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L'ESTIMATION DE L'AGE INDIVIDUEL
CHEZ LES CHONDRICHTHYENS :
REVUE BIBLIOGRAPHIQUE

DES PROBLEMES METHODOLOGIQUES

Francois J. MEUNIER!

RESUME

Bien que pratiquement totalement dépourvus de tissus osseux, les Chondrichthyens
possédent d'autres tissus durs calcifiés, susceptibles d'étre utilisés pour 1'estimation
de I'age individuel. 11 s'agit :

- des tissus cartilagineux des corps vertébraux, couramment employés chez les

requins et les raies et qui présentent une alternance d'anneaux plus ou moins

calcifiés ;

- des tissus calcifiés des épines des nageoires dorsales de certains requins

squaliformes qui présentent des cernes sur la dentine et sur I'émail (ou

émailoide).
11 faut noter que chez ces animaux, se posent les mémes questions fondamentales au
sujet des problémes d'interprétation des marques de croissance que chez les autres
vertébrés et notamment sur leur réelle signification : "vraies” et "fausses” marques,
nature des marques de croissance, leur périodicité... Pour valider les cycles enregistrés
par les pitces squelettiques, les méthodes de prélévements mensuels, de capture-
recapture ou, mieux encore, le marquage vital (couplé a la précédente) sont les
meilleures approches. Les marques squelettiques observées correspondent le plus
souvent & des cycles de croissance annuels. Toutefois, des doubles cycles annuels ou
saisonniers ont pu étre observés.

AGING CHONDRICHTHYES : METHODOLOGY
AND BIBLIOGRAPHY
ABSTRACT

The Chondrichthyes do not have bone tissues but they have other hard calcified
tissues useful for individual age estimation :
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- cartilaginous vertebral centra that are regularly used for sharks and rays and

that show alternating rings more or less calcified ;

- calcified tissues of the dorsal fin spines of some squaliform sharks that show

typical rings on dentine and or enamel (or enameloid).
It is noted that in these animals the fundamental problems with the interpratation of
the various growth marks are the same as in other vertebrates and especially about
their significance : "true" and "false” marks, growth checks, number of growth
cycles, periodicity of the growth cycles... For validation of the registered growth
cycles monthly prelevements, capture-recapture techniques or, better, vital labelling
(associated with the preceding) are the best methods. The observed skeletal growth
marks generally correspond to annual growth cycles. However, semi annual or
seasonal growth cycles were described for some sharks.

INTRODUCTION

L'exploitation commerciale des Chondrichthyens et tout particulitrement des
requins est en augmentation constante surtout depuis une dizaine d'années (Cailliet et
Radtke, 1987 ; Compagnolo, 1990 ; Smith et Abramson, 1990). Afin d'envisager
une politique rationnelle de gestion des stocks il est indispensable de développer des
études écologiques et notamment de connaitre la structure et la dynamique des
populations des especes péchées.

Dans ces études, la connaissance de 1'4ge des animaux est une donnée essentielle
(Daget et Le Guen, 1975 ; Bourliere, 1980). Chez les "Poissons" (comme chez tous
les Vertébrés en général), l'évaluation de 1'age des animaux peut s'effectuer grace a des
méthodes d'analyse de fréquence (méthode de Petersen) de taille (Tesch, 1968 ; Daget
et Le Guen, 1975) ou a des marquages externes associés aux techniques de capture-
recapture ; de telles approches ont €t tentées chez les Chondrichthyens (Steven,
1936 ; Olsen, 1954 ; Holland, 1957 ; Aasen, 1961, 1963, 1966 ; Holden, 1973 ;
Francis, 1981 ; Beamish et McFarlane, 1985 Brander et Palmer, 1985 ; Parsons,
1985 ; Bougis, 1989 ; Carrier et Luer, 1990 ; Smith et Abramson, 1990).

Chez les Ostéichthyens, l'estimation de 1'Age individuel repose sur 1'étude des
marques de croissance déposées dans les os, les écailles ou les otolithes (méthode
squelettochronologique, voir Meunier, 1988). Chez les Chondrichthyens, les tissus
osseux*, d'une part, et les otolithes (réduits a des granules), d'autre part, sont
inutilisables.

* En fait, du tissu osseux existe a la base des éléments du dermosquelette (écailles
placoides : Moss, 1977 ; Kemp et Westrin, 1979) et de certains secteurs de
I'endosquelette vertébral (Peignoux-Deville et al., 1981, 1982 ; Bordat, 1987). Ces
territoires osseux sont toutefois insuffisamment développés dans le temps et dans
I'espace, sur un animal donné, pour permettre une analyse squelettochronologique
osseuse.
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11 faut donc faire appel 4 d'autres structures tissulaires comme support de marques
de croissance squelettique. En général les spécialistes utilisent les corps vertébraux
dont la structure cartilagineuse est assez bien connue (Ridewood, 1921 ; Moss,
1977 ; Hoening & Walsh, 1982) ou les épines des nageoires dorsales, quand elles
existent (chez les Squaliformes et les Hétérodontiformes), et dont la morphogenése a
également été étudiée en plusieurs occasions (Markert, 1896 ; Goodrich, 1909 ;
Peyer, 1957 ; Holden et Meadows, 1962 ; Maisey, 1979). Des marques de croissance
ont également été signalées sur les dents (Tanaka, 1990) mais n'ont pas donné lieu &
des applications squelettochronologiques.

METHODE BASEE SUR L'ETUDE DES CORPS VERTEBRAUX

Depuis les travaux de Ridewood (1921), on sait que chez de nombreux
Chondrichthyens, les corps vertébraux présentent des anneaux concentriques de
cartilage calcifié séparés par des anneaux de cartilage peu ou pas calcifié donnant aux
vertébres des propriétés de transparence différentes a la lumiére. Ces anneaux sont
plus ou moins visibles 2 la surface des cones vertébraux (figure 1). Cette alternance
réguliére de secteurs calcifiés et moins calcifiés correspond a des phénoménes
cycliques plus ou moins réguliers susceptibles d'une application
squelettochronologique.

Figure 1. Schéma d'un corps vertébral de requin montrant les marques squelettiques
sur le cone vertébral ; P = localisation d'un plan de coupe horizontal pour une étude
histologique. (d'aprés Casey et al., 1985).

Au début du siécle, quelques auteurs ont émis I'hypothése que les anneaux des
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vertebres pouvaient représenter des indices d'une croissance cyclique annuelle (Parker
et Stott, 1965). Toutefois, c'est Haskell (1949) qui fut le premier a formuler
clairement I'hypothése d'une relation étroite entre ces anneaux vertébraux et la
croissance des animaux et qui proposa d'utiliser des coupes de vertebres pour estimer
I'age. La premiere utilisation pratique effective pour l'estimation de 1'dge individuel
chez une raie a ét€ publiée par Ishiyama (1951a) et chez les requins par Parker et
Stott (1965). Ces premieres études ont été suivies par de nouvelles applications
surtout dans les deux derniéres décennies (voir Tableaux 1 et 2).

Tableau 1. Travaux de squelettochronologie effectués a partir des vertébres chez les
raies

Raja batis Du Buit, 1977

Raja brachyura Holden, 1972

Raja clavata Holden, 1972 ; Holden et Vince, 1973 ; Ryland et Ajayi, 1984
Raja eglanteria Daiber, 1960 ; Berry, 1965

Raja erinacea Richards et al., 1963

Raja fusca Ishiyama, 1951a

Raja microocellata Ryland et Ajayi, 1984

Raja montagui Holden, 1972 ; Ryland et Ajayi, 1984
Raja naevus Du Buit, 1977

Dasybatus akajei Yokota, 1951

Mpyliobatis californica Martin, 1982 ; Martin et Cailliet, 1988
Rhinobatos annulatus Rossouw, 1984

Rhinoptera bonasus Smith et Merriner, 1987

Les marques de croissance apparaissent sous forme de bandes opaques alternant
avec des bandes hyalines (ou translucides) (figure 2). Les premiéres présentent un
taux élevé de calcium et de phosphore, alors que les secondes, parfois appelées annuli
(Smith et Merriner, 1987), sont moins minéralisées (Cailliet et al., 1983b ;
Branstetter, 1987a,b ; Cailliet et Radtke, 1987).

La visibilité des anneaux calcifiés peut poser des problemes & I'observateur pour
leur discrimination. Il est alors nécessaire d'augmenter le contraste des préparations
par des colorations spécifiques (La Marca, 1966 ; Stevens, 1975 ; Hoening, 1979 ;
Thorson et Lacy, 1982 ; Cailliet et al., 1983a, b ; Gruber et Stout, 1983 ; Schwartz,
1983 ; Davenport et Stevens, 1988), comme la méthode du nitrate d'argent de Von
Kossa, aprés un bon nettoyage des tissus conjonctifs. Le nitrate d'argent permettant
la révélation du calcium, les anneaux calcifiés apparaissent alors en noir. De leur
cOté, Aasen (1963), Cailliet et al., (1983a), Welden et al., (1987) et Yudin et Cailliet
(1990) font leurs observations sur des radiographies de vertébres alors que Jones et
Geen (1977) utilisent la spectrométrie de rayons X pour mesurer les variations de la
composition élémentaire des vertebres. Dans le cas de l'utilisation de la ninhydrine
comme colorant, c'est plutdt la partie la moins calcifiée de la vertebre qui est colorée
(Davenport et Stevens, 1988) alors que I'hématoxyline se dépose sur les bandes
opaques hyperminéralisées (Cailliet et al., 1990 ; Tanaka et al., 1990).

Les observations sont faites soit sur des verttbres enti¢res (Daiber, 1960 ; Taylor
et Holden, 1964 ; Stevens, 1975 ; Cailliet et al., 1983b), soit sur des surfaces de
sections polies (Lawler, 1976 ; Tanaka et al., 1978 ; Gruber et Stout, 1983), soit,
encore, sur des coupes histologiques (Ishiyama, 1951a, Hoening, 1979 ; Casey et
al., 1983 ; Schwartz, 1983 ; Branstetter et Mc Eachran, 1987) (figure 1, 2).
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Tableau 2. Travaux de squelettochronologie effectués a partir des vertébres chez les
requins

Alopias superciliosus Gruber et Compagno, 1981

Alopias vulpinus Cailliet et al., 1983a

Carcharhinus amblyrhynchos Cailliet et Radtke, 1987

Carcharhinus falciformis Branstetter, 1987b

Carcharhinus leucas Branstetter et Stiles, 1987

Carcharhinus leucas Haskell, 1949 ; Thorson et Lacy, 1982
Carcharhinus limbatus Branstetter, 1987a ; Killan et Parsons, 1989
Carcharhinus limbatus Davenport et Stevens, 1988

Carcharhinus obscurus Schwartz, 1983

Carcharhinus plumbeus Lawler, 1976 ; Casey et al., 1985 ; Branstetter, 1987a
Carcharhinus sorrah Davenport et Stevens, 1988

Cetorhinus maximus Parker et Stott, 1965 ; Springer et Gilbert, 1976
Eugomphodus taurus La Marca, 1966

Galeocerdo cuvieri Branstetter et al., 1987

Galeorhinus japonicus Tanaka et al., 1978

Isurus oxyrhinchus Cailliet et al., 1983a ; Pratt et Casey, 1983
Lamna nasus Aasen, 1963

Mustelus californicus Yudin et Cailliet, 1990

Mustelus henlei Yudin et Cailliet, 1990

Mustelus manazo Tanaka et Mizue, 1979

Prionace glauca Cailliet et al., 1983a

Prionace glauca Stevens, 1975

Rhizoprionodon terraenovae Parsons, 1985 ; Branstetter, 1987a
Sphyrna lewini Schwartz, 1983 ; Branstetter, 1987b
Squatina californica Natanson et Cailliet, 1990

Triakis semifasciata Kusher, 1987

Triakis semifasciata Smith et Abramson, 1990

Le choix des vertébres a étudier doit étre fait avec circonspection. En effet, le
nombre de marques de croissance peut varier en fonction de Ia localisation de Ia
vertebre sur I'axe squelettique. Chez 'ange de mer par exemple, on constate une nette
diminution de leur nombre de I'avant vers l'arriére, surtout chez les spécimens Agés
(Natanson et Cailliet, 1990). D'une fagon générale les difficultés de dénombrement
des marques de croissance augmentent avec le vieillissement des animaux (Martin et
Cailliet, 1988) comme cela est le cas trés souvent chez les autres Vertébrés.

L'époque du dépdt des bandes opaques hyperminéralisées apparait trés variable
selon les especes. Associées a la croissance rapide estivale chez certaines (Cailliet ef
al., 1986), elles sont nettement hivernales chez Mustelus californicus (Yudin et
Cailliet, 1990), Raja fusca (Ishiyama, 1951a) et R. hollandi (Ishiyama, 1951b) alors
que chez Mustelus manazo (Tanaka et Mizue, 1979) et Prionace glauca (Stevens,
1975) elles interviennent au printemps.

Un systeme de formation des anneaux hyalins en hiver et opaque en été a été décrit
chez divers autres Elasmobranches : Raja clavata (Holden et Vince, 1973),
Galeorhinus japonica (Tanaka et al., 1978), Myliobatis californica (Martin, 1982 in
Yudin et Cailliet, 1990), Triakis semifasciatus (Smith, 1984 ; Kusher, 1987 in
Yudin et Cailliet, 1990), Galeocerdo cuvieri (Branstetter et al., 1987), Carcharhinus
limbatus (Killan et Parsons, 1989). )
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Figure 2. Schéma d'une coupe horizontale d'un corps vertébral de requin montrant les
marques opaques (M O), et les marques hyalines (M H) ou transparentes. (d'aprés
Yudin et Cailliet, 1990).

METHODE BASEE SUR L'ETUDE DES EPINES DE
NAGEOIRES

Les épines des nageoires dorsales ont une structure semblable a celle des dents et
des denticules cutanés. Elles sont constituées de dentine organisée autour d'une
longue cavité pulpaire et recouverte d'émail ou d'émailoide (Markert, 1896 ; Maisey,
1979). Contrairement aux dents et aux denticules soumis au remplacement, ces
épines ont une croissance infinie qui présente des discontinuités rythmiques ; la
couche de dentine apparait formée de cones dentinaires emboités (figure 3) selon une
direction centripéte a partir de l'apex (Holden et Meadows, 1962 ; Maisey, 1979).
Donc sur coupe transversale, la dentine la plus interne est en fait la plus récente et
l'externe la plus ancienne et sur coupe longitudinale, c'est la dentine apicale qui est la
plus ancienne et la dentine basale la plus récente (Holden et Meadows, 1962). Sous
la couche d'émail, les bases de ces cones successifs de dentine, soulignées par une
pigmentation sombre apparaissent sous forme d'anneaux et renforcent ainsi la marque
d'arrét de la dentinogenése (figure 4). Dans la mesure ot il se forme un cone de
dentine par an, le décompte de ces anneaux peut donc donner 14ge de 1'animal (Holden
et Meadows, 1962).

Extérieurement, I'émail présente également une série de crétes successives, voire
de zones pigmentées ; l'observation directe de ces structures, sur des €pines
préalablement débarrassées des tissus mous, et leur décompte permettent de proposer
un age pour chacun des animaux (McFarlane et Beamish, 1987).

Toutefois une usure plus ou moins importante de l'extrémité des épines peut faire
disparaitre plusieurs crétes parmi les plus anciennes et entrainer ainsi une sous-
évaluation de 1'dge (McFarlane et Beamish, 1987).

Si les épines des nageoires semblent & priori utilisables chez la plupart des
Squaliformes, deux espéces seulement ont fait I'objet d'aplications pratiques :
Squalus acanthias (Kaganovskaia, 1933, 1937 ; Bonham et al., 1949 ; Holden et
Meadows, 1962 ; Ketchen, 1975 ; Beamish et McFarlane, 1985 ; Tucker, 1985).
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Figure 3. Schéma reconstituant l'organisation des cénes de dentine d'un aiguillon de
Squalus acanthias ; de 1 & 5 les cdnes successifs et X la zone optimale pour une
section. (d'apres Holden et Meadows, 1962).

Figure 4. Vue externe de deux aiguillons de Squalus acanthias montrant les
alternances pigmentaires utilisables pour la squelettochronologie. (d'apres Holden et
Meadows, 1962).
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QUELQUES CONSIDERATIONS GENERALES
RYTHMES SAISONNIERS DE LA CROISSANCE

D'une fagon générale, il semble bien que la croissance chez les Chondrichthyens
présente un rythme annuel comme le montrent des études basées sur des
prélevements mensuels d'animaux (Ishiyama, 1978 irn Yudin et Cailliet, 1990 ;
Tanaka et Mizue, 1979 ; Rossouw, 1984 ; Parsons, 1985 ; Branstetter et al., 1987 ;
Cailliet, 1990) ou des expériences de capture-recapture avec marque externe (Casey et
al., 1985).

Le caractére annuel du dépdt des anneaux calcifiés des verteébres ou des anneaux de

la dentine a ét€ également testé avec des expériences de marquage vital, tout d'abord
chez les raies (Holden et Vince, 1973) puis chez les requins (Gruber et Stout, 1983 ;
Smith, 1984 ; Tucker, 1985). Ainsi Holden et Vince (1973) ont pu démontrer que
chez Raja clavata espece de région tempérée, chaque couple d'anneaux non calcifié et
calcifié, sur les vertebres, représentait bien un cycle annuel de croissance. De la
méme fagon, 1'observation directe d'épines ou 'étude de coupes transversales chez des
aiguillats (Squalus acanthias), préalablement injectés avec de la tétracycline, ont
montré que la croissance, chez cette espece, était bien un processus cyclique annuel
(Tucker, 1985 ; Beamish et McFarlane, 1985 ; Branstetter, 1987a,b ; McFarlane et
Beamish, 1987). Des résultats analogues sont trouvés chez d'autres requins
(Davenport et Stevens, 1988). Toutefois, quelques exceptions sont mentionnées dans
la littérature.
Ainsi, pour certains auteurs, il y aurait mise en place, dans certains cas, de deux
anneaux opaques par an, notamment chez Cetorhinus maximus (Parker et Stott,
1965) et Isurus oxyrhynchus (Pratt et Casey, 1983), deux especes migratrices. Par
ailleurs, dans une étude récente sur l'ange de mer (Squatina californica) utilisant le
marquage vital a la tétracycline, Natanson et Cailliet (1990) ont montré que chez
cette espéce les marques de croissance n'avaient aucun caractére saisonnier annuel. Le
rythme de formation apparait lié uniquement 4 Ia croissance somatique ; il serait donc
essentiellement sous contrle endogene.

FACTEURS DU MILIEU ET RELAIS PHYSIOLOGIQUES

Les facteurs écologiques et les relais physiologiques impliqués dans les
changements de calcification du cartilage vertébral et, en conséquence, dans la
formation des annuli ne sont pas connus. Si dans certains cas des changements
saisonniers de température (Everhart et al., 1975) ou des variations qualitatives et
quantitatives de l'alimentation (Stevens, 1975) sont mis en avant, ces facteurs ne
semblent pas toujours déterminants. Les importantes migrations qu'effectuent un
certain nombre d'espéces (requins notamment) ne facilitent pas les interprétations
dans ce domaine (Parsons, 1985). En outre, chez certaines esp&ces, la composition
chimique élémentaire des vertébres change au cours du vieillissement comme chez
Carcharhinus milberti selon Eisler (1967).

Les facteurs qui contrlent la périodicité du dépdt du calcium dans les corps
vertébraux n'est pas connue. Stevens (1975) a proposé des variations de la
température et du régime alimentaire alors que Pratt et Casey (1983) suggérent une
action du phénoméne de migration. Pour Yudin et Cailliet (1990), la bande hyaline
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hivernale, chez Mustelus henlei, serait en liaison avec des changements de régime
alimentaire et de salinité du milieu, 1iés a leur migration a I'extérieur de la baie de
San Francisco ; la bande opaque serait le résultat d'un enrichissement du calcium dans
la ration alimentaire ou un transfert de celui ci du plasma vers la vertebre en
association avec la migration "inshore". lls avancent également des changements
concomittants de régime alimentaire, de température et/ou de salinité pour induire la
bande opaque chez M. californicus. Toutefois, la physiologie calcique est
insuffisamment connue (Simkiss, 1974 ; Glowacki and Deft, 1984 ; Cailliet, 1990)
pour comprendre les phénoménes biologiques intimes reliant les cycles du milieu
extérieur 2 la formation de structures intravertébrales de minéralisation différente.

MARQUES SURNUMERAIRES

Parmi les problemes fondamentaux pour l'interprétation des marques de croissance,
les spécialistes sont confrontés a la question des "vraies” et des "fausses” marques.
Certains anneaux, sur les épines (Holden et Meadows, 1962) comme sur les
vertebres, représentent peut-étre, en effet, des "fausses” marques ou, mieux, des
marques supplémentaires comme chez les Ostéichthyens (voir a ce sujet Castanet et
al., 1977 ; Meunier, 1988 ; Castanet et al., ce colloque). Ainsi devant les difficultés
d'interprétation dues a l'irrégularité des espaces entre les marques de croissance, il
semble que les premiers auteurs (Bonham et al., 1949 ; Ketchen, 1975) aient sous-
estimé la longévité de Squalus acanthias en regroupant des anneaux qui; finalement,
seraient annuels comme 1'ont montré par la suite McFarlane et Beamish (1987) grace
a des injections de tétracycline sur des animaux capturés-recapturés. L'interprétation
des structures cycliques chez les Chondrichthyens doit donc étre soumise & la méme
rigueur critique que chez les autres Vertébrés (Castanet, 1985 ; Beamish et Mc
Farlane, 1983 ; Casselman, 1987 ; Meunier, 1988).

La constance des résultats lors de lectures répétitives peu offrir une garantie sur la
signification des marques de croissance mais elle n'est pas toujours acquise (Cailliet
et al., 1990 ; Tanaka et al., 1990).

Parmi les différentes marques supplémentaires mises en évidence par les auteurs
signalons la présence, dans certains cas, d'une ligne de naissance (Holden et
Meadows, 1962 ; Stevens, 1975 ; Tanaka et Mizué, 1979 ; Parsons, 1983 ;
Rossouw, 1984 ; Casey er al., 1985 ; Davenport et Stevens, 1988). En effet, le plus
souvent les oeufs des Chondrichthyens sont trés riches en vitellus ; a la fin du
développement post embryonnaire (souvent intra-utérin), au moment de la résorption
du sac vitellin, les changements biologiques auxquels sont soumis les jeunes
animaux peuvent se traduire par le dépdt d'un annulus, comme cela est d'ailleurs
connu chez divers autres Vertébrés (Bost, 1981 ; Lecomte et al., 1985, pour les
Ostéichthyens ; Castanet, 1978, pour les 1ézards). En outre, des marques dites de
"prénaissance” ont été décrites chez Carcharhinus plombeus (Casey et al., 1985) et
chez C. leucas (Branstetter et Stiles, 1987) ainsi que chez des raies (Smith et
Merriner, 1987) ; leur signification biologique et leur déterminisme ne sont pas
résolus.

Dans certains cas également des lignes concentriques plus ténues que celles
auxquelles les auteurs donnent une signification annuelle, sont difficiles  interpréter
et risquent d'entrainer des erreurs d'estimation de 1'dge (Thorson et Lacy, 1982).
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CONCLUSION

La présente revue montre que si les essais de détermination de 1'dge individuel
d'animaux sauvages n'ont eu longtemps qu'un succes limité chez les
Chondrichthyens, la multiplication des études sur des espéces de plus en plus
nombreuses laisse entrevoir des développements comparables, toutes proportions
gardées, A ceux menés chez les Ostéichthyens. Pour certaines espces dont la biologie
est assez bien connue (Raja clavata, Squalus acanthias, par exemple) on peut
admettre que les méthodes d'estimation de 1'4ge utilisant, selon les especes, soit les
anneaux des vert¢bres soit ceux de 1'émail ou de la dentine des épines, donnent des
résultats trés satisfaisants pour I'écologiste. Pour les espéces dont la biologie est mal
connue ou qui n'ont pas fait I'objet d'études squelettochronologiques approfondies, les
travaux d'estimation de 1'dge devront prendre les mémes précautions méthodologiques
et interprétatives que celles adoptées pour les autres groupes de Vertébrés. Il sera
indispensable de vérifier expérimentalement (validation), dans toute la mesure du
possible, que les structures squelettiques observées correspondent a un rythme de
dépdt bien précis ; le marquage vital apparait le moyen de contrdle le plus siir dans ce
domaine expérimental (Cailliet et Tanaka, 1990).

Avec le développement des études de squelettochronologie chez les
Chondrichthyens, se pose le méme probléme d'automatisation des techniques de
lecture comme chez les Ostéichthyens. Quelques recherches ont été faites dans ce
sens sur les corps vertébraux. Les analyses densitométriques des variations
quantitatives du minéral, soit directes par spectrométrie de rayons X, soit indirectes a
partir de radiographies sont les méthodes les plus prometteuses. Mais cela implique
que des critéres objectifs de la croissance des structures squelettiques soient bien
établis pour servir de support & I'automatisation (Cailliet et Tanaka, 1990).
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