
m�thodes par rapport � une s�lection utili-
sant des indices de type Ç BLUP - mod�le ani-
mal È, nettement plus efficace que les
m�thodes de s�lection sur performances utili-
s�es dans le tableau 2.
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Contr�le du taux dÕovulation chez la truie : 
lÕapport des mod�les hyperprolifiques

Parmi les nombreuses composantes de la
productivit� num�rique (nombre de porcelets
sevr�s par truie et par an), la prolificit�, ou
taille de la port�e � la naissance, est devenue
un crit�re prioritaire de s�lection. La prolifi-
cit� d�pend de deux facteurs principaux :

dÕune part le nombre dÕovulations (qui en fixe
la limite sup�rieure) et dÕautre part la morta-
lit� embryonnaire et fÏtale. Une prolificit�
�lev�e peut donc �tre obtenue via une aug-
mentation du nombre dÕovulations sans r�duc-
tion de la mortalit� embryonnaire (cas de la



lign�e hyperprolifique Large White (LWh) :
Bolet et al 1986), ou via une r�duction de la
mortalit� embryonnaire sans alt�ration du
nombre dÕovulations (cas des truies chinoises :
Bazer et al 1988a et b).

Les truies hyperprolifiques constituent un
mod�le dÕanalyse original des m�canismes et
facteurs de contr�le du nombre dÕovulations.
Parall�lement au d�veloppement du mod�le
hyperprolifique en France (Legault et al 1981,
Bolet et al 1986), une lign�e s�lectionn�e sur
le taux dÕovulation a �t� cr��e aux USA (Cun-
ningham et al 1979) (Nebraska selection line).
Les caract�ristiques de fonctionnement de
lÕaxe hypothalamus-hypophyse-ovaire de ces 
2 lign�es sont d�taill�es dans ce texte et com-
par�es chaque fois que cela est possible.

1 / Prolificit� 
et taux dÕovulation 
dans les 2 mod�les

Lors de la caract�risation initiale des truies
hyperprolifiques (LWh) (Bolet et al 1986),
celles-ci (truies multipares apr�s 3 port�es)
pr�sentaient environ 5 ovulations suppl�men-
taires par rapport � la lign�e LW t�moin. La
taille de la port�e �tait accrue dÕun porcelet
environ, ceci en raison dÕune mortalit�
embryonnaire accrue (LWh : 41 % vs LW : 26
%).

Ces r�sultats ont �t� confirm�s dans une
�tude r�alis�e � lÕINRA de Nouzilly pendant
la p�riode 1990-1993 sur 15 truies LWh et 
15�truies LW, de poids identique (LWh: 223 ± 2,4
vs LW : 219 ± 3,1 kg) et de parit� identique
(LWh : 5,3 ± 0,3 vs LW : 5,7 ± 0,5 port�es). Les
distributions des nombres dÕovulations chez
ces femelles sont pr�sent�es sur la figure 1a.
Le nombre moyen dÕovulations est significati-
vement (P < 0,01) augment� chez les LWh
(21,8 ± 1,3) par rapport aux LW (16,1 ± 0,7).

Les m�dianes de la fr�quence du nombre
dÕovulations se situent entre 15 et 18 ovula-
tions chez les LW et entre 20 et 25 chez les
LWh. Dans la population hyperprolifique, 
3 truies avec des taux dÕovulation exception-
nels ont �t� identifi�es (26, 27 et 33 ovula-
tions). Cette sup�riorit� ovulatoire des truies
hyperprolifiques est d�j� pr�sente chez de
jeunes truies nullipares (figure 1b). Chez
celles-ci, un accroissement (+ 4 environ) du
nombre dÕovulations et la pr�sence dÕindividus
exceptionnellement ovulants (jusquÕ� 52 ovu-
lations) sont �galement d�tect�s.

Notons enfin que, dans la population Ç
Nebraska selection line È, apr�s 9 g�n�rations
de s�lection, une sup�riorit� de cette lign�e de
3,7 corps jaunes par rapport � la lign�e
t�moin est observ�e (Cunningham et al 1979)

2 / Caract�risation 
de la fonction ovarienne
chez les Large White
hyperprolifiques

Au niveau ovarien, deux types de strat�gies
peuvent g�n�rer un nombre dÕovulations plus
�lev� : soit une folliculogen�se quantitative-
ment plus abondante quelles que soient les
classes de taille consid�r�es (cas de la brebis
Romanov), soit une alt�ration de la cin�tique
de d�veloppement et de maturation des folli-
cules pendant la phase folliculaire (intervalle
r�gression du corps jaune-ovulation) (cas des
brebis Booroola et Finnoises). Ces deux possi-
bilit�s ont �t� test�es chez la truie hyperproli-
fique (Driancourt et Terqui 1996).

Dans une premi�re �tude, lÕensemble des
follicules � antrum (> 0,2 mm de diam�tre) a
�t� compar� dans les deux ovaires pr�lev�s 
au stade pr�ovulatoire chez 6 truies LWh et 
6 truies LW. Les param�tres mesur�s compre-
naient les nombres de follicules pour des
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Figure 1. Distribution des taux d’ovulation chez : 
(a) une petite population (n = 15 par génotype) de truies Large White (LW) et hyperprolifiques (LWh) multipares
(b) une population importante de LW et LWh nullipares (n = 156 et 134 respectivement).



classes de taille d�termin�es, leur qualit�
(atr�tique ou non) et les caract�ristiques des
plus gros follicules (taille, nombre de cellules
de granulosa....). Les r�sultats concernant les
nombres de follicules (tableau 1), ne montrent
aucune diff�rence entre les nombres de folli-
cules totaux dans lÕovaire, leur atr�sie et le
nombre de follicules (sains ou atr�tiques)
dans des classes de tailles pr�-d�finies. Il est
donc clair que lÕhyperprolificit� des truies
LWh nÕest pas li�e � une folliculogen�se plus
abondante. Cette �tude a �galement mis en
�vidence la similitude de taille des follicules
pr�ovulatoires et du nombre de cellules de
granulosa (LWh : 2,9 ± 0,2 x 106 vs LW : 2,7 ±
0,1 x 106) dans les 2 lign�es.

Dans une seconde �tude, la cin�tique de
croissance des follicules ovulatoires a �t� �tu-
di�e dans chaque lign�e par abattage de 
5 truies de chaque g�notype � chacun des
stades suivants : J1, J3 et J5 apr�s la fin dÕun
traitement de synchronisation au Regumate.
Les r�sultats rapport�s dans le tableau 2 met-
tent en �vidence une cin�tique de croissance
des follicules ovulatoires originale chez les
LWh. En effet, si � J3 dans la lign�e LW, le
nombre de gros follicules (5 � 7 mm) est �gal
au nombre dÕovulations moyen de cette lign�e,
il ne d�passe pas 17 chez les LWh dont le taux
dÕovulation moyen est 22. Cinq futur follicules
ovulatoires sont encore de taille r�duite (entre
3,5 et 5 mm) � J3 chez les LWh. A J5, tous les
futurs follicules pr�ovulatoires sont de taille
sup�rieure � 5 mm mais une plus forte pro-
portion dÕentre eux est sup�rieure � 7 mm
chez les LW par rapport aux LWh (75 vs 25
%). La cin�tique de croissance des follicules
ovulatoires est donc alt�r�e chez les LWh, du
fait dÕune p�riode dÕapparition des follicules

ovulatoires plus �tal�e dans le temps (de J1 �
J5 chez les LWh, seulement de J1 � J3 chez
les LW).

Dans la lign�e Ç Nebraska selection line È,
des conclusions tr�s proches ont �t� obtenues :
pas de diff�rences dans la population follicu-
laire, cin�tique de d�veloppement des folli-
cules ovulatoires modifi�e (Kelly et al 1988a,
Vatzias et al 1991).

Dans un dernier volet de cette �tude, la
maturation (mesur�e par lÕaptitude des folli-
cules � produire de lÕÏstradiol et de la testo-
st�rone in vitro) des follicules obtenus � J1, J3
et J5 dans les 2 lign�es a �t� compar�e
(Driancourt et Terqui 1996). Les r�sultats,
pr�sent�s au tableau 3, concernent 70 et 
78 follicules de LWh et LW � J1, 94 et 
94 follicules de LWh et LW � J3 ainsi que 
83 et 88 follicules de LWh et LW � J5, jug�s
sains au vu de la production de st�ro�des.
Pour la taille folliculaire, un effet stade de 
la phase folliculaire (P < 0,01) et un effet
g�notype (P < 0,01) ont �t� mis en �vidence. 
A J3 et � J5, les follicules sains sont plus
petits (P < 0,01) chez les LWh que chez les
LW. En ce qui concerne la production de testo-
st�rone, seul un effet stade de la phase follicu-
laire a �t� mis en �vidence. En revanche, la
comparaison des productions dÕÏstradiol a
permis dÕidentifier un effet stade (P < 0,01),
ainsi quÕun effet g�notype (P < 0,05) car, � J3
et � J5, la production dÕÏstradiol des follicules
de LWh est sup�rieure � celle des follicules de
LW. La sup�riorit� de la production dÕÏstra-
diol chez les LWh, alors que la quantit� de pr�-
curseurs (testost�rone) est identique dans les
2 lign�es, sugg�re que lÕaromatase (enzyme
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Tableau 1. Nombre de follicules par classe 
de taille (classe 1 : 0,19 à 0,36 mm, classe 2 : 0,37
à 0,62 mm, classe 3 : 0,63 à 1,12 mm, classe 4 :
1,13 à 2 mm, classe 5 : 2 à 3,56 mm, classe 6 :
> 3,57 mm) dans des ovaires de truies
hyperprolifiques ou Large White obtenus au stade
préovulatoire.

Nombre total de follicules
� antrum ,1646 ± 105, 1,456 ± 38,1
% dÕatr�sie 62,0 ± 2,7 166,7 ± 3,41

Follicules sains dans
- classe 1 125,1 ± 8,41 110,1 ± 3,61
- classe 2 231,3 ± 35,0 158,3 ± 23,0
- classe 3 121,0 ± 31,0 106,0 ± 12,0
- classe 4 115,5 ± 3,01 112,0 ± 6,01
- classe 5 0 0
- classe 6 123,1 ± 2,41 118,8 ± 0,91

Follicules atr�tiques dans
- classe 2 172,0 ± 13,0 139,0 ± 10,0
- classe 3 142,0 ± 37,0 179,0 ± 6,51
- classe 4 125,0 ± 7,01 125,0 ± 1,01
- classe 5 113,3 ± 1,81 113,7 ± 1,71

Hyper-
prolifique

(n = 6)

Large 
White
(n = 6)

Tableau 2. Changements dans les nombres 
de follicules petits (1 à 3,5 mm), moyens 
(3,6 à 5 mm), gros (5,1 à 7 mm) et très gros 
(plus de 7,1 mm) chez les truies Large White et
hyperprolifiques au cours de la phase folliculaire
(Driancourt et Terqui 1996).

J1
Total 74,0 ± 4,1 67,6 ± 6,8
Petits 53,8 ± 4,4 39,8 ± 8,3
Moyens 17,8 ± 2,8 21,0 ± 2,8
Gros 2,4 ± 1,2 6,4 ± 2,1
Tr�s Gros 0 0

J3
Total 50,2 ± 5,2 49,2 ± 5,5
Petits 21,0 ± 5,0 20,0 ± 5,0
Moyens 12,0 ± 2,2 11,4 ± 2,1
Gros 17,2 ± 2,1 18,0 ± 1,6
Tr�s Gros 0 0,2 ± 0,2

J5
Total 30,6 ± 1,6 29,8 ± 2,8
Petits 8,0 ± 2,2 4,8 ± 1,0
Moyens 1,6 ± 0,5 4,2 ± 1,1
Gros 18,2 ± 2,0 4,8 ± 1,0
Tr�s Gros 6,0 ± 1,6 12,8 ± 1,3

Hyper-
prolifique

Large 
White

Aucune diff�rence nÕest significative.



convertissant les androg�nes en Ïstradiol) est
plus abondante dans les follicules de LWh
lorsquÕils atteignent une taille ovulatoire. Une
telle conclusion est manifeste � lÕexamen de la
figure 2 o�, quelles que soient les concentra-
tions de testost�rone disponibles, les follicules
de Lwh produisent plus dÕÏstradiol. En
conclusion, en p�riode pr�ovulatoire, les folli-
cules de truies LWh sont caract�ris�s par une
concentration dÕaromatase (dans la granulosa
et/ou la th�que) augment�e et par un nombre
de cellules de granulosa identique � celui des
follicules de LW t�moin. Cette situation est
tr�s diff�rente de la situation observ�e chez
les brebis porteuses du g�ne Booroola pour
lesquelles la taille et le nombre de cellules de
granulosa sont fortement r�duits (dÕau moins

50 %) chez les porteuses et lÕaromatase nÕest
pas affect�e (Montgomery et al 1992).

3 / Pourquoi les truies LWh
ovulent-elles plus que les LW

Chez la truie, la croissance folliculaire �
partir dÕenviron 2 mm est totalement d�pen-
dante des hormones gonadotropes (Kraeling et
al 1990, Driancourt et al 1995). De plus, les
exp�riences dÕablation et/ou de suppl�menta-
tion ont permis dÕidentifier une phase FSH
d�pendante (2 � 4 mm) suivie dÕune phase LH
d�pendante (4 � 8 mm) au cours de la crois-
sance vers lÕovulation des follicules (Guthrie
et al 1990, Driancourt et al 1995). LÕimpor-
tante de la s�cr�tion de LH pour la fin de la
croissance ovulatoire est encore soulign�e par
les observations montrant (1) une r�ponse
sup�rieure � LH (par rapport � FSH) mesur�e
par la production dÕAMP cyclique par les cel-
lules de la granulosa (Guthrie et al 1993) et
(2) lÕabsence dÕARNm codant pour le r�cepteur
� FSH dans la granulosa des follicules de
grande taille (= 7 mm) (Yuan et al 1996).

La mesure des niveaux de FSH et de ceux
de LH (incluant particuli�rement lÕanalyse de
la pulsatilit� de la LH) constitue donc une
�tape incontournable de la r�flexion sur le
contr�le du nombre dÕovulation chez les por-
cins. Elle nÕa jamais �t� r�alis�e par une com-
paraison LWh vs LW. Cependant, cette ques-
tion a �t� partiellement abord�e chez les
truies Ç Nebraska s�lection line È (Kelly et al
1988b). Les niveaux moyens de FSH et de LH
dans les 48 heures qui pr�c�dent le pic de LH
sont identiques chez les truies de la lign�e
s�lectionn�e et chez les t�moins. La pulsati-
lit� de la LH pendant cette p�riode, ainsi que
les niveaux de FSH et LH en d�but de phase
folliculaire nÕont pas �t� mesur�s. Une carac-
t�risation des profils dÕhormones gonado-
tropes dans les lign�es LWh et LW doit donc
�tre r�alis�e. Si une sup�riorit� des niveaux
de FSH et/ou de LH est observ�e chez les
LWh, la v�rification dÕun lien de cause � effet
entre ces niveaux et l Õaugmentation du
nombre dÕovulations devra �tre faite en d�ve-
loppant un mod�le dans lequel la croissance
folliculaire est bloqu�e par un antagoniste de
LHRH et r�-induite par des niveaux contr�l�s
de FSH et LH.

Cette hypoth�se Ç gonadotrope È nÕest
cependant pas la seule susceptible dÕexpliquer
une �l�vation du nombre dÕovulations. Ainsi
chez les brebis Finnoises dÕune lign�e haute
s�lectionn�e sur un taux dÕovulation �lev� 
(4 ovulations au lieu de 2,5 chez la lign�e
t�moin), les concentrations de FSH sont iden-
tiques � celles mesur�es dans la lign�e t�moin
(Adams et al 1988).

Trois types de m�canismes (au moins !) 
sont susceptibles dÕexpliquer une meilleure
efficacit� au niveau ovarien du signal gonado-
trope.
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Les diff�rences entre lign�es sont significatives � P�<�0,1
(a vs b) ou P�<�0,01 (a vs c).

Tableau 3. Moyennes des moindres carrés de la
taille et de la stéroïdogenèse folliculaire pour les
follicules de truies Large White et hyperprolifiques
à 3 stades de la phase folliculaire (Driancourt et
Terqui 1996).

Taille (mm)
J1 4,71 ± 0,103 a 4,89 ± 0,065 a
J3 5,58 ± 0,059 a 5,88 ± 0,058 c
J5 6,79 ± 0,056 a 7,54 ± 0,06 c6

Testost�rone (ng/ml)
J1 1,58 ± 2,98 1,35 ± 1,88
J3 22,10 ± 2,946 18,00 ± 1,626
J5 48,90 ± 1,606 66,20 ± 1,706

Oestradiol (ng/ml)
J1 62,0 ± 1,2 a 61,1 ± 0,8 a

J3 12,2 ± 1,2 a 69,9 ± 0,7 b

J5 33,4 ± 0,6 a 22,1 ± 0,7 c

Hyper-
prolifique

Large 
White

LW

LWh

200150100500
10

20

30

40

50

60

y = 0,15 x + 27,4  (r
 = 0,43   P

<0,01)

y = - 0,07 x + 27,7   (r = 0,31   P<0,01)

Production d'oestradiol (ng/ml/h)

Production de testostérone (ng/ml/h)

Figure 2. Régressions reliant production
d’œstradiol et production de testostérone chez des
truies Large White (LW) et hyprerprolifiques (LWh).



LÕamplification par lÕÏstradiol 
de la r�ponse ovarienne � LH et FSH

Chez la ratte, en effet, Richards (1980) a
montr� que lÕÏstradiol potentialisait lÕaction
de FSH sur lÕinduction des r�cepteurs � LH
sur la granulosa. De plus, chez la ratte, lÕÏs-
tradiol exerce un effet protecteur sur lÕatr�sie
induite par lÕablation des hormones gonado-
tropes apr�s hypophysectomie (Billig et al
1993). Les r�sultats obtenus chez la truie par
Veldhuis et al (1982) sugg�rent que lÕÏstra-
diol pourrait avoir un effet identique. La pro-
duction dÕÏstradiol plus �lev�e des follicules
de truies LWh d�s J3 pourrait alors avoir un
effet favorisant la diff�renciation des r�cep-
teurs � LH des follicules les plus petits dans
le groupe de follicules ovulatoires.

Des interactions paracrines 
(entre tissus constitutifs du follicule)
ou autocrines (intra-tissu) alt�r�es

Les candidats (prot�ines, facteurs de crois-
sance) et les alt�rations possibles sont extr�-
mement nombreux. Seuls quelques exemples
confortant la validit� de cette hypoth�se sont
pr�sent�s ci-dessous :

- lÕovocyte est capable de moduler la pro-
duction dÕÏstradiol induite par FSH chez la
souris (Vanderhyden et al 1993). Notons �ga-
lement que la croissance et la maturation ovo-
cytaires sont affect�es par la pr�sence du g�ne
FecB Booroola (Cogni� et al 1998). La
d�monstration dÕune telle r�gulation reste
n�anmoins � effectuer chez les porcins ;

- un tissu (la granulosa) produit une pro-
t�ine ou un facteur de croissance qui amplifie
lÕaction de FSH sur ce m�me tissu. Par
exemple, sur des cellules de granulosa de pri-
mates, Hillier et Miro (1992) ont montr� que
lÕactivine (dim�re β-β dÕune sous-unit� de lÕin-
hibine) potentialisait lÕaction inductrice de
FSH sur lÕaromatase, et quÕau cours de la
croissance vers lÕovulation, les follicules per-
draient progressivement leur aptitude � pro-
duire de lÕactivine de fa�on synchrone de lÕac-
quisition de lÕaptitude � produire de
lÕinhibine. Des informations sur la famille
inhibine/activine dans lÕovaire de truie ne
sont pas disponibles, mais une alt�ration de
la dynamique de production de lÕinhibine et de
lÕactivine chez les LWh par arpport aux LW
est un des m�canismes pouvant expliquer lÕal-
t�ration de la cin�tique du d�veloppement des
follicules ovulatoires observ�e chez les LWh.

Un autre exemple de r�gulation autocrine,
caract�ris� au moins partiellement chez les
porcins, concerne la famille des Ç Insulin like
Growth factors È (IGF1 et IGF2) et de leurs
prot�ines de liaison (IGF BP). LÕovaire de
truie, et particuli�rement la granulosa des fol-
licules sains, est capable de synth�tiser les
ARNm des IGF1 et IGF2 ainsi que ceux dÕIGF
BP2 et BP4 (Zhou et al 1996). De plus, lÕIGF1
et au moins 5 prot�ines de liaison sont pr�-
sents dans le fluide folliculaire porcin
(Howard et Ford 1992). Au cours de la crois-
sance ovulatoire, les quantit�s dÕIGF BP pr�-
sentes dans le fluide folliculaire diminuent

(Howard et Ford 1992), augmentant ainsi la
biodisponibilit� de lÕIGF1. Comme lÕIGF1
exerce un effet amplificateur de lÕaction de
FSH sur la granulosa et de LH sur la th�que,
un tel m�canisme peut moduler localement
lÕaction des hormones gonadotropes. Les pro-
fils de prot�ines de liaison des IGF chez les
LWh nÕont, pour lÕinstant, pas �t� compar�s �
ceux des LW.

Une meilleure efficacit� 
de la distribution � lÕovaire 
des hormones gonadotropes

LÕapprovisionnement folliculaire en nutri-
ments et hormones d�pend essentiellement de
deux facteurs : dÕune part la microvascularisa-
tion de chaque follicule, un param�tre
contr�l� par deux facteurs de croissance (FGF,
Fibroblast Growth Factor, VEGF Vascular
Endothelial Growth Factor) ; dÕautre part,
lÕexistence de syst�mes locaux de recirculation
au niveau du p�dicule de lÕovaire (Kzymowski
et al 1982).

Une vascularisation plus efficace des folli-
cules ou de lÕovaire chez les truies LWh pour-
rait alors am�liorer lÕutilisation ovarienne des
hormones gonadotropes.

Conclusion
Le bilan des donn�es accumul�es sur les

mod�les g�n�tiques de lÕhyperovulation chez
les porcins montre quÕil existe, � lÕheure
actuelle, beaucoup plus dÕhypoth�ses que de
certitudes. Une conclusion claire �merge
cependant : dans le mod�le hyperprolifique,
des alt�rations dans la sensibilit� de lÕaxe
hypothalamo-hypophysaire au feed back
n�gatif des st�ro�des et de lÕÏstradiol doivent
exister pour contrebalancer la production
accrue dÕÏstradiol (r�sultat de la synergie
entre un nombre de follicules augment� et
une production dÕÏstradiol par follicule �gale-
ment augment�e). La fonction de lÕensemble
de lÕaxe hypothalamus-hypophyse-ovaire est
donc sans doute modifi�e chez les LWh.

La caract�risation fine des m�canismes
(endocriniens ou ovariens) produisant lÕaug-
mentation du nombre dÕovulations chez les
LWh devra �tre r�alis�e. Cependant, pour que
cette caract�risation soit fructueuse, une
population t�moin doit �tre identifi�e. Faut-il
alors comparer les femelles � taux dÕovulation
exceptionnel (plus de 25 ovulations) aux
autres ? Faut-il pratiquer une s�lection diver-
gente chez les LWh ?
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Mortalit� embryonnaire et prolificit� chez la truie

Une ovulation nÕest pas obligatoirement
associ�e � la naissance dÕun jeune. En fait,
celle-ci va d�pendre de la survie embryon-
naire (nombre dÕembryons vivants � 30 jours
de gestation par rapport au nombre dÕovula-
tions) et de la survie fÏtale (nombre de fÏtus

ou de porcelets par rapport au nombre dÕem-
bryons). La survie embryonnaire est lÕ�l�ment
principal qui conditionne la taille de la port�e
et elle varie de fa�on importante. Ainsi, elle
est de 66, 68 et 93 % respectivement chez les
truies Large White, Large White hyperproli-




