatherland 1998).
1.1.2.3.2 L’expression de 'IGF-I

Chez tous les vertébrés incluant les poissons, la régulation de I’expression de I’IGF-I se

fait par I’hormone de croissance (Daughaday et Rotwein 1989, Duan et Hirano 1990,
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Duan et Inui 1990, Gray et Kelley 1991, Cohick et Clemmons 1993, Yamamoto et Kato
1993, Bjornsson 1997, Peng et Peter 1997). L hormone de croissance est synthétisée par
la glande hypophyse et sécrétée dans le sang (Farchi-Pisanty et al. 1995, Pérez—Sémchez
et al. 1995). Cette hormone se lie a des récepteurs du foie (McCormick et al. 1992)
provoquant une augmentation des niveaux d’ARNm de ’'IGF-I (Cao et al. 1989, Duan et
Hirano 1992, Duan et al. 1993, Duguay et al. 1994, 1996, Fauconneau et al. 1996). Une
hausse des niveaux de peptides IGF-I en circulation dans le sang est alors observée (Niu
et al. 1993, Moriyama et al. 1994) et ils sont transportés par des protéines (IGF-BP)
jusqu’aux récepteurs cellulaires cibles de différents tissus (Duan et Hirano 1990, Gray et
Kelley 1991, McCormick et al. 1992, Cheng et Chen 1995). L’IGF-I a été détecté dans
une multitude de tissus chez les poissons (Berwert et al. 1995, Kagawa et al. 1995), mais
le foie posséde les plus hauts niveaux d’ARNm d’IGF-I, suggérant que cet organe est le
site majeur de la production d’IGF-I entre autre chez les salmonidés (Duguay et al.

1992, Shamblott et Chen 1992, Duan et al. 1993).

Le statut nutritionnel a un profond effet sur le systétme axial « hormone de
croissance/IGF-I1 ». Chez les salmonidés tout comme chez plusieurs espéces de
vertébrés, la privation alimentaire prolongée cause ’arrét de la croissance tout en
entrainant une élévation considérable des concentrations de I’hormone de croissance
dans le sang (Sumpter et al. 1991) et une diminution des niveaux de peptides IGF-I
plasmatiques (Moriyama et al. 1994). Cette augmentation de I’hormone de croissance
plasmatique est associée a une diminution significative des sites de liaisons hépatiques a

I’hormone de croissance (Gray et al. 1992, Niu et al. 1993). La production des protéines
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de transport sanguin (IGF-BP), lesquelles affectent la disponibilité¢ de I'IGF-1 aux tissus

cibles, est également affectée par la diéte (Duan 1998).

Le contenu protéique dans la diéte chez les poissons ainsi qu’une augmentation de la
ration alimentaire sont positivement corrélés aux concentrations d’IGF-I plasmatiques.
Donc, la prise de protéines et d’énergie sont des facteurs critiques a la régulation et la
circulation de I'IGF-I plasmatique (Pérez-Sanchez et al. 1995). Lorsque des espeéces
sélectionnées sur la base de la croissance sont comparées, les espéces qui croissent
rapidement ont des niveaux d’IGF-I plasmatiques élevés (Pérez-Sanchez et al. 1995),
entrainant par le fait méme une augmentation de 1’appétit (Johnsson et Bjornsson 1994).
Le taux de croissance spécifique est donc positivement corrélé aux rations alimentaires
toujours par I’action initiale de I"’hormone de croissance (Toguyeni et al. 1996, Johnsson
et Bjornsson 1994). Dans un méme ordre d’idées, les niveaux d’ARNm d’IGF-I
hépatique et la concentration de I’IGF-I dans le sang sont aussi fortement corrélés avec

le taux de croissance (Duan et al. 1995).

1.2 PROBLEMATIQUE

Comme 1’une des différenciations majeures du polymorphisme chez le grand corégone
se présente au niveau de la taille différant par un ordre de grandeur & maturité
(Chouinard et al. 1996), cela suggére fortement que les bases physiologique et génétique
impliquent des changements au niveau de la croissance et/ou du métabolisme
énergétique. Ainsi, la croissance a maturité de 1’écotype normal est plus élevée que celle

des individus nains (Bodaly et al. 1991). La présente étude a examiné I’importance des
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activités enzymatiques glycolytiques et de I’hormone IGF-I sur la croissance chez les
deux écotypes et leurs hybrides. Ces facteurs physiologiques ont été mis en relation avec
le taux de croissance déterminé pendant la premicre année de développement et un
indice de croissance (le rapport ARN/ADN). L’identification des différences de
croissance entre les formes durant la premiére année de développement permettra de
mieux comprendre la détermination du polymorphisme trophique chez le grand

corégone.

1.2.1 Objectifs de P’étude

e Déterminer le taux de croissance chez des individus nains, normaux et leurs hybrides
durant leur premiere année de croissance (0+)
e Déterminer les activités des enzymes glycolytiques (LDH et PK), les rapports

ARN/ADN et les niveaux de facteur de croissance analogue a I’insuline (IGF-I)

1.2.2 Hypothéses de I’étude

e Le taux de croissance moyen (TCM) est davantage élevé chez la forme normale,
intermédiaire chez la forme hybride et plus faible chez la forme naine

e Les niveaux d’activités de la LDH et de la PK ainsi que les rapports ARN/ADN sont
plus élevés chez les individus normaux, intermédiaires chez les individus hybrides et
plus faibles chez la forme naine

e Les niveaux d’expression du facteur de croissance analogue a I’insuline-1 (IGF-I)
sont plus hauts chez les individus normaux, intermédiaires chez les individus

hybrides et plus bas chez la forme naine
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Résumé

Un polymorphisme trophique peut s’exprimer dans certaines populations de grand
corégone (Coregonus clupeaformis, Mitchill) par une distribution binomiale de la taille.
Afin de déterminer s’il y a des différences physiologiques sous-jacentes & la croissance
dés la premiére année de développement, nous avons mesuré I’activité enzymatique de la
lactate déshydrogénase (LDH) et de la pyruvate kinase (PK) et le rapport ARN/ADN. Ces
analyses ont été effectuées a quatre, huit et 12 mois chez des formes naine, normale et
leurs hybrides élevés sous des conditions expérimentales. Les niveaux d’expression du
facteur de croissance analogue a I’insuline (IGF-I) ont été analysés & 12 mois seulement
chez les deux formes et leurs hybrides. L’activité de la LDH est de 2,1 a 3,9 fois plus
élevée chez les individus nains que les individus normaux, tandis que ’activité de la PK
est de 1,4 & 2,1 fois plus grande chez la forme naine. Leurs hybrides ont une activité
enzymatique intermédiaire. Les individus nains possédent un taux de croissance moyen
(TCM) plus élevé que les deux autres groupes. Le rapport ARN/ADN est plus élevé chez
les individus nains & quatre mois, mais est similaire entre les groupes a partir de huit
mois. Aucune différence n’a ét¢ signalée entre les trois groupes au niveau de I'IGF-L.
L’ensemble de ces résultats suggére que comparés aux individus normaux, les individus
nains possédent une capacité métabolique supérieure supportant un TCM plus élevé. Ces
caractéristiques leur permettraient d’atteindre leur maturité plus t6t et de mieux s’adapter

a leur niche trophique spécifique.
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Introduction

Le polymorphisme trophique est fréquent chez les poissons présents dans les lacs des
zones tempérées et sub-arctiques (Robinson et Wilson 1994, Sktlason et Smith 1995). 1l
s’observe par ’apparition de formes différant au niveau morphologique, comportemental
ou du cycle vital (Sktlason et Smith 1995, Smith et Skillason 1996). D’un point de vue
écologique, le polymorphisme trophique serait provoqué par le partage des ressources,
afin de réduire la compétition intraspécifique (Skulason et Smith 1995).

Certaines especes telles le grand corégone (Coregonus clupeaformis, Mitchill)
peuvent présenter un polymorphisme trophique se caractéﬁsant par une distribution
binomiale de la taille (Bodaly et al. 1991). A maturité, la forme naine posséde une taille
allant de 120 a 220 mm de longueur et les individus normaux ont une taille se situant
entre 350 et 550 mm (Chouinard et al. 1996). Outre la taille, les individus nains atteignent
leur maturité plus tot que les individus normaux, ont une espérance de vie plus courte et
un taux de croissance plus bas en milieu naturel (Bodaly et al. 1991). Les écotypes nains
et normaux se nourrissent de proies différentes a I’intérieur des habitats pélagique et
benthique respectivement et on les retrouvent vivant en sympatrie dans certains lacs
(Bernatchez et Dodson 1990, Robinson et Wilson 1994, Pigeon et al. 1997). De plus, des
différences ont été observées en ce qui a trait a la sélection de la profondeur, le nombre
de changements directionnels et I’utilisation de la nage rapide chez ces formes (Rogers et
al. 2002). Ces différences comportementales seraient provoquées par une adaptation de
chacune des formes a leur habitat respectif (Rogers et al. 2002).

La croissance des formes naine et normale chez le grand corégone a été peu

étudiée jusqu’a maintenant. Trudel et al. (2001) ont récemment estimé, a 1’aide de



modeles bioénergétiques, que les individus nains auraient une efficacité de croissance de
deux 2 trois fois plus faible que celle des individus normaux dans leur habitat. Bodaly et
al. (1991) ont également observé que I’écotype nain possédait une croissance plus lente
que I’écotype normal en milieu naturel 4 I’4ge adulte.

L’étude de la croissance chez les poissons peut étre réalisée par 1'utilisation
d’indicateurs biochimiques (Pelletier et al. 1993, Buckley et al. 1999). L’activité
d’enzymes impliquées dans le cycle de la glycolyse a souvent été considérée comme un
bon indice de la croissance chez les morues (Gadus morhua), les truites arc-en-ciel
(Oncorhynchus mykiss) et les perchaudes (Perca flavescens) (Pelletier et al. 1993,
Burness et Leary 1999, Sherwood et al. 2002). Plus particuli¢rement, 1’activité de la
lactate déshydrogénase (LDH) et de la pyruvate kinase (PK) du muscle blanc est
fortement corrélée au taux de croissance chez les poissons (Pelletier et al. 1993, 1994,
1995). Ce tissu posséde une grande concentration de fibres glycolytiques (Greer-Walker
et Pull 1975). Au niveau du foie, certaines enzymes telles que la LDH, I’hexokinase, la
glucose-6-phosphate déshydrogénase, la glutamate déshydrogénase ou la glutamate
pyruvate transaminase, ont également été considérées comme des indicateurs du taux de
croissance chez la morue, le poisson chat et la truite arc-en-ciel (Pelletier et al. 1994,
Premakumari et Vijayaraghavan 1992, Walzem et al. 1991). Cet organe joue un role
central dans la conversion et la distribution de ’énergie provenant de 1’alimentation
(Walzem et al. 1991).

Un autre indice biochimique de la croissance chez les poissons est le rapport
ARN/ADN dans le muscle blanc. Largement utilisé depuis les années 1970 (Houlihan et

al. 1993), il est considéré comme un bon indicateur (Houlihan et al. 1986), puisque la
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quantité d’ARN dans les cellules refi¢te normalement le compte de synthése protéique,
alors que la quantité d’ADN par cellule demeure constante (Bulow 1987). Le muscle
blanc est une bon tissu a utiliser pour 1’étude du rapport ARN/ADN puisqu’il constitue 50
% du poids corporel chez un poisson et de 65 % a 75 % de la synthése protéique
s’effectue dans celui-ci (Houlihan et al. 1986, Arndt et al. 1994).

Le systéme hormonal de croissance n’a pas encore retenu [’attention face au
développement du polymorphisme trophique chez le grand corégone. Des études ont déja
clairement indiqué la présence du facteur de croissance analogue a I’insuline-I (IGF-I)
chez les poissons (Duan et Hirano 1990, Duan et Inui 1990) et son rdle essentiel en
période de développement (Duan et al. 1995). En comparant différentes espéces de
poissons sélectionnées sur la base de la croissance, il a été observé que celles qui
croissent rapidement présentent également des niveaux d’IGF-I plasmatiques plus élevés
(Pérez-Sanchez et al. 1995). De plus, cette hausse d’IGF-I plasmatique augmente
I’appétit (Johnsson et Bjérnsson 1994). Dans un méme ordre d’idée, les niveaux
d’ ARNm d’IGF-I hépatique et 1a concentration d’IGF-I dans le sang sont aussi fortement
corrélés avec le taux de croissance chez les poissons (Duan et al. 1995).

Le but de cette étude est d’évaluer I'importance de Dactivité d’enzymes
glycolytiques et de la syntheése protéique dans le développement du polymorphisme chez
le grand corégone. Pour se faire, les analyses de 'activité de la LDH et de la PK, des
rapports ARN/ADN et des niveaux d’IGF-I plasmatiques ont été effectuées chez des
individus nains, normaux et leurs hybrides adgés de quatre mois, huit mois et 12 mois et
élevés en laboratoire sous les mémes conditions. Ces résultats ont été mis en relation avec

e taux de croissance moyen (TCM) déterminé pour chacun des groupes.
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Matériel et méthodes

Origine des poissons

Les géniteurs de forme naine provenaient du lac Témiscouata (47°36'N, 68°45'0), & la
frontiére du Nouveau-Brunswick, tandis que les géniteurs de forme normale provenaient
du lac Aylmer sur la cote ouest du Maine (45°50'N, 71°26'0). Bien que les deux formes
soient présentes dans chacun des deux lacs, le choix de différents sites a ét€ motivé par le
fait que les individus nains du lac Témiscouata frayaient & la méme période que les
individus normaux du lac Aylmer. Cela était nécessaire afin de pouvoir obtenir des
croisements réciproques d’individus hybrides. Des croisements de formes naine et
normale de lignées pures ont également été effectués. Le sperme et les ceufs ont été
transportés sur glace du lac Témiscouata au lac Aylmer & intérieur de 24 heures pour
faire les croisements hybrides (Lu et Bernatchez 1998). Les ceufs fertilisés ont été par la
suite rapportés au Laboratoire régional des sciences aquatiques (LARSA) de I"Université
Laval.

Le croisement d’individus nains purs de la F; consistait en 20 femelles et 20
males, tandis que le croisement d’individus normaux purs a été fait avec trois femelles et
trois méales. Deux croisements d’individus hybrides en F; impliquaient 20 femelles naines
et trois méles normaux et un croisement réciproque de trois femelles normales et 20
males nains respectivement. Les poissons qui ont été utilisés dans la présente étude
provenaient de la déuxiéme génération (F»). Ce choix a été pris, car il était important de
s’assurer que les lignées de formes naine et normale soient bel et bien pures et que
certains caractéres possibles chez les individus des différentes familles d’hybrides

s’expriment. Les familles d’hybrides ont été produites en I 4 partir d’une femelle naine
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et d’un méle normal (famille 1) et pour le croisement réciproque, d’une femelle normale
avec un male nain (famille 2) en F;. Ce croisement réciproque permettait de vérifier si les
maéles avaient un effet parental sur la croissance de la progéniture comme il I’a été

démontré récemment chez le saumon de I’ Atlantique (Salmo salar) (Garant et al. 2002).

Conditions d’élevage et d’échantillonnage

Les formes naine, normale et leurs hybrides ont été élevés séparément dans des bassins
en fibre de verre circulaires avec double entrée d’eau de 56 cm de diamétre ayant un
volume de 80 litres chacun. Les deux familles d’hybrides ont été gardées dans des bassins
séparés jusqu’a 1”ége de huit mois. Aprés huit mois, toutes les familles d’hybrides ont été
placées dans un méme bassin faute d’espace dans le laboratoire et aucune distinction n’a
été faite entre les familles. Le systéme opérait en circuit fermé avec un contréle de la
température. La température de ’eau était maintenue a 12,0 °C + 1,0 °C et les poissons
recevaient une repas de 72 repas/jour (un repas au 10 minutes sur une période de 12
heures), afin de favoriser une croissance maximale. L’oxygeéne dissous était maintenue a
100% de saturation. Les poissons étaient gardés en photopériode de 12 heures de
clareté/12 heures de noirceur.

Les poissons étaient échantillonnés au LARSA a I’4ge de quatre mois, huit mois
et 12 mois. [ls étaient anesthésiés avec de I’eugénol puis pesés et mesurés a 1’aide d’une
balance électronique (£ 0,0001 g) et d’un vernier (= 0,01 mm). Le facteur de condition
des poissons (FC) était calculé a partir de la formule suivante :

FC=(P - (L)X 100



Ou P est le poids (g) et L la longueur totale (cm) (Guderley et al. 2001).

Prélévement des tissus

En ce qui concerne ’analyse des activités enzymatiques et le rapport ARN/ADN, les
poissons entiers ont été utilisés a I’dge de quatre et huit mois puisque ces derniers étaient
trop petits pour prélever des tissus. Pour les poissons agés de 12 mois, le foie était prélevé
ainsi qu'un morceau de muscle blanc situé en dessous de la nageoire dorsale et au-dessus
de la ligne latérale. Le sang a été pris & 1’aide d’un tube capillaire dans 1’artére dorsale
pour 1’étude des niveaux d’IGF-I circulants. Le poisson était sacrifié par une section au
niveau cervicale. Le muscle, le foie et le poisson entier étaient immédiatement congelés
dans 1’azote liquide et le sang gardé sur glace pour étre transportés a I’Université du
Québec a Trois-Riviéres et entreposés a —80°C jusqu’aux analyses, sauf pour le sang qui a

été placé a 4°C.

Dosage enzymatique

Le tissu prélevé ou le poisson entier €tait homogénéisé dans un volume de tampon
imidazole 1 M (5 vol/poids). L’échantillon était homogénéisé (PowerGen 125) quatre fois
pendant 10 secondes et un temps d’arrét de 10 secondes était effectué entre chaque
homogénéisation, le tout sur de la glace. L’échantillon était centrifugé une minute a 16
000 x g a 4°C. Le surnageant était prélevé et conservé sur glace jusqu’a 1’analyse. Une
dilution 1/5 de ’homogénat était utilisée pour les poissons de quatre mois. Pour les

poissons de huit et 12 mois, la dilution pour les individus normaux et hybrides était de
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1/10 tandis qu’elle était de 1/20 pour les individus nains. Le volume d’homogénat utilisé
pour chaque réaction était de 20 pl.

L’activité enzymatique maximale était déterminée avec un spectrophotométre a
UV visible .(Cary 100 Bio, Varian Canada) a une température de 20°C. L’activité
enzymatique de la LDH et de la PK était mesurée en suivant la disparition du NADH a
340 nm (€340 = 0,622). Les activités enzymatiques étaient exprimées en unités (umol de
substrat converti en produit/min)/g de tissu ou de poisson entier. Les conditions de
dosages enzymatiques €taient optimisées par I’ajustement de la concentration de substrat.
Tous les dosages ont été faits en triplicata. Entre 16 et 20 individus par groupe ont été
utilisés pour les activités enzymatiques des muscles et des poissons entiers. Pour le foie,

entre 11 et 13 individus par groupe ont été utilisés. Les réactions étaient les suivantes :

Pyruvate kinase (PK; E.C.2.7.1.40); 50 mM imidazole, pH était ajusté a 7,4 pour 20°C,
2 mM de NADH, 40 mM d’ADP, 100 mM de MgCl,, 1000 mM de KCIL, 5 mM de
fructose 1,6-bisphosphate, de LDH en excés et 50 mM de phénol pyruvate utilisé comme

substrat.

Lactate déshydrogénase (LDH; E.C.1.1.1.27); 50 mM d’imidazole, pH était ajusté a 7,4

pour 20°C, 2 mM de NADH et 10 mM de pyruvate utilis€¢ comme substrat.

Rapport ARN/ADN
Le muscle blanc ou le poisson entier était homogénéis€¢ (PowerGen 125) quatre fois

pendant 10 secondes dans un volume d’eau distiliée (dilution 1/5). Un temps d’arrét de
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10 secondes €tait observé entre chaque homogénéisation, le tout se faisant sur glace. Tous
les dosages étaient faits en duplicata et huit individus par groupe étaient utilisés.

Les acides nucléiques ont été extraits et purifiés a partir de la méthode établie par
Buckley et Bulow (1987). Un traitement a 1’acide froid (HCIO,4) permettait d’enlever les
nucléotides libres, les acides aminés et d’autres composés de faible poids moléculaire en
plus de précipiter I’ARN, I’ADN et les protéines. La séparation de I’ARN, de I’ADN et
des protéines était faite par hydrolyse de I’ARN avec une base (KOH). La séparation de
I’ADN des protéines €tait effectuée par I’hydrolyse de I’ADN grace a un acide (HC1Oy).
La concentration d’ARN et d’ADN était déterminée par spectrophotométrie en mesurant

P’absorbance a 260 nm.

Niveaux d’IGF-1 plasmatiques par la méthode RIA (radioimmunoessai)

Extraction des protéines IGF-1

Le sang a été placé a 4°C toute une nuit pour permettre la séparation du sérum. Une
centrifugation a été effectuée par la suite et le sérum a été prélevé. Un volume de 40 ul de
sérum a été additionné a une solution éthanol/acide et incubée a la température de la
piece pour 30 minutes. L’addition de la solution Tris base permettait la neutralisation des
échantillons. Les échantillons ont alors été centrifugés et le surnageant recueilli. Cette
extraction a I’éthanol/acide a été effectuée afin d’enlever les protéines transporteuses
d’IGF-I et de récolter I'IGF-I purifié. Tous les dosages ont été faits en duplicata et
contenaient 50 pl de fraction par essai. Un total de quatre a sept individus par groupe a

été analysé.



Meéthode RIA (radioimmunologique)
Les niveaux plasmatiques d’IGF-I ont été mesurés par la méthode radioimmunologique
(RIA) a l'aide de la trousse commerciale ‘Fish IGF-I RIA kit’ (GroPep, Adelaide,
Australie).

Dans des tubes de borosilicate, les échantillons ont été additionnés 4 un tampon
RIA a pH 7,5 puis a une solution de blanc d’extraction a 1’éthanol/acide, au premier

anticorps marqué & I’iode 125 (I'*

) (anti-barramundi IGF-I) et au traceur IGF-I (environ
20 000 cpm par tube). La courbe standard a été constituée d’IGF-I spécifique aux
salmonidés (saumon/truite) et pour laquelle une dilution sériée 1/3 a été effectuée pour un
total de 15 points. Une premiére incubation de 16 a 20 heures a 4°C a été effectuée pour
étre suivie par I’addition du deuxiéme anticorps et de 1'immunoglobuline de type G
(IgG). L’incorporation d’un second anticorps anti-lapin dirigé contre le premier anticorps
a été nécessaire afin de compléter la formation de la molécule anticorps-antigéne. Les
tubes ont été ensuite incubés 45 minutes a 4°C. La solution de polyéthyléneglycol (PEG),
permettant la précipitation des complexes anticorps-antigéne, a ensuite été incorporée aux

tubes et ces derniers ont été centrifugés a 4°C. Le surnageant a été éliminé et la quantité

d’IGF-I contenue dans le culot a été estimée par un compteur gamma (Wallac, 1470

Wizard).

Quelques modifications au protocole ont été faites au niveau des standards ou les

trois points les plus concentrés ont été enlevés et remplacés par des dilutions moins
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concentrées au début de la courbe standard. Cela a permis de maximiser la courbe
standard aux concentrations attendues dans nos échantillons. De plus, lors de la deuxiéme
journée de manipulation, le temps d’incubation a été de 45 minutes au lieu de 30 minutes
comme décrit dans le protocole, pour augmenter les chances de récolter un maximum de

complexes anticorps-antigéne.

Analyses statistiques

Afin de déterminer s’il y avait des différences dans le poids, la longueur et le facteur de
condition des corégones entre les trois groupes (individus nains, normaux et hybrides),
une analyse de variance (ANOVA) avec correction de Bonferroni a été appliquée. Par
contre, Iactivité enzymatique, le rapport ARN/ADN et les niveaux d’expression d’IGF-I
ont été analysés a I’aide de ’ANCOVA avec le poids comme covariable, afin d’enlever
I’effet du poids sur les variables.

Pour s’assurer des conditions de ’ANOVA et de PANCOVA, les valeurs
aberrantes ont été identifides, la relation entre la variable dépendante et la covariable
(uniquement pour ’ANCOVA) a été examinée ainsi que 1’homogénéité des variances et
la normalité des distributions. Dans le cas ol la normalité ou I’homogénéité des variances
n’étaient pas respectée, une transformation logarithmique était effectuée.

Pour déterminer s’il y avait des différences dans le poids, la longueur et le facteur
de condition entre les deux familles d’hybrides issues de croisements réciproques, un test
du t de Student a été effectué. La normalité des distributions et I’homogénéité des

variances ont été vérifiées.
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Le taux de croissance moyen (TCM) pour chacun des trois groupes peut étre
reflété par 1’augmentation du poids sur une période de temps donnée, selon 1’équation
suivante :

M =My e fouln M; =In M, + gt

Ou « M; » est le poids (g) en fonction du temps « t », « Mg » est la masse initial,
« e » est la base des logarithmes naturels et « g » représente le taux de croissance.

Afin de déterminer si les TCM ¢taient significativement différents entre les trois
groupes, une analyse par modéle général linéaire (GLM) a été effectuée selon la relation
suivante :

In(Mt) = constante + In(t) + groupe + (t - groupe)

Une différence significative entre les pentes de ces droites, c¢’est-a-dire & partir de
la probabilité associée a la variable «t - groupes », indiquera une différence entre les
groupes au sein des TCM lors de la premieére année de développement. Ensuite, afin de
déterminer entre quels groupes les pentes sont différentes, le GLM a €€ répété avec
seulement deux groupes & la fois. Une correction de Bonferroni a été appliqué a la valeur

de P (0,05/3).

Résultats

Parametres de croissance

Les poissons d’écotypes nain, normal et leurs hybrides 4gés de quatre mois possédaient
des poids semblables (ANOVA; valeur de P = 0,1) (Tableau 2.1). Par contre, a huit et 12
mois, les individus nains se distinguaient par leur poids plus important comparativement

aux individus normaux (ANOVA,; valeur de P = 0,01), bien que les individus hybrides
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possédaient un poids intermédiaire aux deux autres groupes (ANOVA; valeur de P =
0,01). Les individus nains avaient une longueur plus élevée a quatre, huit et 12 mois,
comparativement aux individus normaux (Tableau 2.1). La longueur des individus
hybrides a quatre mois était semblable a celle des individus nains (ANOVA; valeur de P
= 1,0) et plus grande que celle des individus normaux (ANOVA; valeur de P = 0,001). A
huit mois, la longueur des individus hybrides ne différait pas de celle des individus
normaux (ANOVA; valeur de P = 0,1) et était significativement plus petite que celle des
individus nains (ANOVA; valeur de P = 0,001) (Tableau 2.1). A 12 mois, les individus
hybrides avaient une longueur intermédiaire & celle des formes naine et normale
(ANOVA; valeur de P = 0,01).

Des différences significatives ont été observées au niveau du facteur de condition
(Tableau 2.1). Les écotypes nains possédaient un facteur de condition plus faible que les
individus normaux et les individus hybrides pour les trois périodes de temps a I’étude
(ANOVA; valeur de P = 0,001). Les poissons hybrides ont été intermédiaires entre les
poissons nains et normaux (ANOVA; valeur de P = 0,01).

Les résultats du GLM ont indiqué que les TCM étaient significativement
différents entre les formes naine, normale et leurs hybrides durant leur premiére année
d’existence (GLM; valeur de P = 0,001) (Fig. 2.1). L’examen des coefficients de la droite
de régression simple indiquait par les constantes, ainsi que par leurs intervalles de
confiance, qu’au temps 0, les individus des trois formes posséderaient le méme poids
(Tableau 2.2). L’examen des pentes a souligné, quant 2 elles, que les individus nains ont

un TCM plus rapide que les individus normaux (GLM; valeur de P = 0,001) et leurs



43

hybrides (GLM; valeur de 2 = 0,01). Par contre, le TCM des individus normaux était
semblable & celui des individus hybrides (GLM; valeur de P = 0,1).

Chez les familles d’hybrides (famille 1 = maéle nain/femelle normale; famille 2 =
méle normal/femelle naine), il n’y avait aucune différence en ce qui concerne le poids, la
longueur et le facteur de condition & quatre et huit mois (ANCOVA; valeur de P = 1,0)
(Tableau 2.3). De plus, aucune différence n’a été observée au niveau des activités

enzymatiques de la LDH et de 1a PK (ANCOVA; valeur de P = 1,0) (Tableau 2.3).

Activités des enzymes glycolytiques a quatre et huit mois

L’ANCOVA effectué sur les activités enzymatiques chez les poissons nains et normaux
ont indiqué qu’il y avait une différence entre ces deux écotypes et ce, tant pour I’activité
de la LDH que de la PK. Les poissons nains présentaient une activité enzymatique
glycolytique plus élevée que les individus normaux & quatre et huit mois (ANCOVA;
valeur de P = 0,01) (Tableau 2.4). Par contre, I’activité de ces enzymes chez les individus
hybrides ne différait pas ni des individus nains (ANCOVA; valeur de P = 0,1) ni des
individus normaux & quatre mois. Les activités de la LDH (ANCOVA; valeur de P =
0,001) et de la PK (ANCOVA; valeur de P = 0,01) & huit mois chez les individus
hybrides étaient semblables a celles des individus nains (ANCOVA,; valeur de P = 1,0),
mais différentes de celies des individus normaux ou ces derniers avaient des activités plus

faibles que les poissons hybrides.
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Activités des enzymes glycolytiques a 12 mois

Pour le muscle blanc, les formes naine et normale avaient des activités enzymatiques au
niveau de la LDH et de la PK qui différaient significativement. La forme naine présentant
une activité plus importante que la forme normale (ANCOVA; valeur de P = 0,01)
(Tableau 2.4). Les individus hybrides avaient, quant a eux, une activité intermédiaire a
celle des individus nains (ANCOVA; valeur de P = 0,001) et normaux (ANCOVA;
valeur de P = 0,001) pour la LDH. L’activité enzymatique de la PK chez les individus
hybrides différait aussi des formes naine (ANCOVA; valeur de P = 0,01) et normale
(ANCOVA; valeur de P = 0,03) en étant intermédiaire aux deux autres groupes.

Pour le foie, les formes naine et normale &gés de 12 mois possédaient des
différences importantes au niveau de ’activité de la LDH ou les poissons nains avaient
une activité plus faible que les poissons normaux (ANCOVA; valeur de P = 0,02)
(Tableau 2.4). L’activité de cette enzyme chez les poissons hybrides démontrait une
similarité avec celle observée chez les formes naine (ANCOVA; valeur de P = 1,0) et
normale (ANCOVA; valeur de P = (,1). Il n’existe aucune différence d’activité
enzymatique en ce qui concerne la PK entre les trois groupes a I’étude (ANCOVA; valeur

de P =1,0) (Tableau 2.4).

Rapport ARN/ADN

A quatre mois, il a été possible d’observer des différences entre les individus nains et
normaux, ou les poissons nains possédaient un rapport plus élevé (ANCOVA; valeur de P
= (,01), bien que les individus hybrides n’étaient pas différents des deux formes

(ANCOVA,; valeur de P = 0,5). Il n’existait pas de différences au niveau des rapports
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ARN/ADN entre les individus nains, normaux et leurs hybrides a huit et 12 mois

(ANCOVA; valeur de P =0,5) (Tableau 2.4).

Niveaux protéiques d’ IGF-1 plasmatiques & 12 mois
Les résultats au niveau des concentrations d’IGF-I dans le sang indiquaient qu’il n’y avait
pas de différence entre les formes naine, normale et leurs hybrides 4 12 mois (ANCOVA;

valeur de P =0,5) (Fig. 2.2).

Discussion

Activité des enzymes glycolytiques

Cette étude indique que Iactivité des enzymes glycolytiques (LDH-PK) est plus élevée
chez la forme naine que chez la forme normale et que cette activité est intermédiaire chez
les individus hybrides. En fait, I’activité¢ de la LDH chez la forme naine est de 2,1 4 3,9
fois plus élevée que chez la forme normale. La PK a une activité se situant entre 1,4 et
2,1 fois plus élevée également chez les individus nains. Des différences intraspécifiques
du méme ordre de grandeur, au niveau de 'activité des enzymes glycolytiques chez
d’autres especes de poissons, ont déja été observées antérieurement. Pelletier et al. (1994)
ont démontré que les activités de la LDH et de la PK, sous des conditions contrdlées,
étaient plus de quatre fois plus élevées chez les morues ayant un taux de croissance plus
grand que chez celles ne croissant pas. Une étude a aussi été effectuée sur deux groupes
de saumons de 1’Atlantique juvéniles ou ces poissons étaient caractérisés par une

croissance différente au cours de leur premier hiver en milieu naturel (Nathanailides et
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Stickland 1996). Les auteurs ont observé que ’activité de la LDH chez les saumons a
croissance rapide était 1,4 fois plus élevée que chez les saumons a croissance faible
(Nathanailides et Stickland 1996). Des différences interspécifiques en ce qui concerne
I’activité de la LDH et de la PK ont également été démontrées entre des grands corégones
de taille normale et des ciscos de lac (Coregonus artedii) au cours de leur migration de
reproduction (Guderley et al. 1986). 11 est important de noter que les ciscos ont déja été
décrits comme ayant un cycle vital, une di¢te, une morphologie et un budget énergétique
similaire au grand corégone de taille naine (Pigeon et al. 1997, Trudel et al. 2001). Les
résultats indiquaient qu’avant méme leur départ pour la migration, c’est-a-dire au
moment ou les deux espéces étaient en mesure de se nourrir encore et de croitre, les
activités de la LDH (1,5 X) et de la PK (1,3 X) étaient toujours plus grandes chez les
ciscos que chez les grands corégones de taille normale (Guderley et al. 1986).

En plus d’observer une augmentation de 1’activité des enzymes glycolytiques chez
la forme naine, le TCM de cette forme était également plus élevée que chez les individus
normaux et hybrides durant leur premi¢re année de vie. Il est maintenant bien établi que
le taux de croissance est positivement corrélé a I’activité des enzymes glycolytiques chez
les poissons. Les études effectuées entre autre sur la morue, le vivaneau gazou (Lutjanus
synagris), Pombrine tropicale (Sciaenops ocellatus) et la goberge (Pollachius virens)
I’ont bien démontrées (Clarke et al. 1992, Mathers et al. 1992, Pelletier et al. 1993, 1994,
1995). Cette forte corrélation entre 1’activité des enzymes glycolytiques et le taux de
croissance a été notée surtout dans le muscle blanc. Ce tissu est considéré comme un bon
indicateur de la croissance puisqu’il est composé principalement de fibres blanches

glycolytiques (Greer-Walker et Pull 1975). Toutefois, bien qu’une corrélation positive
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existe entre la capacité de tissus métaboliques tels que le muscle blanc et le taux de
croissance, cela ne refléte pas une relation de cause a effet directe (Sullivan et Somero
1983). Effectivement, une augmentation de la synthése protéique et par le fait méme, le
soutien d’un taux de croissance rapide chez un poisson n’est pas le facteur qui entraine
directement une augmentation de I’activité glycolytique. Une activité glycolytique élevée
serait plutot déterminée par la capacité de nage rapide qui ainsi influencerait a la hausse
la consommation de proies et permettrait de soutenir un taux de croissance élevé
(Sullivan et Somero 1983). D’ailleurs, I’activité de la LDH a fréquemment été utilisée
comme un indice de la capacité de nage rapide chez les poissons (Somero and Childress
1980). Une étude effectuée en laboratoire par Rogers et al. (2002) a révélé qu’il existait
des différences comportementales de nage entre les formes naine et normale. Entre autre,
I’une de leurs conclusions indiquait que les individus nains utilisaient plus réguliérement
la nage rapide que les individus normaux (Rogers et al. 2002). Cela pourrait donc
impliquer que les mécanismes régulateurs de la croissance chez les formes soient en
relation avec les activités enzymatiques comme semblent I’indiquer les résultats de la
présente étude.

Contrairement aux activités glycolytiques du muscle blanc, nos résultats indiquent
qu’au niveau du foie les activités de la LDH sont moins élevées chez les individus nains
que chez les individus normaux et leurs hybrides. Cette observation a également été faite
dans I’étude de Pelletier et al. (1994), ol une corrélation négative existait entre I’activité
des enzymes hépatiques et le taux de croissance chez les morues. Cela pourrait refléter

une accumulation de lipide dans le foie chez les poissons & croissance rapide (Pelletier et

al. 1994),
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Il est probable que le TCM plus élevé chez la forme naine leur permettrait
d’atteindre leur maturité plus rapidement que chez la forme normale. En effet, la forme
naine est mature vers I’dge d’un an comparativement a quatre ans pour la forme normale
(Bodaly et al. 1991). De plus, il a ét¢ démontré antérieurement que les individus nains
possédaient une espérance de vie d’environ quatre ans comparativement & 12 ans pour les
individus normaux (Bodaly et al. 1991). Ces résultats supportent la théorie des cycles
vitaux prédisant que les individus & croissance rapide deviendraient matures plus tot et
posséderaient une espérance de vie plus courte (Roff 1984). Nos résultats indiquant que
le taux de croissance soit plus élevé chez les individus nains que chez les individus
normaux sont contraires aux études antérieures voulant que la croissance soit plus faible
chez les individus nains que chez les individus normaux (Bodaly et al. 1991). Toutefois,
ces études ont été effectuées soit en milieu naturel, a partir de modeles ou sur des
individus de plus d’un an. La présente étude, quant a elle, a porté pour la premiére fois
sur la détermination du taux de croissance chez des individus 0+. Il serait donc probable
que la croissance plus élevée des individus de la forme naine dans cette étude soit en

relation avec la théorie des cycles vitaux.

Influence parentale sur la croissance

La progéniture 4gée de quatre et de huit mois provenant des croisements réciproques était
semblable au niveau de leur poids, de leur longueur et de leurs activités glycolytiques,
bien que les méles géniteurs étaient soit des formes naine ou normale. Chez le saumon de
I’Atlantique, le taux de croissance et la taille pouvaient étre plus élevés chez la

progéniture ou le méle était plus petit en terme de taille et plus précoce au niveau de la
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maturité sexuelle (Garant et al. 2002). Ces différences chez le poisson méle, peuvent étre
modulées en fonction des stratégies de reproduction afin d’augmenter leur valeur
adaptative (Gross 1996) et seraient sous I'influence de composantes environnementales et

héréditaires (Garant et al. 2002). Dans notre étude il n’y a pas eu d’effet parental.

Rapport ARN/ADN

Dans la présente étude, il a été observé que la forme naine possédait un rapport
ARN/ADN plus important & quatre mois que la forme normale. Les individus hybrides
ayant un rapport intermédiaire a ces deux formes. Une étude effectuée sur deux formes de
truite arc-en-ciel (4 croissance rapide et faible) a révélé que les truites & croissance rapide
possédaient des concentrations d’acides nucléiques plus élevées au niveau du muscle
blanc (Valente et al. 1998). Selon ces auteurs, les truites a croissance rapide avaient un
métabolisme plus rapide et un taux de synthése protéique plus élevé. Dans la présente
étude, la forme naine en plus d’avoir un rapport ARN/ADN plus élevé, ont des activités
enzymatiques, reflétant le métabolisme énergétique, également plus grandes que la forme
normale.

| Par contre, il n’y avait pas de différences significatives entre les groupes a huit et
12 mois pour les rapports ARN/ADN. Un organisme peut croitre sans étre obligé
d’augmenter le nombre d’ARNr. Les ribosomes possedent une capacité maximale de
synthése leur permettant de répondre a la demande métabolique d’un organisme sans
pour autant étre obligés d’augmenter en nombre (Lied et al. 1983). Cette constatation
pourrait expliquer I’absence de différence dans les rapports observés dans la présente

étude a huit et 12 mois. Pelletier et al. (1994) ont également montré qu’il n’y avait pas de
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relation entre la croissance et le rapport ARN/ADN ou la concentration ’ARN chez la
morue. Il serait donc possible que le nombre d’ ARNr n’augmente pas nécessairement lors
de la synthése protéique apres 1’4ge de quatre mois.

I a été démontré chez la truite arc-en-ciel possédant des différences
intraspécifiques au niveau de la taille, que le total d’ARN et d’ADN présentait une
corrélation avec la taille jusqu’a I’4ge d’un an (Burness et Leary 1999). Par la suite, cette
relation n’était plus existante (Burness et Leary 1999). Peragon et al. (2001) ont aussi
observé chez la truite arc-en-ciel que le rapport ARN/ADN augmentait rapidement de 14
a 28 semaines de vie pour ensuite diminuer. Les indices de condition, comme la quantité
d’ARN et d’ADN, peuvent donc se modifier différemment dépendamment de 1’age et de
la taille des poissons (Suthers et al. 1996). Cette modification de la quantité d’ARN et
d’ADN est attribuable a la composition du muscle. La croissance de ce tissu implique a la
fois une augmentation de la longueur et du diamétre des fibres musculaires préexistantes
(hypertrophie) et la production de nouvelles fibres plus petites (hyperplasie) (Kiessling et
al. 1991). 1l serait possible de croire que la forme naine dgée de quatre mois possede une
composition musculaire différente de celle des individus normaux et que cette différence

s’estompe par la suite.

Niveaux d’expression d’IGF-I plasmatique

Du point de vue de I’axe hormonal de croissance observé par 1’entremise de 1’IGF-1, il
appert qu’aucune différence n’a été notée. Ces observations pourraient suggérer qu’il n’y
ait plus de différence observable entre les formes naine et normale & 12 mois , parce que

les individus nains seraient sur le point de devenir matures sexuellement comme [’a déja
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démontré 1’étude de Fenderson (1964) voulant que les poissons nains soient matures vers

I’4ge de deux ans.

Importance évolutive des morphotypes présents chez le grand corégone

Bien que cette étude a été effectuée sur des formes allopatriques, il est possible de
suggérer que nos résultats pourraient étre appliqués & un systéme ’sympatrique. Les
poissons utilisés au cours de I’expérimentation provenaient de deux lacs ou les formes
naine et normale vivaient en sympatrie. Ils ont donc subi les mémes pressions
environnementales et une sélection naturelle s’est opérée de la méme fagon sur ces deux
formes. Les poissons utilisés dans cette ¢tude ont été élevés dans des conditions
identiques pendant deux générations. La pression environnementale, exempte de toute
influence suf la croissance de ces individus, porte a croire qu’il y a des différences

génétiques au niveau de la croissance chez ces formes
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Tableau 2.1. Poids et longueurs ainsi que les facteurs de conditions chez les grands corégones nains, normaux et leurs hybrides a

quatre, huit et 12 mois. Moyenne =+ écart-type. Différences significatives entre les moyennes (P < 0,05). N correspond au nombre de

poissons par groupe.

4 mois §mois  12mois
Nain  Hybridle = Normal Nain Hybride =~ Normal =~ Nain  Hybride Normal
Poids (g) 0,12+ 0,12+ 0,11+ 1,94 + 1,35+ 1,44 + 6,62+ 512+ 3,56+
0,05 0,06 0,06 0,73° 0,57" 0,62° 2,14° 1,97" 1,80°
Longueur 289+ 2832+ 26,49+ 67,0+ 58,14+ 58,15+ 99,63+ 8847+ 76,71+
(mm) 3,50" 3,70 4,07° 8,97°% 8,80° 7,83" 14,13 11,46°  1047°
Facteurde 045+ 0,51 0,54 + 0,62 + 0,64 + 0,70 + 0,66+ 0,70+ 073+
condition 0,06° 0,08" 0,06° 0,06° 0,06" 0,05° 0,10* 0,05" 0,08°
60 61 51 49 50

N 90 90 90 60




Tableau 2.2. Tableau des coefficients de la droite de régression simple.
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Intervalle de confiance

Forme Coefficient Moyenne R? ajusté N
Inférieur (95 %) Supérieur (95 %)

Constante -4,167 -4,352 -3,983

Naine 0,901 201
Pente 0,527 0,504 0,550
Constante -4,003 -4,178 -3,828

Hybride 0,900 197
Pente 0,482 0,460 0,505
Constante -3,981 -4,188 -3,773

Normale 0,856 201
Pente 0,459 0,433 0,485
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Tableau 2.3. Poids, longueurs, facteurs de conditions ainsi que I’activité de la lactate déshydrogénase (LDH) et de la pyruvate kinase

(PK) chez les poissons entiers dans les deux familles d’hybrides de grands corégones & quatre et huit mois. Moyenne =+ écart-type (P <

0,05). N correspond au nombre de poissons par groupe.

8 mois
Famille hydride 1 Famille hybride 2 Famille hybride 1 Famille hybride 2
Poids (g) 0,12+ 0,05 0,13+ 0,06 1,33£0,53 1,36+ 0,62
Longueur (mm) 28,03+3,38 28,61+ 4,01 58,29 + 8,21 58 £9,45
Facteur de 0,49 £ 0,09 0,52+ 0,06 0,64 + 0,04 0,65 + 0,08
condition
N 45 45 29 31
LDH 0,38 + 0,20 027+0,18 1 0,12£0,05 0,09 £0,04
PK 0,53 0,16 0,46 + 0,17 0,07 + 0,04 0,08 + 0,04
N 10 10 10 10
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Tableau 2.4. Activités enzymatiques de la lactate déshydrogénase (LDH) et de la pyruvate kinase (PK) chez les poissons entiers a

quatre et huit mois et dans le muscle et le foie 2 12 mois, ainsi que le rapport ARN/ADN chez les grands corégones nains, normaux et

leurs hybrides. Moyenne écart-type. Différences significatives entre les moyennes (P < 0,05).

4 mois 8 mois 12 mois
Nain Hybride Normal Nain Hybride Normal Tissus Nain Hybride Normal
LDH 0,33 & 0,32+ 0,16 + 0,14+ 0,10+ 0,06 + Muscle 2,17+ 1,12+ 0,57+
0,19° 0,20 % 0,18" 0,05° 0,05* 0,03 ° 1,01° 0,50° 0,36°
Foie 1,90 = 2,75+ 3,65+
1,122 1,65 2,02°
PK 0,59 + 0,49 + 0,44 + 0,07 £ 0,08 + 0,05+ Muscle 0,92+ 0,55+ 0,43+
0,15° 0,17 0,19° 0,03 ° 0,04 ° 0,02° 0,43° 0,36° 0,23°
Foie 0,98 + 0,58 + 0,54 £
0,91 0,80 0,45
Rapport 3,85+ 3,35+ 3,04+ 1,92+ 1,83 + 1,89+ Muscle 3,45+ 3,41+ 325+
ARN/ADN  0,53° 0,88% 0,59 0,51 0,42 0,30 0,69 0,58 1,09
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Légendes de la figure

Figure 2.1. Taux de croissance moyen (TCM) des grands corégones nains (¢), normaux

(A) et leurs hybrides (o).

Figure 2.2. Niveaux d’expression d’IGF-I plasmatiques chez les formes naine, normale et

leurs hybrides 4gés de 12 mois. Moyenne + écart-type.
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CONCLUSIONS ET PERSPECTIVES FUTURES

La présente étude a exploré les voies biochimiques pouvant &tre mises en relation avec la
croissance chez les formes naine et normale du grand corégone afin de mieux
comprendre les mécanismes entourant le processus du polymorphisme trophique. Les
résultats obtenus ont permis d’observer que les mécanismes régulateurs de la croissance
chez les formes étaient en relation avec I’activité des enzymes impliquée dans le cycle de
la glycolyse. Il semble également qu’il y a des différences génétiques au niveau de la
croissance entre les formes. Aussi, les formes possédent une croissance différente au
cours de leur premiére année de vie, ou les poissons nains ont une croissance plus rapide
que les individus normaux. Cela pourrait étre expliqué par la théorie des cycles vitaux
voulant que les individus a croissance rapide ont une maturité plus précoce et une

espérance de vie plus courte.

Plusieurs questionnements peuvent étre soulevés face a ces résultats puisque cette étude
se veut la seule jusqu’a maintenant a s’étre penchée sur 1_’observation de la croissance
chez des formes 0+ a I’aide d’indicateurs biochimiques. Il serait intéressant dans le futur
de se poser la question a savoir a quel moment le taux de croissance de la forme naine
devient inférieur & la forme normale. Il serait aussi intéressant de voir comment les
indicateurs biochimiques pourraient varier chez les formes a 1+, 2+, 3+, etc. et si ces
indicateurs seraient représentatifs de la croissance chez ces formes comme ’ont été les
activités de la glycolyse lors de leur premiére année de développement. L’ observation de

la performance natatoire chez les différentes formes durant leur premiére année de
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développement serait aussi a envisager. Enfin, ’étude de la régulation des enzymes

glycolytiques LDH et PK permettrait d’explorer leurs mécanismes moléculaires.
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