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SQUELETTOCHRONOLOGIE 
A PARTIR DES OS ET DES DENTS 

CHEZ LES VERTEBRES 

Jacques  CASTANETI, François  J.  MEUNIER1, 
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RESUME 

Après un bref  rappel  historique, les aspects  fondamentaux  de la squelettochronologie 
sont  abordés.  Cette  méthode,  principalement  utilisée pour estimer  l'âge  individuel  des 
vertébrés, est fondée  sur  l'observation  de  marques  naturelles  répétitives  inscrites  dans 
le tissu osseux en croissance. La localisation de ces marques de croissance 
squelettiques  (MCS)  est  étudiée  soit  sur  des os plats  observés in toto en  lumière 
transmise ou en lumière réfléchie, soit sur  des  coupes  histologiques d'os longs (de 
préférence), dos plats, de  vertèbres ou de  côtes,  chez les Poissons  comme  chez les 
Tétrapodes. On distingue  trois  types  de MCS d'après leurs caractères  histologiques 
spécifiques : (1) 'les "zones" ou couches  larges à croissance  rapide,  alternant  avec (2) 
des  annuli  qui  correspondent à des  dépôts  osseux  relativement  lents.  Quant  aux (3) 
lignes d'arrêt de croissance (LAC) elles témoignent d'un arrêt momentané de 
l'ostéogenèse.  Plusieurs  techniques  expérimentales  ont  permis de valider  la  méthode 
en  montrant  que  l'ensemble  d'une  zone  plus un annulus  (et/ou  une  LAC)  représente 
bien un cycle  annuel de croissance  dans  la  majorité  des  cas.  Pour  une  espèce  donnée, 
l'Clément squelettique  optimal à utiliser  est  généralement  celui où les MCS sont les 
plus nettes, les plus  régulières et les plus  nombreuses.  Les  principales difficultés 
rencontrées  lors dune étude  squelettochronologique  sont  analysées. Elles montrent 
qu'avec  une  bonne  connaissance de l'histologie  osseuse, il est  souvent  possible de 
lever la plupart  d'entre elles et de conserver  toute  sa  valeur à cette méthode qui 
intéresse  des  domaines de recherche  variés  concernant  la  biologie  des  vertébrés et leur 
environnement. 

URA CNRS 1137, Equipe de Recherche  "Formations  squelettiques",  Laboratoire 
d'Anatomie comparée, Université  Paris 7, 2 Place Jussieu, 75251 PARIS  Cedex 05. 
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SKELETOCHRQNOLOGY AMONG VERTEBRATES F R Q M  
BQNES  AND  TEETH 

ABSTRACT 

Following a short historical overview, the fundamental aspects of skeletochronology 
are dealt with.  This method, principaly used for age estimation of wild vertebrates, is 
based on the observation of natural repetitive marks recorded by the growing osseous 
tissue. The localization of these skeletal growth marks (SGM) is investigated either 
with transmitted or reflected light on flat bones or in histological sections of long 
bones  (preferably),  flat bones, vertebrae or ribs among fishes  as among tetrapods. 
Three  kinds of SGM are distinguished according to  their specific histological 
characteristics, namely : (1) the "zones", broad fast growing layers alternating with 
(2 )  "annuli" corresponding to relatively slow osseous depositions. The (3) Iines  of 
arrested growth (LAG) show a temporary arrest of osteogenesis. The validation of the 
method requires various experimental technics which allow one to demonstrate that, 
in most cases, one zone  and one annulus correspond together with one annual growth 
cycle. For  a  given species the skeletal element likely to  be selected for study would 
be  the  one  carrying  the  most  distinct, regular and numerous SGM. The main 
difficulties encountered during a skeletochronological study are analysed ; Most  of 
them  can  be resolved with  a good knowledge of osseous  histology.  Accordingly 
skeletochronology retains al1 its value in various research fields dealing with the 
biology and environment of vertebrates. 

RAPPELS  HISTORIQUES  ET  PRINCIPES 

Si l'on exclut ici les  travaux  initiaux  des  précurseurs  et  des  pionniers  qui  débutent 
au XVIII ème siècle et se poursuivent  jusqu'à  la  fin  de  la  première  guerre  mondiale 
(voir  in  Meunier,  1988),  c'est  sans  doute  dans  la  publication de Clerc  (1927)  que  l'on 
peut voir  la première tentative de synthèse  concernant  l'estimation de l'âge  des 
vertébrés  (en  l'occurrence  principalement  des  ostéichthyens) à partir de marques 
naturelles répétitives inscrites dans  les tissus osseux  en  croissance.  Cependant 
l'utilisation de ces marques osseuses, tout  comme celle des dents, reste très 
occasionnelle et soumise à controverse  pendant plusieurs décennies (figure 1). 
Jusqu'en  1950, à part le travail  peu  évoqué de Harris (1927) sur les mammifères et 
ceux de quelques autres pionniers  (voir in Castanet et Smirina, 1990) on ne cite 
classiquement  pour les tétrapodes  que  ceux de Mattox  (1935)  chez les tortues, de 
Bryuzgin  (1939)  chez  les  serpents et de Senning  (1940)  chez  les  amphibiens.  Pour 
les poissons  les  travaux  fondés sur l'étude  des os sont un peu  plus  nombreux  comme 
le montre  la liste dressée  par  Menon  (1950).  Entre  1950  et  1970, les observations 
sur  la  présence  des  marques de croissance  dans  les os des  vertébrés,  oiseaux  exceptés, 
et dans  les  dents  des  mammifères,  se  multiplient  (e.g.  Klevezal,  1973 ; voir in Perrin 
et Myrick, 1980). A la  même  époque  Peabody (1958, 1961) et Warren  (1963) 
fournissent  les  premières  descriptions  comparatives  sur  la  structure  histologique  des 
marques de croissance  osseuses, y compris  sur  du  matériel  paléontologique. A partir 
de 1970, les recherches systématiques sur l'organisation spatio-temporelle des 
marques de croissance, en particulier  sur  leur  périodicité,  apportent,  au  moins  en 
théorie, la preuve  que  ces  marques  constituent un critère dâge individuel  fiable. 
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Figure 1. Evolution du  nombre de publications  en  squelettochronologie  (Cartilage, 
os et  dents). 

Simultanément,  l'utilisation  pratique  de  ces  marques  histologiques  se  développe 
rapidement,  notamment en écodémographie,  et  le nom de "squelettochronologie" 
proposé en 1977  (Castanet et al.) vient  désigner ce qui apparaît  dksormais  comme 
une véritable  méthode  générale  d'estimation du  temps  en  biologie  des  organismes et 
des  populations.  Des  mises au point  sont  présentées  régulièrement  (Castanet,  1980 : 
Meunier  et Pascal, 1981 ; Castanet,  1988 ; Halliday et Verrell,  1988 ; Meunier, 
1988 ; Castanet et Smirina, 1990) discutant sa  mise en oeuvre technique, ses 
possibilités et ses  limites,  ses  domaines  d'application,  etc ... 

En fait si la squelettochronologie constitue aujourd'hui  l'une  des  méthodes 
d'estimation de l'âge  individuel  les  plus fiables et les plus  attrayantes  dans de 
nombreux  domaines  de  recherches en biologie  animale,  elle  le  doit  principalement à 
une double  spécificité : 

a - Il s'agit  fondamentalement  d'une  méthode  directe  et  individuelle  c'est à dire 
ne  nécessitant  pas,  dans son  principe, de recourir à des  valeurs  étalons  établies 
sur une ou plusieurs  populations de référence,  comme  c'est le cas  pour les 
techniques  morphométriques sensu  lato. En effet, les variables 
morphométriques  ne  peuvent être employées qu'à l'occasion de démarches 
comparatives  et ne peuvent  fournir un âge  absolu. En outre,  ces  variables  sont 
soumises à des  fluctuations  d'une  population à une  autre et nécessitent  donc  la 
constitution de banques  de  données  de  référence. Au contraire,  la  mise  en place 
de marques de croissance  étant  étroitement  liée  aux  variations  saisonnières de 
l'environnement, celles-ci peuvent,  en principe, apparaître découplées de 
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certaines particularités biologiques  des  organismes qui les expriment. En 
théorie,  la  périodicité  (annuelle)  des  marques  de  croissance étant connue,  leur 
nombre  pourra  alors  constituer  l'expression  directe  de  l'âge  individuel  réel. 
b - Les os .et les  dents  sont  des  tissus  doués de pérennité  c'est B dire qu'ils se 
conservent et peuvent  garder  leurs  structures  intactes post mortem, y compris 
bien souvent à l'échelle des temps géologiques. De ce  fait,  la 
squelettochronologie pourra être pratiquée sur  du matériel fossile - en 
archéologie et en paléontologie - au prix toutefois d'une multitude 
d'ajustements  méthodologiques spécifiques à ces disciplines (e.g. Casteel, 
1972,  1976). 

L'OS  ET  LA  DENT  COMME  "CHRONOMETRES 
ENREGISTREURS" : ASPECTS  FONDAMENTAUX 

LOCALISATION  DES  MARQUES  DE  CROISSANCE 

- Sur  pièces  squelettiques in toto. Les  marques de croissance ont été 
décrites à la surface  de  la  couronne  des  dents  de  nombreux  mammifères  marins  (cf. 
articles in Perrin  et Myrick, 1980).  Le  plus  souvent elles apparaissent  également 
sous forme dune succession de couches  opaques et larges  alternant  avec  des  couches 
translucides  et  étroites à la  surface de nombreux os et  régions  aplaties  du  squelette  des 
poissons  (Menon, 1950 ; Hsiao-Wei, 1951 ; Galtsoff,  1952 ; Casselman, 1974), 
amphibiens  (Senning,  1940 ; Schroeder et Baskett,  1968 ; Castanet, 1975 ; Bruneau 
et Magnin,  1980)  et  reptiles  (Petter-Rousseau,  1953 ; Saint-Girons,  1957 ; Castanet, 
1974).  L'observation se fait en  lumière  transmise ou en lumière  réfléchie ; un léger 
éclaircissement  par  l'eau, la glycérine ou divers  solvants  organiques (ex. xylène), 
facilite  l'observation  des  marques  des  pièces  squelettiques un peu  épaisses. 

- Sur coupes. Les marques de croissance apparaissent également sur 
préparations  histologiques - le plus souvent  des  coupes  transversales - au  sein  des 
corticales  osseuses  primaires  de  nombreux os du  crâne,  des os longs  des  membres, 
des  vertèbres  et des côtes  chez  la  plupart  des  tétrapodes. On les  rencontre  aussi dans 
les  vertèbres  et les rayons des nageoires  des  poissons  osseux  (e.g.  Cuerrier,  1951 ; 
Sneed, 1951 ; Marzolf, 1955 ; Deelder  et  Willemse, 1973 ; Van der Waal et 
Schoonbee,  1975 ; Meunier et al., 1979 ; Olatunde,  1979 ; Compean-Jimenez et 
Bard,  1980 ; Mills et Beamish, 1980 ; Meunier et Pascal,  1981 ; Meunier,  1988) 
ainsi  que  dans  la  dentine et le cément  dentaire  des  mammifères.  Observées  sur  coupes 
non déminéralisées  en  lumière  ordinaire  transmise,  les  marques  ont  sensiblement le 
même  aspect que sur les pièces entières. La  lumière polarisée fait généralement 
apparaître  une  succession de couches  alternativement  éclairées et éteintes  lorsque l'on 
fait tourner la platine du  microscope, certaines d'entre elles apparaissant plus 
biréfringentes  que  d'autres. En général,  la  coloration  par  une  laque  dhématoxyline  sur 
préparations  déminéralisées,  révèle  bien  les  lignes  d'arrêt  de  croissance  (cf.  ci-après). 

TERMINOLOGIE ET  ORGANISATION  SPATIALE  DES  MARQUES  DE 
CROISSANCE (figure 2) 

- Remarque. La  terminologie  variant  selon les auteurs, nous adopterons ici les 
expressions  et  termes  français  discutés  et  retenus dans le  cadre de ce  colloque. 
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Figure 2. Organisation  générale de l'os : détail dune coupe  transversale d'un os long 
au  niveau d'une corticale  diaphysaire. 
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La justification de leur choix  ainsi  que  leurs  équivalents  anglais sont exposés  en 
fin d'ouvrage. Le lecteur voudra  bien  s'y reporter pour plus de détails.  Pour la 
terminologie  concernant la dentine on se reportera  également à l'ouvrage de Perrin et 
Myrick  (1980). - Marques  de  croissance  squelettiques. Terme général pour désigner les 
formations définies ci-dessous. Fonctionnellement les marques de croissance 
squelettiques sont l'expression de variations momentanées de vitesses de 
l'ostéogenèse et de l'odontogenèse  locale quel qu'en soit le déterminisme. Elles 
regroupent  trois  grandes  catégories structuro-fonctionnelles. - Couches à croissance  rapide ou zones. Elles correspondent à des 
périodes de dépôt  (osseux)  relativement  les  plus  rapides  dans la région  considérée et 
apparaissent comme les couches  les  plus  larges et les plus  opaques  en lumière 
transmise.  Dans l'os, en  particulier, elles sont constituées  par un tissu à matrice 
spatialement  peu  organisée,  souvent  riche  en  cellules et en  canaux  vasculaires. - Annuli. Alternant avec les couches à croissance  rapide,  les  annuli 
correspondent à des dépôts  osseux  relativement  lents  dans la région  considérée. Ils 
sont généralement plus  translucides et plus étroits que les couches à croissance 
rapide.  La  matrice  osseuse  des  annuli  est  généralement  très  structurée  spatialement 
(os lamellaire  souvent) et relativement  pauvre  en  cellules  ainsi  que  peu  vascuiarisée. 

- Lignes  d'arrêt  de  croissance (LAC). Comme leur nom l'indique elles 
témoignent  d'une  pose  temporaire  (quelques  semaines  au  minimum,  Smirina er al., 
1986) de l'ostéogenèse (ou de la  cémentogenèse).  Elles  apparaissent  comme  de  fines 
lignes  chromophiles, très biréfringentes en lumière  polarisée,  souvent  légèrement 
hyperminéralisées  et  enrichies  en  substances  organiques non collagéniques  (Castanet, 
1979,  1981). Elles sont  opaques en microscopie  électronique à transmission. 

Les  LAC  peuvent se situer au  sein dun annulus ou sur sa bordure.  En  l'absence 
dannulus, elles  peuvent  alterner  directement  avec  les  couches à croissance  localement 
les  plus  rapides. 

Parfois  des  LAC  apparaissent  plus ou moins  dédoublées et bifurquées  localement. 
La signification de ce phénomène  est mal connue. On peut  penser à des  reprises et 
arrêts très  momentanés de la  croissance  pendant  une  même  période  générale de faible 
activité osthgénique. Cette disposition  histologique  peut  constituer  une  transition 
avec un annulus  typique. En pratique une telle  LAC  complexe  ne  sera  généralement 
comptée  que  pour un cycle de croissance. 

Ensemble,  une  zone et un annulus - ou un LAC - représentent un cycle  complet 
de  croissance. 

PERIODICITE  DES  MARQUES  DE  CROISSANCE.  VALIDATION  DE LA 
SQUELETTOCHRONOLOGIE 

La connaissance  précise de la  périodicité  des  marques de croissance  est le point 
capital  sur  lequel  repose  toute  la  valeur  de la squelettochronologie.  Trois  techniques 
expérimentales  ont  jusqu'ici  permis  détudier  la  périodicité  des  marques  de  croissance. 

- L'observation  d'animaux  d'âge  connu. Le fait de disposer d'un  tel 
matériel est relativement rare,  voire  exceptionnel  pour les espèces  sauvages.  La 
correspondance  numérique  entre  l'âge  calendaire  connu  et le nombre de LAC,  par 
exemple, constitue une forte présomption  en  faveur de la fiabilité de la méthode. 
Cependant, il ne  peut être exclu  que ce résultat  puisse être le fait du  hasard, et, en 
toute  rigueur,  il  ne  démontre  pas  véritablement la périodicité  annuelle (ou autre)  des 
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marques. Par ailleurs, l'enregistrement  par  l'os  des  marques de croissance peut 
s'interrompre  bien  avant  la  fin de la  vie et dès  lors  la correspondaxe entre  l'âge et le 
nombre de marques  n'est  plus  respectée,  même  si  celles-ci se déposent  pendant la 
première  partie  de  la  vie  de  l'animal  selon un rythme  défini. 

- Les  amputations  successives  d'éléments  squelettiques. Ce procédé 
pratiqué à l'occasion  de  captures - marquages  et  recaptures  multiples  permet de suivre 
le rythme de l'augmentation  du  nombre de marques de croissance. Le meilleur 
exemple  en  est  sans  doute  l'étude d' Hemelaar  (1986)  qui,  ayant  coupé  une  phalange à 
des  crapauds  commun, Bufo bufo, (ce  procédé  servant  simultanément  au  repérage 
individuel  des  animaux  sur  le  terrain)  pendant  deux ou trois  années  consécutives, a pu 
constater  l'augmentation du  nombre de lignes  d'arrêt de croissance dune unité  chaque 
année.  Ce  résultat  atteste  clairement  la  périodicité  annuelle  des  marques  de  croissance 
dans ce cas et pour  les difErentes populations  étudiées.  Chez  les  poissons le suivi 
mensuel  des  individus a aussi  été  pratiqué  (Lecomte et al., 1985,  1986). 

- Marquage  vital  des  tissus  squelettiques. Cette technique consiste en 
injections i n  vivo, uniques ou répétées  selon  une  chronologie  définie, de substances 
fluorescentes qui se  fixent  de  façon  pérenne  sur  les  tissus  squelettiques en croissance 
(e.g.  Meunier,  1974 ; Meunier  et  Boivin,  1978).  Après  sacrifice, ou sur biopsies,  s'il 
n'y a pas  eu  remaniement  osseux, il suffit  alors  de  repérer  ces  marques  fluorescentes 
par  rapport  aux  marques  de  croissance  naturelles et, connaissant  la  position  spatio- 
temporelle  des  unes, en déduire  celle  des  autres  (Francillon,  1979 ; Castanet,  1985 ; 
Castanet  et  Naulleau,  1985 ; Francillon  et  Castanet,  1985 ; Caetano  et Castanet, 
1987).  La  périodicité  éventuelle  des  marques de croissance,  l'époque  exacte de leur 
dCpôt ainsi  que  la  vitesse à laquelle  elles  se  forment,  peuvent  ainsi  être  déterminées 
avec  rigueur.  Cettc  technique,  combinée à celle  des  captures - recaptures,  conduit à 
une  validation rigoureuse des  rythmes de croissance du squelette et donc de 
l'estimation de l'âge  (Beamish  et  McFarlane,  1983). 

De  l'utilisation,  seule ou conjointe, de ces différentes  techniques  dans un nombre 
croissant  d'espèces  des  diverses  classes de vertébrés, il ressort  que  la  majorité  des 
marques  de  croissance  observées  dans le tissu  squelettique  présentent  une  périodicité 
qui est, dans  la  plupart des cas, annuelle. Le bien  fondé  des  bases de l'analyse 
squelettochronologique comme critère d'âge est donc maintenant démontré 
expérimentalement  chez  d'assez  nombreuses  espèces de vertébrés. En général,  une 
couche à croissance  rapide  plus un annulus  et/ou  une  LAC  représentent un cycle 
annuel de croissance.  Les  annuli  et/ou  les  LAC  correspondent soit à des  périodes 
d'hibernation  soit à des  périodes  d'estivation,  les  couches à croissance  rapide  au  reste 
de l'année.  Dans  le  cas  d'espèces  tropicales,  le  facteur  saisonnier  responsable de la 
formation de LAC ou d'annuli  n'étant  plus  la  température, on parle  alors  "d'hiver 
physiologique"  (Lowe-McConnell,  1964)  pour les périodes  de  croissance  ralentie ou 
nulle. 

Des  doubles  cycles annuels de  croissance  (deux  couches à croissance  rapide  et  deux 
annuli  par an) ont  été mis  en évidence  occasionnellement  chez  des  poissons  osseux 
(Poinsard et Troadec,  1966 ; Blake et Blake,  1978 ; Warburton,  1978 ; Compean- 
Jimenez  et  Bard,  1980 ; Robben  et  Thys Van  den Audenarde,  1984 ; Lecomte et al., 
1985, 1986 ; Meunier et al., 1985) ou chez certaines populations d'amphibiens 
urodèles (Caetano et al., 1985).  Dans la dentine des mammifères,  marins  en 
particulier,  la  présence  de  deux  annuli - et deux  couches à croissance  rapide - par an, 
semble plus fréquente (Cf. différents articles in Perrin et Myrick, 1980). Des 
recherches  systématiques  sur  l'existence  de  doubles  cycles de croissance  annuels - 
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dont  la  signification  biologique peut être importante - restent à réaliser chez les 
vertébrés.  De  même,  jusqu'ici,  aucun  rythme  de  croissance à périodicité  inférieure à 
1/2  année  ne  semble  avoir été mis  en évidence dans l'os contrairement au cas, par 
exemple,  des  otolithes  des  poissons où l'on décrit  des  marques de croissance à rythme 
journalier  voire  lunaire  (Pannella,  1971,  1980 ; Campana  et  Neilson,  1985 ; Baillon, 
présent  ouvrage). De tels rythmes  journaliers  auraient  également été décelés  dans le 
cément  dentaire  (e.g. Grue et Jensen, 1979 ; Grosskopf,  1990), ainsi que dans la 
dentine  chez  quelques  mammifères  marins  (articles in Perrin et Myrick,  1980)  mais 
cela  reste à confirmer. 

SIGNIFICATION  FONCTIONNELLE ET DETERMINISME  DES  MARQUES 
DE  CROISSANCE 

Il est actuellement possible de proposer une interprétation générale du 
déterminisme (tableau 1)  et de  la signification fonctionnelle des marques de 
croissance  (tableau  2),  en  particulier  pour les tissus  osseux. On se fonde pour cela 
sur  la  connaissance  comparative de la structure  histologique  des  trois  catégories de 
marques de croissance et de leurs  variations au  sein d'un même os, d'un os à l'autre 
pour un même  individu à des âges différents et enfin  entre différents individus, 
populations et espèces  proches.  De plus, des  données  expérimentales  concernant la 
séquence de formation  des  marques  de  croissance  dans  les différentes situations 
analysées sont prises en considération. Ces  marques  sont caractérisées par les 
transformations  graduelles ou brutales de leur  structure en fonction de la  croissance 
générale de l'organisme,  du  cycle  saisonnier,  de  l'os  et/ou  de  la  région  qui  les  recèle 
(figure 2). Elles  peuvent  différer  d'une  pièce  squelettique à l'autre  au  sein d'un même 
individu,  voire  d'une  région à l'autre d'un même os. Le  modèle  général  est à la base 
de l'analyse et de l'interprétation structuro-fonctionnelle de  ces marques en 
squelettochronologie  appliquée. En ce qui  concerne  leur  déterminisme, on note que 
les  relais physiologiques (notamment hormonaux) entre les facteurs internes 
(génétiques) et externes,  modulant  la  croissance de l'organisme  et de son squelette 
demanderaient à être  analysés  avec  précision. 

SQUELETTOCHRONOLOGIE  APPLIQUEE 

MATERIEL 

Le  choix  de l'os, de la  dent  et de la  région  qui  donnera  le  résultat le plus  en  accord 
avec  l'âge  réel  de  l'animal  est  fondamental. En conséquence,  tout  travail  intensif  sur 
une espèce nouvellement étudiée doit être précédé d'une étude exploratoire 
comparative  entre  différents  éléments  squelettiques  chez  quelques  individus. Cette 
démarche  permet de choisir  l'élément  squelettique  sur  lequel  les  marques  de  croissance 
sont les plus  nettes, les plus  régulières,  les  plus  nombreuses.  Certains os plats du 
crâne  examinés in toto (ectoptérygoïde,  parasphénoïde,  supraangulaire)  fournissent, 
selon  les  espèces,  des  résultats  acceptables  (Senning,  1940 ; Saint-Girons, 1952 ; 
Petter-Rousseau,  1953 ; Castanet,  1974 ; Bruneau et Magnin,  1980) de même que 
les centrums  vertébraux de serpents  (Minakami,  1979) et de  poissons  cartilagineux 
(voir  revue in Meunier, cet ouvrage) et osseux  (Meunier,  1988).  Chez ces derniers 
l'opercule ou le  cleithrum  conviennent  également  (Menon,  1950 ; Meunier,  1988). 
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L'analyse  des  marques  de  croissance sur préparations  histologiques  donne  souvent 
de meilleurs résultats que sur les os plats in  iuto. Chez les poissons on utilise 
généralement  des  coupes  transversales de rayons de nageoires  (Meunier,  1988).  Chez 
les tétrapodes  "inférieurs" à os peu ou pas vascularisé,  les os longs  des  membres 
(humérus,  fémur,  tibia-péroné,  phalanges)  utilisés  au  niveau  diaphysaire  (l'indice 
cortico-diaphysaire y est le plus élevé et, en conséquence,  l'enregistrement et la 
conservation  des  marques y sont  meilleurs)  sont,  en  général les plus  adéquats.  Chez 
les mammifères  les  coupes  transversales de la mandibule  peuvent  convenir  (e.g. 
JSlevezal et Kleinenberg,  1967 ; Morris, 1970 ; Frylestam  et  Schantz,  1977 ; Pascal 
et Castanet,  1978 ; Buffrénil,  1982 ; Buffrénil et Collet,  1983 ; Buffrénil et Pascal, 
1984) mais, le plus  souvent, le cément dentaire pour les formes  terrestres  (e. g. 
Mitchell,  1969 ; Miller,  1974 ; Kasuya,  1976 ; Grue et Jensen,  1979) y compris les 
Primates (Wada et  al., 1978 ; Stott et  al., 1980 ; Kay et  al., 1984 ; Charles et  al., 
1986 ; Grosskopf,  1990) et la dentine  pour  les  espèces  marines  (cétacés,  pinnipèdes 
et siréniens - cf. articles in Perrin et Myrick, 1980), fournissent les meilleurs 
résultats. On note  que  l'utilisation des rayons  des  nageoires  des  ostéichthyens et des 
phalanges chez  les amphibiens et les reptiles tétrapodes, présentent le double 
avantage de pouvoir  estimer  l'âge et simultanément de marquer  individuellement  sauf 
pour les ostéichthyens dont les rayons  régénèrent les animaux  sans avoir à les 
sacrifier. 

TECHNIQUES 

- Observations. Celles-ci  sont  généralement  effectuées à la  loupe binoculaire 
en lumière  transmise ou réfléchie  pour  les os in rom. Ces  derniers,  selon  leur  degré 
de transparence  seront  préalablement  éclaircis  dans l'eau, ou dans un milieu  organique 
(e.g.  xylène).  Les  préparations  histologiques d'os et de dents  déminéralisés, de 10 à 
20 pm dépaisseur, sont généralement  colorées  par  une  laque  d'hématoxyline qui 
révèle  particulièrement  bien  les  LAC, les coupes à congélation  donnant de meilleurs 
résultats que les  coupes  incluses en paraffine.  Pour le matériel  fossile et les os non 
déminéralisés,  l'inclusion en résine  polyester  et  la  confection  de  lames  minces  sont 
nécessaires.  Les  marques de croissance  seront  observées  au  microscope en lumière 
ordinaire et polarisée. 

- Analyse qualitative  et  quantitative. L'examen  successif  des préparations 
squelettiques ne  permet  pas  d'appréhender  aisément  le  modèle  général de croissance et 
ses variantes pour  tous les individus de l'échantillon étudié. La comparaison 
simultanée sur photographies  au  même  grandissement  des  coupes homologues, 
facilite l'analyse squelettochrononologique et fournit souvent d'emblée le 
"squelettogramme" (Augère, cet ouvrage et terminologie). Les photographies 
serviront  également  pour  les  mesures  de  longueurs  des  lignes  d'arrêt  de  croissance  (au 
curvimètre ou par  analyse  d'image) et finalement  permettront  d'estimer le taux de la 
croissance  osseuse. 

Par  soucis  d'objectivité,  l'analyse  des  préparations  sera  faite en "aveugle",  c'est à 
dire sans aucune  information  sur la biologie de l'espèce, son mode et lieu de vie, 
l'époque  du  prélèvement  squelettique.  Ce  n'est  qu'en  second  lieu  que  ces  informations 
seront  prises en  compte  pour  voir  comment elle s'accordent  avec  les  interprétations 
tirées  des  résultats  squelettoehronologiques  bruts. 

Par  ailleurs,  compte tenu de la  diversité  d'aspect  des  marques de croissance  dans  les 
tissus osseux  et  dentaires,  la lecture automatique  standardisée de ces marques est 
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difficile et de fait ne semble  pas  encore  avoir  été  tentée  jusqu'ici  comme  c'est le cas 
avec  les  otolithes ou les écailles  (Voir les différents  articles  sur ce sujet dans cet 
ouvrage). - Estimation  de  l'erreur (Dapson, 1980). Comme pour toute méthode 
biologique,  l'erreur  dépend  de  la  nature  et de la  variabilité du  phénomene  analysé  mais 
aussi de la précision  du  système  d'analyse  c'est à dire,  ici, de la technique  utilisée et 
de l'observateur. 

En ce qui concerne les sources  d'erreur  d'interprétation  humaine (strictement 
techniques), la  meilleure  façon de les minimiser  consiste à réaliser des lectures 
multiples  des  préparations par deux ou trois  personnes  ayant  sensiblement  la  même 
expérience en  squelettochronologie.  Dans un second  temps  les résultats seront 
confrontés  et  les  pourcentages de désaccords  évalués  (Francillon et Pascal, 1985). 
Arbitrairement on pourra  distinguer : 

a - les  individus  pour  lesquels  l'âge  ne  peut être raisonnablement  évalué  (e.g. 
marques de croissance illisibles, présentant une  organisation aberrante 
relativement à celles  des  autres  animaux de l'échantillon). Ces animaux seront 
éliminés  des  calculs. Un trop  fort % de tels  cas  (de  l'ordre de 25 %) pourrait 
conduire à remettre en cause l'emploi de la squelettochronologie  pour la 
population ou l'espèce  étudiée. 
b- les individus  pour  lesquels  l'âge  sera  estimé  avec une erreur de plus ou 
moins un an. 
c-  ceux  pour  lesquels  les  observateurs anivent d'emblée  au  même  âge. 

Cependant  la  cohérence  des  résultats  obtenus ne garantit  nullement  l'exactitude de 
l'âge annoncé.  Des  difficultés  inhérentes au matériel  étudié  peuvent  conduire à sous- 
estimer  ou  surestimer  l'âge de façon  égale  par  tous  les  observateurs.  Finalement la 
valeur du résultat  dépendra de l'identification  et de l'interprétation  correcte de ces 
difficultés  que nous allons  maintenant  envisager.  Cela  justifie  également  la  nécessité 
d'une  validation  expérimentale  des  hypothèses  formulées  sur  le  modèle de croissance 
de l'espèce  étudi&  (Casselman, 1983,1987 ; Beamish  et  McFarlane,  1987). 

DIFFICULTES ET  LIMITES  DE  LA  METHODE : INTERPRETATION  ET 
VALEUR  INFORMATIVE 

Selon les taxons, l'analyse  squelettochronologique  est  plus ou moins facile ; elle 
se révèle  parfois même impossible  (e.g.  Klevezal et Fedyk,  1978 ; Phillips et al., 
1982).  Des  difficultés variées, que nous allons maintenant  analyser,  peuvent se 
présenter.  Cependant,  et  c'est là un des  intérêt  majeur  de la  méthode,  certaines  de ces 
difficultés, une fois  leur  origine  déterminée,  peuvent en retour  présenter  une  grande 
valeur  informative  pour  toute  espèce ou population  nouvellement  étudiée. 

Expression  histologique des  marques  de  croissance 
De  façon  générale,  les  variations  dans  l'expression  des  marques de croissance 

peuvent aller de structures très nettes jusqu'à l'absence  totale de marques. Les 
variations  éventuelles  entre les os d'un  même  squelette  témoignent  simplement de 
caractéristiques  morphogénétiques  et  structurales  propres à chaque os. 

Dans une  espèce donnée et pour un os donné, les marques de croissance 
apparaissent  souvent mieux  exprimées  chez  les  animaux  vivant  en  régime  climatique 
contrasté (latitudes  ou altitudes élevées) qu'en  milieu  sans  saisons  marquées. 11 
s'ensuit que de telles  différences  constatées  entre des populations de provenance 
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inconnue  conduiront à penser que ces populations  vivaient dans des conditions 
climatiques  différentes. 

Des  différences  d'aspect  des  marques  existent  naturellement entre espèces. Si ces 
dernières sont taxonomiquement  voisines et vivent sous des  régimes climatiques 
variés  la  signification de ces  différences  n'est  guère  évidente.  En  revanche  pour des 
espèces  proches, sympatriques, voire  syntopiques, ces différences  histologiques 
relèvent  précisément de caractères  spécifiques  (génétiques).  De  telles  différences 
pourront  alors  servir de critère  taxonomique,  en  particulier dans le cas  d'ossements 
fossiles  d'espèces  trouvées  dans  le  même  gisement,  ainsi  que  cela a récemment été 
montré  pour  des  petits  lézards  insulaires  (Castanet  et  Baez, 1991). 

L'absence de marques  de  croissance  chez  quelques  individus dune même  population 
conduira  généralement à les  éliminer  de  l'étude,  dans  la  mesure où il s'agit de cas 
atypiques. Au contraire l'absence de marques  de  croissance  dans  une population, 
surtout en  régime  climatique  contrasté,  suggérera  que  la  longévité  des  animaux est 
courte et n'excède  guère une année  (surtout  pour  des  espèces  de  très  petite  taille). Un 
tel  cas  vient de nous  être  rapporté  pour une espèce de grenouille  d'Amérique  centrale 
(Perez-Santos,  Com.  pers.). 

Distribution  spatiale  et  resserrement  des lignes d'arrêt de  croissance 
Sur  des  coupes  transversales  de  diaphyses,  mais  aussi à la  surface  des os plats, la 

distribution spatiale des  LAC  et/ou  des  annuli traduit, en général, directement 
l'évolution  de  la  courbe  de  croissance  au  cours de la  vie.  Relativement  espacées  chez 
les juvéniles,  les  LAC  et/ou  les  annuli  se  resserrent  chez  les  adultes et au  cours du 
vieillissement. L'inflexion de la courbe de croissance est souvent associée à 
l'apparition de la première maturité sexuelle.  Par suite, le passage entre LAC 
espacées et LAC resserrées, lorsqu'il est  clairement défini, témoigne de cette 
inflexion  et  permet  d'estimer  l'âge  d'acquisition de la  maturité  sexuelle,  avec  tout 
l'intérêt  que  cela  présente pour la  biologie sensu lato des  populations  animales. 

Des variations  individuelles  et/ou  accidentelles de croissance,  quelle  qu'en soit 
l'origine, peuvent perturber le modèle précédent. En général ces séquences 
"anormales" de croissance  n'affectent  qu'un  petit  nombre  d'individus. Ceci permet 
justement de soupçonner  qu'il  s'agit de lignes  de  croissance  "supplémentaires" ou 
apériodiques, à ne pas considérer  dans  le  décompte  de l'âge individuel au sein de 
l'échantillon  (voir  ci-dessous) 

Marques  de  croissance  supplémentaires,  marques  dédoublées, 
bifurquées 

Ces  formations,  souvent  rencontrées  tant  dans les tissus  osseux et dentaires que 
dans  les  otolithes ou sur les  écailles  des  poissons  osseux,  posent  toujours  de  délicats 
problèmes  d'interprétation.  Par  définition,  les  marques  de  croissance  supplémentaires 
sont  apériodiques.  Leur  détection  est  toujours  difficile.  Leur  aspect  histologique  ne 
diffère  pas  systématiquement  de  celui  des  autres, du  moins  cela  n'a  encore jamais  été 
montré.  Une  LAC  (euou un annulus)  particulièrement  proche dune autre dans un 
endroit ou normalement  elle  devrait  être  plus  éloignée  (relativement  aux  LAC  et/ou 
annuli  situés de part et d'autre),  fera  penser à une  LAC supplémentaire  d'origine 
pathologique  par  exemple. Si une  telle  perturbation  se  rencontre  chez de nombreux 
individus d'une  même population, il  sera  légitime de lui attribuer une origine 
exogène, tel un accident climatique, une  diminution  temporaire des ressources 
trophiques, un changement de milieu ou encore  une  épidémie.  Pour les femelles 
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l'époque  de  reproduction  pourrait  également  induire de façon  plus ou moins  régulière 
de telles LAC supplémentaires (Saint-Girons, comm.  pers.).  Quoiqu'il  en soit, 
l'origine,  donc la signification  de  ces  formations,  reste  largement  hypothétique.  Une 
partie de l'erreur  commise  dans  l'estimation de l'âge  provient de l'hésitation  sur  le 
caractère  périodique ou occasionnel à attribuer à telle ou telle  LAC  d'aspect ou en 
situation  anormale  et à la prendre  en  compte ou non. 

Deux  types de LAC  apériodiques  ont  cependant un déterminisme  connu.  Il  s'agit 
des  LAC  (euou  annuli)  consécutives à la  naissance (a l'éclosion)  connues  aussi  bien 
dans l'os des  poissons  (Boet,  1981 ; Lecomte et al., 1985) et des  reptiles  (Smirina, 
1974 ; Castanet,  1978),  que  dans  la  dentine  des  mammifères  (cf.  articles in Pemn et 
Myrick, 1980), ainsi que les LAC consécutives de la métamorphose  chez les 
amphibiens  (Hemelaar,  1985).  Lorsqu'elles  existent,  ces  dernières  sont  situées juste 
avant ou juste après la  première  LAC hivernale (Montori, 1988 ; Houck et 
Francillon-Vieillot,  1988 ; Castanet et Bruce,  obs. non publiées  chez  des  amphibiens 
Pléthodontidés). La distance  qui  sépare  la  LAC  d'éclosion de la première  LAC 
annuelle  (généralement  hivernale)  fournira  une  indication  sur  l'époque  d'éclosion. 
C'est  ainsi  que  dans  une  population  donnée  si  ces  deux  LAC  sont  bien  séparées pour 
un lot notable  d'animaux  et  rapprochées  pour un autre lot, on pourra en déduire 
l'hypothèse de l'existence  de  deux  époques  principales  d'éclosion,  soit  deux sous- 
cohortes  par  an  dans la population  étudiée  (Pilorge et Castanet,  1981 ; Nouira et al., 
1982).  On  en  déduira aussi que  les  animaux à LAC  d'éclosion  et  LAC de première 
année  bien  séparées  seront nés plus  tôt  en  saison que les autres.  Des  interprétations 
similaires pourront être proposées à partir de la  LAC de métamorphose  chez les 
amphibiens qui en présentent. Finalement un des intérêts majeurs  des  LAC 
d'éclosion ou de métamorphose est que leur présence garantit que les LAC de 
premières  années  n'ont  pas  été  détruites  (cf. : "Destruction  des  marques  de  croissance 
par  remaniement" ; 5 ci-dessous) et qu'aucune  erreur  dans  l'estimation  de  l'âge  n'est 
donc 8 redouter de ce  point de  vue . 
Cycles ultra-annuels 

Lorsqu'une  majorité de LAC se  présentent en doublets  successifs  chez  la  plupart 
des  individus d'une même  population on suspectera  l'existence d'un double cycle 
annuel  d'activité. Un doublet de LAC  sera alors  compté  pour un an.  Cependant  si les 
deux  périodes de croissance  rapide ont la  même durée,  il y aura Quidistance entre  les 
LAC  et  l'aspect  en  doublet ne sera  plus  apparent. Le danger  est  alors  de  compter de 
façon habituelle une  LAC (un annulus)  pour un  an et donc de surestimer ici 
considérablement  (en fait, de  doubler)  l'âge  individuel.  Dans  ce  cas,  seul le marquage 
expérimental  par  fluorochromes ou les  captures - recaptures  multiples  (cf.  ci-dessus) 
permettront  de  déceler  ce  double  cycle  d'activité et d'éviter  une  erreur  d'estimation de 
l'âge.  Jusqu'ici un exemple de ce  phénomène  a été clairement  mis  en  évidence - et 
vérifié sur le  terrain - dans  des populations portugaises de l'amphibien  urodèle 
Triturus marrrzoratus (Caetano et al., 1985).  Chez  l'une,  vivant  en  altitude,  la  plupart 
des  individus  présentent  des  LAC en doublets.  Une de ces  deux  LAC  correspond à la 
période de repos hivernal  l'autre à un repos estival, avec reprise d'activité au 
printemps  et  en  début  d'automne.  Chez  d'autres  populations de plaine,  il  ne  se  forme 
qu'une seule LAC  par an, soit en hiver, soit en été, selon les conditions  écologiques 
locales  (Caetano et Castanet, à pamître). 
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Destruction  des  marques  de  croissance par remaniement. 
Des  remaniements à deux  niveaux  seront  considérés  ici. 
- Remaniement  intra-cortical. Il est lié à la  présence d'une vascularisation 

osseuse initiale, d'autant  plus  dense  que l'on a affaire à des  espèces  de  grande  taille 
et/ou à vitesse de croissance plus  élevée. Lors de l'élargissement des canaux 
vasculaires  primaires  par  résorption  osseuse,  il y a  destruction  plus ou moins  totale 
des  LAC  (et/ou  annuli)  primitivement  déposés.  C'est ce phénomène  en  particulier, 
lié  au  remaniement  haversien,  qui  empêche toute estimation  sérieuse  de  l'âge  chez  les 
oiseaux  (Van Soest et Van Utrech,  1971 ; Klevezal,  1972 ; Nelson et Bookhout, 
1980) et limite  l'efficacité de la  méthode  chez les tortues,  surtout  les  formes  marines 
(Zug et al., 1986 ; Castanet, 1989), les crocodiliens (Buffrénil, 1980a et b ; 
Castanet,  obs. non publiées),  certains  amphibiens  anoures et certains  ostéichthyens 
(Meunier et  al., 1979), et d'une  façon  générale  chez les mammifères.  Chez ces 
derniers  c'est  surtout la mandibule  qui,  conservant de l'os primaire peu vascularisé,  en 
particulier  chez  les  espèces de petite  taille,  pourra  servir  pour  l'estimation de l'âge 
(Klevezal et Kleinenberg,  1967 ; Castanet,  1980).  Cependant  chez les mammifères 
c'est le cément  dentaire,  presque  avasculaire  et en général peu ou pas  remanié  qui  est 
le plus  fiéquemment  utilisé  (Quéré et Pascal,  1983). 

On notera que la  vascularisation  dans l'os est fonctionnellement associée aux 
couches à croissance  rapide.  Une  vascularisation  primaire  modérée  peut, de ce fait, 
faciliter  la  distinction  entre  les  couches à croissance  rapide  et  les  annuli (ou LAC). 
Récemment  il  a été montré  chez un poisson  tropical  d'eau douce que la première 
maturation  sexuelle  s'accompagnait  d'une  couche à croissance  rapide très vascularisée 
chez les mâles  (Boujard et Meunier,  1991),  constituant  ainsi un intéressant  caractère 
diagnostique  du  dimorphisme  sexuel  dans  cette  espèce. 

- Remaniement  périmédullaire. 
La destruction d'os en périphérie  des  cavités  médullaires,  appelée  aussi  résorption 

endostéale, tend à détruire les premières  marques de croissance déposées. Ce , 

phénomène est bien  connu  au  niveau des os longs. On le rencontre chez les 
amphibiens, en particulier les anoures,  chez les reptiles et  dans  les épines des 
nageoires des ostéichthyens. De son intensité dépendra  le  nombre de marques 
détruites et donc  l'erreur  commise  sur  l'estimation  de l'âge. En fait, à l'aide d'un 
système  de  rétrocalcul  désormais  classique, on arrive  assez  facilement à retrouver le 
nombre  des  premières  LAC  détruites  par  résorption  endostéale  (e.g.  Castanet et 
Cheylan,  1979 ; Meunier et al., 1979 ; Leclair  et  Castanet,  1987).  Pour  éviter  autant 
que possible cette difficulté, ce  sont les préparations au niveau  des corticales 
diaphysaires des os longs, offrant  l'indice  cortico-médullaire  le  plus élevé (e.g.  les 
corticales les plus  épaisses),  qui  seront  retenues  pour  la  lecture  d'âge. En tout  état de 
cause, du fait  de  la  morphogenèse  des os longs, ce sont  les  seules  régions de ceux-ci 
susceptibles  d'enregistrer  la  totalité de l'ontogenèse. 

La résorption  endostéale  peut  cependant  présenter une  grande  valeur  informative. 
En effet plusieurs  travaux  récents, en particulier  chez les amphibiens, ont montré 
qu'il pouvait exister un dimorphisme sexuel (Smirina, 1983), une variabilité 
interpopulationnelle  (Hemelaar,  1986 ; Esteban-Ruiz,  1990) et à plus  forte  raison 
interspécifique en rapport  avec  l'intensité  de  cette  résorption  endostéale. On mesure 
ainsi l'intérêt potentiel de ce caractère dans les recherches sur l'adaptation et 
l'évolution  des  populations  animales ou en systématique. 
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Os endostéal 
La  résorption  endostéale  précédemment  évoquée  est  souvent  associée à un dépôt 

centripète  de  tissu  osseux,  appelé os endostéal.  Elle  tend à combler  progressivement 
la  cavité  médullaire.  Cet os déposé  secondairement  enregistre  également  des  marques 
de croissance et celles-ci  seront  donc  chronologiquement  équivalentes de certaines  des 
marques  déposées dans la  corticale  osseuse  périostique. Il est  clair  que les marques de 
l'os endostéal  ne  devront  pas être prises en compte  pour  l'estimation de l'âge sous 
peine de surestimer à tort celui-ci, comme  cela a été  le cas à plusieurs  reprises. La 
reconnaissance  des différents types de tissus  osseux  et  la  compréhension de leur 
signification  "fonctionnelle"  (envisagée  ici  dans un sens  histo-morphogénétique),  est 
donc un préalable  indispensable à leur  utilisation en squelettochronologie. 

Marque de  croissance périphérique 
En théorie la position de la dernière LAC  (du dernier annulus) formée, 

relativement au  bord externe de la  structure  osseuse,  autrement dit la  largeur de la 
dernière couche de croissance rapide, permet en théorie, comparativement à 
l'écartement des LAC ou annuli  immédiatement  précédents,  d'estimer  l'époque  du 
cycle de croissance à laquelle se trouve  l'animal  au  moment de sa mort (ou du 
prélèvement  de  l'Clément  squelettique  étudié).  Ce  type  d'information,  très  recherché  en 
archéozoologie et en préhistoire, a été recueilli  chez les ostéichthyens pour la 
première  fois  par  Casteel  (1976).  Dans un autre  ordre  d'idées,  l'existence de deux 
"pics" annuels d'annuli  en  bordure, au  sein dune même  population de poissons 
tropicaux  (Siluriformes et Characiformes)  suivis  mensuellement, a permis à Lecomte 
et al. (1985, 1986) de mettre  en  évidence  l'existence  d'un double cycle annuel 
d'activité  chez  ces  animaux. 

On notera  toutefois que la  reconnaissance du  type  de  marque griphérique n'est  pas 
toujours  aisée et que son interprétation  demande  beaucoup de précautions. Ce sera le 
cas  principalement  chez  les  individus  âgés  pour  lesquels  les dernières marques 
déposées  sont souvent très resserrées. De plus, on devra s'assurer que  l'Clément 
squelettique était encore en croissance  lors du décès  de  l'animal  (du  prélèvement de 
l'os ou de  la  dent),  car  dans  le cas contraire  qui  peut  se  produire  chez  les  animaux 
âgés  (voir  ci-dessous),  il  est  clair  que la dernière  marque,  quelle  qu'elle soit, n'a  plus 
de rapport  avec  l'époque du décès (ou du  prélèvement de l'échantillon).  Enfin,  sur 
préparation histologique, surtout après coloration on prendra garde de ne pas 
confondre une éventuelle dernière LAC  avec  le  front de minéralisation  séparant 
l'ostéoïde  (matrice organique non encore minéralisée) de l'os sous-jacent. Cette 
remarque  vaut  également  pour  le  cément  dentaire. 

Arrêt  définitif  anticipé  de la croissance 
L'enregistrement  des  marques de croissance en  tant  que  phénomène  dynamique,  ne 

s'effectue  évidemment que tant  que  l'organisme et son squelette  sont en croissance. 
Cependant,  l'arrêt  définitif de croissance ne signifie  pas  nécessairement l'arrêt du 
vieillissement. Cette situation est  la  règle  chez  les mammifères, mais elle se 
rencontre  aussi  chez les animaux  pourtant  dits à "croissance  indéfinie". En fait chez 
les  poissons  comme  chez  les  amphibiens  et  les  reptiles,  selon  les  taxons  considérés, 
la croissance est plus ou moins  prolongée  mais  il  est rare qu'elle se poursuive 
jusqu'aux  âges  les  plus  avancés de la  longévité  potentielle de l'organisme. En bref, 
pour  des  individus  âgés  le  nombre de marques  de  croissance  risque  d'être  inférieur à 
I'âge  individuel  réel.  Actuellement  ce  phénomène a surtout été mis en évidence  chez 
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les reptiles (e.g. Castanet et al., 1988 ; Castanet, 1989). Chez de nombreux 
amphibiens  urodèles  cependant, la croissance  semble  effectivement  continue  pendant 
toute  la vie ; elle le serait  moins  chez les anoures  (Francillon, 1981 ; Castanet,  obs. 
non publiées). 

La limitation de la  croissance  n'affecte  pas de la  même  façon  tous les os d'un 
même squelette, ce qui en soi peut Ctre intéressant pour  des  recherches sur les 
allométries et  les  hétérochronies de croissance. Cependant,  compte  tenu de ce 
phénomène,  le  choix de l'Clément  utilisé  pour  l'estimation  de  l'âge est important. 
Chez le reptile Sphenodon  punctatus, un arrêt de croissance  en épaisseur des 
phalanges bien  avant  celle du fémur,  respectivement  vers 22 ans  contre 36-38 ans,  a 
clairement été mis en évidence (Castanet et al., 1988). Ce dernier chiffre 
correspondait  d'ailleurs  au  maximum de LAC observé  chez  quelques uns des plus 
grands  individus.  Cependant,  selon  toute  évidence  ce  chiffre  ne  représente  qu'un âge 
minimum  assez  éloigné  par  défaut  de  la  longévité  potentielle  spécifique,  puisque  des 
expériences  de  suivi à @ès long  terme  dans  la  nature  ont  montré  que  la  longévité  du 
Sphénodon dépassait 60 ans  (Dawbin, 1982). L'exemple,  probablement extrême, 
choisi  ici  montre  l'attention  qu'il  faut  porter à la signification  réelle  du  nombre de 
marques de croissance  chez  les  individus  âgés  des  espèces  longévives.  Heureusement 
ces  individus  ne  représentent  souvent  qu'un  faible  pourcentage  dans  une  population 
naturelle, ce  qui  minimise  l'erreur éventuelle commise  dans l'estimation de la 
structure  d'âge  globale de la  population. 

CONCLUSIONS 

Les tissus osseux et dentaires des  vertébrés  constituent de fait un instrument 
d'investigation de "haute  performance". En effet, l'analyse  squelettochronologique, 
même  si elle n'est  pas  exempte de difficultés, est souvent la meilleure - sinon la 
moins  mauvaise - méthode  permettant de reconstituer  la  chronologie  du  déroulement 
des  grandes étapes de  la  vie  individuelle d'un animal,  ainsi  que  certaines  conditions du 
milieu  dans  lequel  il  évolue.  Cette  valeur  informative  de  la  squelettochronologie 
intéresse  divers  domaines de la  recherche  théorique et fondamentale : biologie de la 
croissance,  écodémographie,  microévolution,  physiologie  métabolique, 
paléoclimatologie,  archéologie, ... Cette  méthode  doit  pouvoir  être  encore  améliorée 
par  des  travaux  fondamentaux  qui  permettraient de mieux  comprendre  l'ensemble  des 
relais  physiologiques  intervenant  entre  le  phénomène  synchroniseur  du  milieu et la 
croissance  des  tissus  squelettiques,  soit de permettre  une  meilleure  interprétation de la 
signification  histophysiologique et fonctionnelle  de  ces  tissus. 
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