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RESUME

Les gnathostomes, ou vertébrés a machoire, sont représentés aujourd’hui par deux
grands groupes phylogénétiques, soit les chondrichthyens et les ostéichthyens. Les
chondrichthyens incluent les requins, les raies et les chimeéres et sont les organismes
toujours vivants les plus phylogénétiquement basaux a posséder une colonne vertébrale et
des nageoires paires. Leur squelette cartilagineux, qui ne s’ossifie pas, est plutdt renforcé
par des plaques de minéralisation, les tesseres, et par la minéralisation aréolaire des centra,
au contraire des ostéichthyens, un groupe plus dérivé, qui voient leur squelette s’ossifier.
Notre étude a pour but de décrire le développement du squelette cartilagineux postcranien
d’une espece de requin ainsi que 1’apparition de la minéralisation au niveau de la colonne
vertébrale et des nageoires paires. Nous avons eu recours a une série ontogénétique de 112
spécimens embryonnaires et juvéniles d’aiguillat noir (Centroscyllium fabricii) provenant
du golfe du Saint-Laurent, doublement colorés et mesurant entre 4 cm et 60 cm de
longueur. La méthode de double coloration sans acide a été utilisée afin de permettre
I’étude du développement du squelette, colorant les ¢éléments squelettiques cartilagineux au
bleu alcian et les éléments minéralisés a 1’alizarine rouge. Les observations faites sur les
spécimens colorés ont permis de déterminer les directions de formation des différents
¢léments cartilagineux et la minéralisation de certaines structures, ainsi que les seuils
critiques relatifs a la formation des différents ¢léments. Cette étude correspond a la
premicre description détaillée de la squelettogenese (chondrification et minéralisation) du
squelette postcranien chez un chondrichthyen. La minéralisation débute chez les embryons,
soit & partir de 12,1 cm, au niveau des centra de la colonne vertébrale. Cette minéralisation
est aussi présente au niveau des nageoires et des ceintures pectorales et pelviennes. Des
analyses de groupement sur la morphologie des vertebres révelent pour la premiere fois
chez un chondrichthyen la présence d’une régionalisation de la colonne vertébrale
comprenant cinq régions distinctes, soit cervicale, thoracique, lombaire, précaudale et
caudale. Chacune de ces régions est caractérisée par des vertebres présentant des structures
et des formes spécifiques a chaque région. Considérant cela, la colonne vertébrale des
chondrichthyens pourrait représenter 1’état plésiomorphe, a partir duquel la disparité¢ du
support axial a évolué chez les gnathostomes.

Mots clés: Chondrichthyes, Centroscyllium fabricii, colonne vertébrale,
minéralisation, chondrification, squelette.
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ABSTRACT

Gnathostomes, or jawed vertebrates, are represented today by two major phylogenetic
groups, chondrichthyans and osteichthyans. Chondrichthyans are traditionally considered
phylogenetically basal compared to osteichthyans, and include sharks, rays and chimaeras.
Among vertebrates, chondrichthyans are the most phylogenetically basal living organisms
to have a vertebral column and paired appendages. Because of their phylogenetic position,
chondrichthyans can be used to compare their basal conditions to the more derived
characteristics of osteichthyans. Moreover, their cartilaginous skeleton is not ossified,
compared to the skeleton of osteichthyans but rather reinforced with mineralized plates, the
tesserae. The centra of the vertebral column are reinforced by areolar mineralisation. The
main objective of our study is to describe the development of the cartilaginous postcranial
skeleton as well as the progression of the mineralization of the vertebral column and paired
fins of a shark. We used an ontogenetic series composed of 112 embryonic and juvenile
individuals of black dogfish (Centroscyllium fabricii) measuring between 4 and 60 cm in
total length, a species found in the Gulf of St Lawrence. Observations on acid-free cleared
and double-stained specimens were used to study the skeletal development and to
determine the direction of the formation of the cartilaginous and mineralized elements. This
study is the first one to describe in details the progression of chondrification and
mineralization in a chondrichthyan. Mineralization initiated on vertebral centra of 12.1 cm
long embryos. The mineralization is also present in the pectoral and pelvic systems. Cluster
analyses on the morphology of the vertebral elements have revealed, for the first time in a
chondrichthyan, a regionalization of the vertebral column in five distinct regions: cervical,
thoracic, lumbar, caudal and precaudal. Each of these regions is characterized by vertebrae
sharing similar structure and shape. Considering this, the vertebral column of
chondrichthyans could represent the condition from which the disparity of the axial support
has evolved in gnathostomes.

Keywords: Chondrichthyes, Centroscyllium fabricii, spine, mineralization,
chondrification, skeleton.
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CHONDRIFICATION ET MINERALISATION DU SQUELETTE
POSTCRANIEN DE L’AIGUILLAT NOIR (CENTROSCYLLIUM
FABRICII) DU GOLFE DU SAINT-LAURENT

INTRODUCTION GENERALE

Les requins, qui comptent plus de 509 espéces', font partie de la classe des
Chondrichthyes, tout comme les raies et les chimeres. Certaines de ces especes de requins
sont des organismes modeles utilisés pour 1’étude de 1’évolution et du développement des
vertébrés puisqu’ils présentent des caractéres fondamentaux a ce groupe®>*. Ils sont
considérés comme étant les représentants vivants basaux des vertébrés a machoire, les
gnathostomes>®’#_ Leur apparition dans le registre fossile remonte a plus de 400 millions
d’années'?, faisant des chondrichthyens un exemple de succés évolutif'!. En plus d’avoir
perduré a travers les temps géologiques, les requins sont des espéces clés dans le maintien
des écosystémes marins, jouant un réle écologique important au sommet des réseaux
trophiques océaniques'?, structurant les environnements aquatiques et la chaine

alimentaire'3.

Depuis plusieurs années, plusieurs populations de différentes especes de requins ont
vu leurs effectifs diminués dans toutes les eaux du globe, principalement a cause des effets
directs et indirects des pécheries'>!+!>1617 Considérant leur faible taux de croissance, leur

maturité sexuelle tardive, leur faible fécondité et une longue période de gestation'>!%, les



requins sont d’autant plus a risque a subir les contrecoups des activités humaines'?. Ces
informations biologiques sont souvent inconnues pour plusieurs especes, dont 1’aiguillat
noir (Centroscyllium fabricii) qui fréquente les eaux profondes du golfe du Saint-
Laurent!>?%2!, Malgré le fait que ce soit une espéce assez bien répandue dans ces eaux?’ et
souvent prise en capture accidentelle?®, on en sait trés peu par rapport a son développement
et a sa biologie. Il devient ainsi primordial de chercher a comprendre le développement de
cette espece, autant dans un contexte évolutif que de conservation. Les lois régissant les
pécheries s’appliquant le plus souvent aux adultes, il ne faut pas négliger I’importance des
stades embryonnaires et juvéniles pour la survie des populations. Ces informations
concernant le développement de ces jeunes aiguillats noirs permettent de mieux décrire la
croissance de leur squelette, en termes de chondrification et de minéralisation, permettant
par le fait méme I’identification de stades critiques de développement. Ces stades
correspondent a des moments-clés dans le développement d’un organisme, par exemple
lors de la formation du systéme squelettique. Ces périodes présentent un plus grand nombre
d’éléments qui se chondrifient ou se minéralisent simultanément ou durant un faible

intervalle de temps.

Les chondrichthyens forment un groupe monophylétique caractérisé par la présence
de minéralisation prismatique au niveau de leur endosquelette?? ainsi que par la présence de
ptérygopodes chez les males permettant la fertilisation interne??. Ils représentent le groupe-
frere actuel des ostéichthyens, les poissons osseux. La position basale de ce groupe est
supportée par plusieurs études phylogénétiques basées a la fois sur des données

56:23.24.25.26 ot morphologiques®?*?7?%. Les chondrichthyens se divisent en deux

moléculaires
groupes monophylétiques, soit les holocéphales, représentant les chimeres, et les
élasmobranches, comprenant les raies et les requins®>%’. La phylogénie des élasmobranches
a longtemps été controversée, notamment di au positionnement des batoides, les
positionnant parfois comme groupe-frére des ¢lasmobranches, rendant ce groupe
monophylétique®®. Certains travaux plus récents confirment au contraire la place des raies
au sein du groupe des élasmobranches®!. Plusieurs études divisent les requins en deux

32,33

groupes distincts, soit les Galéomorphes et les Squalimorphes Par contre, les



interrelations entre les différents ordres pour chacun de ces deux groupes demeurent

controversées>3233:34,

Considérant la position basale des chondrichthyens au sein des gnathostomes, il est
important de décrire les patrons et les mécanismes qui régissent le développement des
requins afin de mieux comprendre leur évolution ainsi que 1’évolution des vertébrés a
machoire. Cette fenétre sur 1’évolution nous permet ainsi de saisir toute I’importance des
¢tudes développementales qui permettent d’inférer des relations entre les différents groupes

d’organismes afin de retracer I’histoire évolutive des vertébrés®.

Contrairement aux ostéichthyens, les chondrichthyens possédent un squelette
cartilagineux qui persiste tout au long de leur vie et qui n’est pas remplacé ni fortifié par de
I’ossification®, mais plutot par la formation de tesséres, de minuscules tuiles de cartilage
prismatique calcifié’’. Il s’avére important de pouvoir décrire les mécanismes responsables
du développement squelettique des requins dans le but de pouvoir retracer I’évolution du
systéme squelettique chez les gnathostomes. Cela pourrait permettre de faire un parallele
avec celui des ostéichthyens pour en faire ressortir les caractéristiques basales et dérivées. 11

existe quelques études concernant le développement des requins, que ce soit au niveau de

38,39,40,41 42,43,45.
3

I’embryologie générale ou au niveau de la squelettogenese partielle

cependant, aucune ne décrit en détail les patrons de formation de la chondrification et de la

minéralisation des différentes structures squelettiques des élasmobranches**#¢

Le cartilage qui constitue I’endosquelette des chondrichthyens est un tissu semi-
rigide a ’apparence gélifiée formé de chondrocytes'!. Ces cellules cartilagineuses sécrétent
une matrice extracellulaire riche en protéoglycanes et en collagéne'!. Au cours du
développement du requin, certaines structures squelettiques vont se minéraliser en
périphérie. Ce premier type de minéralisation est unique aux chondrichthyens puisqu’il se
fait via la formation de tesséres’’**47. Ces petites tuiles se composent de deux types de
calcification, soit une portion externe composée de cartilage prismatique trés dense et une
portion interne formée par du cartilage calcifié globulaire!!. La présence de telles tesséres

assure le soutien de I’endosquelette des chondrichthyens qui est sans cesse soumis a des



forces importantes lors de la locomotion, de par leur type de nage rapide et le maniement de
larges proies™*®. Les tesséres permettent ainsi de compenser au manque de rigidité que
pourrait présenter un squelette cartilagineux régulier tout en conservant les propriétés
importantes pour le mode de vie des requins, soit une masse réduite, leur permettant une
meilleure flottabilité, et une flexibilité accrue®. Le squelette cartilagineux des requins
présente un troisiéme type de cartilage calcifié*”. Alors que les minéralisations prismatique
et globulaire sont toutes deux présentes dans les tesseéres, la minéralisation aréolaire se
retrouve dans les centra de la colonne vertébrale’”*’. Ce type de minéralisation se fait sans
la formation de tesseres et est caractéristique aux corps vertébraux. Le squelette des requins
est majoritairement constitu¢ de cartilage qui se fortifie au cours de I’ontogénie par la

formation de tesséres ou de minéralisation aréolaire.

La minéralisation d’un tissu dépend de plusieurs facteurs en relation avec les
conditions du milieu, dont la température, la flottabilité et les stress mécaniques, comme la

vélocité du courant®®

. Dans ce sens, chez les ostéichthyens, la vélocit¢ de 1’eau a une
influence sur la locomotion, pouvant venir affecter I’ossification du squelette. Par exemple,
au niveau des ¢léments endosquelettiques de 1’omble chevalier (Salvelinus alpinus),
certains éléments vont s’ossifier plus tot au cours du développement lorsque I’individu est
soumis a une vélocité de courant plus élevée’!. Bien que I’ossification endochondrale et la
minéralisation soient deux processus biologiques différents, le squelette de requin pourrait
commencer lui aussi a se minéraliser en fonction des contraintes de stress mécaniques
importantes. Lorsque le squelette effectue ses premiers mouvements de nage dans 1’eau, ce
stress dii a la locomotion et au courant (et résistance) de I’eau pourrait influencer la
minéralisation des différentes structures. Un mode de nage plus actif requiert en effet plus
de rigidité au niveau du squelette. Considérant que 1’aiguillat noir est une espéce de requin
vivipare lécithotrophe®, il pourrait étre intéressant de lier la minéralisation du squelette de
I’aiguillat noir a la perte du sac vitellin. Les espéces lécithotrophes, comme 1’aiguillat noir,
ont une masse vitelline dans laquelle les embryons peuvent puiser de 1’énergie tout au long
de leur développement sans autre contribution alimentaire venant de la mére>~*. Ainsi,

lorsque leur sac vitellin est complétement résorbé, les jeunes requins sont forcés a se



déplacer dans la colonne d’eau dans le but de trouver leur nourriture. Ces premiers
mouvements ainsi que la présence d’un courant d’eau pourraient possiblement étre liés au
début de la minéralisation du squelette cartilagineux du requin, qui subit de nouveaux stress

mécaniques une fois sorti de la femelle.

La colonne vertébrale est un caractére clé des vertébrés. Les requins sont parmi les
plus anciens vertébrés toujours vivants a présenter une colonne vertébrale, et donnent un
apercu de 1’état plésiomorphe de ce caractére®. La colonne vertébrale se compose de
vertébres qui peuvent étre considérées comme étant des unités anatomiques répétées. Ces
vertebres sont formées d’une partie centrale, le centrum. Dorsalement, le centrum supporte
un arc neural alors que le basiventral est présent ventralement chez les vertébres se situant
antérieurement a la ceinture pelvienne*®%, La partie ventrale des vertébres se situant
postérieurement a la ceinture pelvienne se compose d’un arc hémal®®®. Certaines des
vertébres présentent les mémes caractéristiques de forme et peuvent étre regroupées pour
former des groupes, ou régions. Chez les tétrapodes, la régionalisation du squelette axial
correspond a la division des verteébres en cinq régions distinctes, soit cervicale, thoracique,
lombaire, sacrée et caudale®’. Ces régions sont reconnues en se basant sur la forme des
différentes composantes des corps vertébraux et a la présence ou non de certaines structures
anatomiques (e.g., foramens, processus). La régionalisation de la colonne vertébrale a
longtemps été considérée comme étant un caractere propre aux tétrapodes, leur permettant

de s’adapter a la vie terrestre®”,

Des différences au niveau de la régionalisation
suggéreraient plutét une adaptation spécifique a la locomotion en milieu terrestre ou
aquatique’®. Or, une forme de régionalisation a été observée chez le dipneuste
Neoceratodus forsteri>® ainsi que chez certains actinoptérygiens, dont le poisson zébre®. La
colonne vertébrale du dipneuste est composée d’une région cervicale, d’une région
thoracique et d’une région caudale®®. Une région occipitale peut méme étre reconnue au
niveau des somites tot dans le développement du dipneuste®®. La colonne vertébrale du
poisson zebre serait composée de quatre régions distinctes représentées par 1’appareil de

Weber (soit les cinq premieres vertebres), les vertebres précaudales, les vertébres caudales

et les vertébres de la nageoire caudale®'. De plus, une régionalisation semblable a celle des



tétrapodes a été observée chez Tarrasius, un actinoptérygien fossile du Carbonifére, qui
présenterait cinq régions distinctes le long de la colonne vertébrale®’. Considérant la
régionalisation observée chez les ostéichthyens, il est possible que celle-ci soit aussi

présente des 1’apparition des chondrichthyens.

La modularité est le concept selon lequel les organismes seraient composés de
parties, ou systémes, quasi-indépendantes les unes des autres, intégrées entre elles, mais
ayant la capacit¢ de se développer et de fonctionner, a un certain degré, de facon
indépendante®. Différents modules, pouvant correspondre aux différents systémes
composant un organisme, se développant et fonctionnant comme des unités autonomes
durant le cycle de vie, agiraient comme bloc de construction durant I’évolution®. Ainsi,
I’hypothése de la modularité pourrait étre le moteur ayant permis les modifications
évolutives de la colonne vertébrale®?, les régions pouvant étre considérées comme des
modules capables d’évoluer. La colonne serait divisée en modules, définis comme étant des
unités anatomiques discrétes pouvant changer sans affecter les autres structures®’. La
modularité¢ pourrait ainsi €tre le mécanisme évolutif a la base de la régionalisation,
expliquant sa disparification et son évolution. La colonne vertébrale serait constituée de
plusieurs modules, cinq chez les tétrapodes, pour lesquels les vertébres d’une méme région
se ressembleraient plus entre elles que par rapport a celles d’une autre région. Aussi, les
vertebres formant un méme module devraient se développer de fagcon similaire. De plus,
chacune des vertébres peut étre considérée comme un module morphologique®,

puisqu’elles correspondent a des éléments sériés ou itératifs.

Les domaines d’expression des geénes HOX supportent la régionalisation de la
colonne vertébrale le long de I’axe antéro-postérieur®®. En fait, ces génes seraient
impliqués dans le contrdle du patron axial®”-%8 et conféreraient une identité régionale le long
de I’axe antéro-postérieur des embryons en développement®. Or, Oulion et al.®> ont
identifié 34 groupes de geénes Hox chez une espéce de requin (Scyliorhinus canicula). Ces
auteurs ont aussi souligné la présence d’une limite antérieure de transcription du géne

Hoxd1l ou la ceinture pelvienne se développe et correspondant a la transition entre des



vertebres monospondyles et diplospondyles (les vertebres sont moins longues de moitié),
laissant présager la présence de deux modules, module vertébres abdominales et module
vertébres caudales®’. Par contre, il n’existe aucune étude développementale ou anatomique

portant sur la régionalisation de la colonne vertébrale d’une espéce de requins.

Contrairement aux ostéichthyens, il existe ainsi trés peu d’étude portant sur la
description compléte des patrons de formation de la minéralisation des structures
anatomiques de la colonne vertébrale et des nageoires paires chez un chondrichthyen.
Conséquemment, peu de renseignement sont disponibles par rapport a la régionalisation de
la colonne vertébrale des chondrichthyens. Dans ce sens, notre étude a pour premier
objectif de décrire le développement de la colonne vertébrale en termes de formation des
¢léments cartilagineux et minéralisés d’une espéce de requin, Daiguillat noir
(Centroscyllium fabricii) provenant du golfe du Saint-Laurent. A partir de ces informations,
la régionalisation de la colonne vertébrale sera inférée. Notre second objectif consiste a
décrire le développement des nageoires paires (pectorales et pelviennes) chez cette méme
espece. La description de la progression de la minéralisation tessérale et aréolaire a déja été
faite chez certaines espéces de chondrichthyens®, mais jamais de fagon exhaustive. II sera
possible de comparer la progression de la minéralisation (tesserale ou aréolaire) avec la

progression de 1’ossification chez des taxons plus dérivés, comme les ostéichthyens.



Matériel et méthode
Spécimens a 1’¢tude

Le développement du squelette axial et des nageoires paires de I’aiguillat noir
(Centroscyllium fabricii) est décrit a partir de spécimens échantillonnés par des biologistes
de I’institut Maurice Lamontagne, Péches et Océans Canada. Des relevés au chalut sont
effectués annuellement a bord du navire hauturier NGCC Teleost dans le Golfe du Saint-
Laurent. Au total, 112 aiguillats noirs ont été utilisés provenant des péches effectuées entre
2007 et 2014. Lors des relevés au chalut, plusieurs femelles gravides ont été capturées et
certains embryons ont été avortés prématurément lors de la capture. Ainsi, 70 embryons
(entre 4 et 14 cm), 40 juvéniles (entre 14 et 28,2 cm) et deux adultes (50 cm et 60 cm) ont
¢été étudiés. En ce qui concerne les deux adultes, seulement les nageoires pectorales et
pelviennes ont été analysées. Pour les embryons de moins de 14 cm, les sacs vitellins ont
été séparés des embryons et fixés séparément dans une solution de paraformaldehyde 4%.
Les juvéniles sont les individus chez qui le sac vitellin est complétement résorbé. Le sexe
de chaque spécimen a été¢ déterminé et la longueur totale (LT, = 1mm) des individus a été
mesurée. La LT a été utilisée, sans prendre en considération les cératotriches caudaux
puisqu’ils sont endommagés chez certains individus. La LT est utilisée comme proxy de

I’age biologique puisque 1’age réel des individus sauvages est inconnu.
Préparation des spécimens

Les spécimens mesurant entre 4 et 28,2 cm ont été décongelés et éviscérés pour
ensuite étre fixés dans une solution de paraformaldehyde 4% [Neutral buffered

formaldehyde (NBF)]. Le temps de fixation est d’environ 6 heures dans le NBF pour les



spécimens <8 cm, 24 heures pour les spécimens entre 8 et 20 cm et 48 heures pour les
individus >20 cm. Par la suite, ils ont été conservés dans une solution contenant 50%
d’éthanol et 50% d’eau distillée. Tous les spécimens ont subi une double coloration du
squelette, avec une solution sans acide de bleu alcian permettant de mettre en valeur le
cartilage et une solution d’alizarine rouge colorant les structures minéralisées, cette
méthode étant basée sur le protocole de Walker et Kimmel (2006). Ce protocole a été
favoris¢ par rapport a celui de Dingerkus et Uhler (1977) puisqu’il ne comporte pas de
phase acide et permet ainsi d’éviter les altérations pouvant avoir été causés par 1’acide,

comme une déminéralisation.

Les séquences de chondrification et de minéralisation des différents éléments axiaux
et appendiculaires de C. fabricii sont évaluées a 1’aide d’une série ontogénétique constituée
d’individus ordonnée selon la taille (LT). Pour ce qui est de la colonne vertébrale, sept
¢léments peuvent composer une vertebre : le centra, le basidorsal, le basiventral,
I’interdorsal, I’interventral, le basiventral, I’arc hémal ainsi que les cotes®. Considérant que
la colonne vertébrale de C. fabricii se compose en moyenne de 92 vertébres, 644 éléments
ont ét¢ codés pour trois événements de développement distincts: 0, absent; 1, phase
cartilagineuse ; 2, phase minéralisée (tessérale ou aréolaire). La forme de ces éléments a
aussi €té prise en considération. Pour ce qui est des nageoires pectorales et de la ceinture
pectorale, la présence de 47 ¢éléments a été codée : les radiaux proximaux, médians, distaux
et postaxiaux, le proptérygium, le mésoptérygium, le métaptérygium, I’axe métaptérygial,
le cartilage terminal, la barre coracoide, la scapula, le processus scapulaire et le cartilage du
sternum®®. Les nageoires pelvienne et la ceinture pelvienne ont été codées pour 37
¢léments : les radiaux proximaux et distaux, le basiptérygium, le proptérygium, la barre
pubique, les processus ischial, illiaque, latéral et médian®S. De plus, pour les males, les
¢léments suivants ont aussi été considérés puisqu’ils font partie du ptérygopode, soit les
segments intermédiaires, le cartilage beta, le cartilage T3 (I’épine), les margines ventrales
et dorsales ainsi que les terminaisons ventrales et dorsales®®; un total de 44 éléments pour

les males. Dans le cas des nageoires paires, seulement le coté droit a été considéré lors de la
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prise de données. La nageoire gauche a ét¢ utilisée dans le cas ou la nageoire droite était

trop endommagée ou manquante. La terminologie est tirée de Compagno (1999).

Chaque individu a été observé sous un binoculaire Leica MZ16A afin de coder les
données anatomiques. Les photographies numériques ont été prises a 1’aide d’une caméra
digitale AmScope MU1000 utilisant le logiciel Toupview (Version 3.7, AmScope, 2013)
montée sur un microscope binoculaire Leica MZ16A. Pour les plus gros éléments, les
photographies ont été prises a I’aide d’une caméra Nikon D300. Les contrastes des photos
numériques ont été améliorés a I’aide du logiciel Adobe Photoshop CC (version 14.0,
Adobe System Incorporated, 2013). Les dessins de la colonne vertébrale ainsi que des
nageoires pectorales et pelviennes ont été réalisés a 1’aide d’une chambre claire (ou camera
lucida) montée sur un stéréomicroscope Leica MS9.5. Les dessins ont été vectorisés a

I’aide du logiciel Adobe Illustrator CC (version 17.0.0, Adobe System Incorporated, 2013).

Analyses statistiques

Dans le but d’obtenir la séquence développementale de chacun des éléments
composant le squelette axial et appendiculaire pair de 1’aiguillat noir, des régressions
logistiques entre la LT et la phase de développement (chondrification et minéralisation) de
chaque structure ont été effectuées. Ces régressions logistiques sont basées sur les données
binaires de présence ou d’absence des différentes structures permettant de déterminer la LT
pour laquelle 50% des individus présentent la structure a une certaine phase de
développement (LTso). Cette méthode du LTso a été utilisée par Fischer-Rousseau et al.
(2009) et Griinbaum et al. (2012) chez des séries de croissance de poissons osseux. Les
conditions d’application de ces analyses ont été vérifiées et validées. A ’aide d’un test du
v?, la significativité des régressions logistiques a été testée pour chacun des éléments
squelettiques afin de vérifier si ces modeles de régressions logistiques étaient meilleurs que
celui du modele nul (i.e., un modele sans variable indépendante). Le seuil de significativité

utilisé correspond a p < 0,05 et seuls les éléments endosquelettiques respectant ce seuil de
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significativité ont été pris en considération. Certaines structures cartilagineuses étaient déja
présentes chez les plus petits individus de ’échantillonnage. Pour celles-ci, la LT sera
utilisée plutdt que la LTso, correspondant ainsi a la taille des plus petits spécimens, soit 4,0

cm.

Afin d’évaluer la régionalisation de la colonne vertébrale, une analyse de
groupement a été réalisée a partir de huit caractéristiques anatomiques (Tableau 1) des
composantes des vertebres pour les 92 vertebres d’un spécimen de 22,8 cm. Ce spécimen a
été choisi di a I’excellente coloration de son squelette rendant plus facile la prise de
données. De plus, la régionalisation est plus évidente sur les individus plus longs, les
différentes structures vertébrales étant plus développées que chez les individus plus petits.
Cette analyse permet de déterminer la similarité entre les différentes vertébres en fonction
des huit variables descriptives utilisées (Tableau 1). Des groupes seront interprétés en tant
que régions vertébrales. La matrice de distance a été calculée en se basant sur le coefficient
de Dice dans le but de mettre en évidence les doubles présences des caractéres afin de
former des groupes de vertebres qui se ressemblent. Un lien basé sur le centroide a été
utilisé, permettant d’affecter chaque vertebre au groupe dont le centre présente les
caracteéres décrivant le mieux chacune de ces vertebres. Les analyses statistiques ont été
effectuées a 1’aide du logiciel R (version 3.1.0, The R Foundation for Statistical
Computing, 2013, Vienna, Austria) et le package arules (version 1.1-6, Hahsler, 2014) a été

utilisé pour les analyses de groupement.
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Tableau 1. Caractéres utilisés pour I’analyse de groupement

Caracteres

Description

Insertion des cotes

Centrum

Forme arc hémal

Forme basiventral

Foramen sur arc hémal
Interventral
Tesséres sur arc neural

Tesséres sur arc hémal

Sans cote (0);
Cote s’insere entre les vertebres (1);
Cote s’insere sur la vertebre (2)

Monospondyle (0); diplospondyle (1)

Sans arc hémal (0);
Arc hémal droit et court (1);
Arc hémal arrondi et long (2)

Sans basiventral (0);
Basiventral avec processus transverses (1);
Basiventral sans processus transverses (2)

Absent (0); présent (1)
Absent (0); présent (1)
Absent (0); présent (1)
Absent (0); présent (1)
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Résultats

Le développement de (1) la colonne vertébrale, (2) la ceinture et les nageoires
pectorales et (3) la ceinture et les nageoires pelviennes est décrit en termes de
chondrification et de minéralisation. Un spécimen de C. fabricii mesurant 14,4 cm a été
utilisé afin d’illustrer un squelette axial typique et les différentes régions qui composent la

colonne vertébrale de C. fabricii (Fig. 1).

La colonne vertébrale

Description morphologique et régionalisation

La colonne vertébrale de C. fabricii, formée d’en moyenne 92 vertébres (n = 110),
est divisée en cinq régions distinctes décrites ci-dessous, soit cervicale, thoracique,
lombaire, précaudale et caudale, en se basant sur la forme des différentes vertebres (Fig. 1
et 2). Considérant que les vertebres ne sont pas complétement formées et minéralisées chez
les plus petits spécimens, la régionalisation de la colonne vertébrale est plus évidente chez
les individus plus agés. Le nombre de vertebres composant ces régions varie 1égeérement
entre les individus. La morphologie des vertébres est caractéristique a chacune des régions.
L’analyse de groupement s’est faite en se basant sur les huit caractéres anatomiques de
chaque vertebre (Tableau 1), que ce soit au niveau de la forme ou de I’absence ou de la
présence de certaines structures. La colonne vertébrale se compose majoritairement de
cartilage, bien que certains ¢léments, dont les centra, les basidorsaux et les arcs hémaux, se
minéralisent lors du développement. La morphologie de la vertébre dépend tout d’abord de

sa position le long de la colonne. Les vertébres sont monospondyles et sont associées a des
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cotes si ces vertebres se situent antérieurement a la ceinture pelvienne. Les verteébres sont
diplospondyles et se composent d’un arc hémal lorsqu’elles se situent postérieurement a la
ceinture pelvienne. Chaque vertébre comprend une partie centrale correspondant a un
centrum en forme de double cone qui se calcifie avec de la minéralisation aréolaire
généralement avant les autres éléments composant la vertebre. Dorsalement, un arc neural
est composé d’un basidorsal et d’un interdorsal, qui sont deux éléments triangulaires,
inversés 1’un par rapport a I’autre pour former un arc. Ventralement, un basiventral est a la
base de la vertébre, associ¢ ou non avec une paire de cotes. La portion ventrale de la
vertebre peut aussi incorporer un arc hémal et présenter un interventral (Fig. 1). Marquant
la transition entre chacune des régions, il est possible d’observer des vertébres de transition

(Fig. 6) qui peuvent présenter les caractéristiques des deux régions voisines.

La région cervicale contient entre 6 et 10 vertebres monospondyles [Figs. 1 (V1 a
V7)et2 (V1 aV9)]. Elle débute par un hémicentrum connectant la colonne vertébrale avec
la partie postérieure du neurocrane. La premiere vertebre comporte uniquement un centrum.
Outre la premicre vertebre, les autres vertébres cervicales présentent un arc neural arrondi
et un basiventral de forme ronde sans processus transverse (Fig. 3a). Tous les arcs neuraux
présentent un basidorsal et un interdorsal, chacun perforé d’un foramen. Les centra sont
tous de la méme épaisseur. Les cotes s’inserent entre deux vertebres contigués, plus
précisément entre deux basiventraux, plutét que sur la vertebre elle-méme (Fig. 5). Les
cotes cervicales sont plus longues et légeérement courbées, comparativement aux cotes

thoraciques.

La région thoracique incorpore entre 28 et 36 vertebres monospondyles [Figs. 1
(V8 aV45) et 2 (V10 a V40)]. Elle débute au niveau des derniers arcs branchiaux et s’étend
jusqu’au niveau des nageoires pelviennes (Fig. 1). Les vertebres thoraciques se composent
d’un centrum, d’un arc neural arrondi, incluant un basidorsal et un interdorsal tous deux
perforés d’un foramen, et d’un basiventral qui présente des processus transverses de chaque
coté (Fig. 3b). Ainsi, contrairement aux vertebres cervicales, les vertébres thoraciques ont

des cotes ayant un point d’insertion directement sur la vertébre et viennent donc s’articuler
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au niveau des processus transverses du basiventral, au niveau de la partie antérieure (Fig.
5). La partie proximale des cotes thoraciques est plus développée. Entre les vertebres 32 et
40, les cotes et les processus transverses diminuent graduellement en longueur pour étre
absents compleétement au niveau de la vertébre 41. Tous les éléments vertébraux de cette
région ont la méme forme, mais leur taille tend a diminuer graduellement & partir de la

vertebre 32.

La région lombaire comprend entre 4 et 8 vertebres monospondyles [Figs. 1 (V46
a V50) et 2 (V41 a V46)]. Elle se situe au niveau des nageoires pelviennes et correspond a
la région la plus postérieure présentant des vertébres monospondyles (Fig. 6). La forme
caractéristique des vertébres lombaires (Fig. 3¢c) comprend un arc neural présentant un
aspect plus triangulaire, dont les basidorsaux et les interdorsaux sont tous deux perforés
d’un foramen. Le basiventral, en forme de demi-arc, ne comporte pas de processus
transverse et pointe légérement ventralement, contrairement a la région cervicale ou le
basiventral était parfaitement arrondi. Cette région est marquée par I’absence de cotes, mais

est caractérisée par la présence de minuscules interventraux.

La région précaudale se compose d’entre 16 et 21 vertebres [Figs. 1 (V51 a V69)
et 2 (V47 a V64)]. Cette région présente des vertebres diplospondyles, qui se caractérisent
par un centrum moins large et moins haut que celui des trois régions antérieures. Cette
région correspond au début des vertebres diplospondyles. Il est possible d’y observer, au
niveau des vertebres 51 et 52, deux verteébres qui semblent presque fusionnées 1’une a
I’autre (Figs. 1 et 6). Celles-ci partagent le méme basidorsal, leurs centra sont a moitié
fusionnés, mais chacune posséde son propre arc hémal. Cette vertébre marque la transition
entre les vertebres de type monospondyle et diplospondyle. La région précaudale débute
preés de la deuxiéme nageoire dorsale et se termine a I’origine de la nageoire caudale. Ces
vertébres sont formées d’un arc neural arrondi, plus petit que ceux des régions antérieures
(Fig. 3d). Pour la majorit¢ des spécimens, certains basidorsaux et interdorsaux ne
présentent pas de foramen. En fait, I’absence de foramen sur les interdorsaux et les

basidorsaux peut se noter au niveau des dernicres vertebres de cette région, au contraire des
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régions cervicales, thoraciques et lombaires ou tous les basidorsaux et les interdorsaux sont
perforés. Certains interdorsaux sont subdivisés, au niveau des cinq dernieres vertebres de
cette région, et ne forment plus une plaque compléte. En fait ceux-ci deviennent
graduellement plus petits, pour tendre a disparaitre dans la région caudale. La région
précaudale est caractérisée par 1’absence de cotes et de basiventraux. Ventralement au
centrum, un arc hémal linéaire et court est associ¢ a chacune des vertébres précaudales (Fig.
3d). Finalement, seulement chez les individus de plus grande taille, soit & partir de 17 cm
LT, il est possible d’observer la présence d’interventraux associés a chacune des vertebres.

Ceux-ci apparaissent graduellement a partir de la vertébre 64 de fagon postéro-antérieure

(Fig. 20).

La colonne vertébrale se termine par la région caudale comportant entre 27 et 31
vertebres diplospondyles [Figs. 1 (V70 a V97) et 2 (V68 a V93)]. Cette région présente des
vertébres avec un petit arc neural, correspondant a la moitié de la taille des régions
antérieures (Fig. 3e). A partir de la vertébre 72, I’arc neural normalement composé d’un
basidorsal et d’un interdorsal est graduellement remplacé par un arc composé seulement du
basidorsal non perforé. L’arc hémal est plus long que dans la région précaudale et plus

arrondi, en plus d’étre perforé d’un foramen (Fig. 3e).
Développement squelettique

La reconnaissance des différentes régions qui composent la colonne vertébrale de
I’aiguillat noir se base aussi sur les directions de développement (chondrification et
minéralisation) des différentes structures vertébrales. Certaines de ces structures, soit les
centra, les dix premiéres coOtes antérieures, la majorité des basidorsaux, les 10 premiers
interdorsaux antérieurs et la majorité des arcs hémaux, sont déja chondrifiés chez les plus
petits individus de 4 cm LT (Fig. 4). La majorité des structures vertébrales se chondrifient
dans une direction antéro-postérieure, sauf en ce qui concerne les interventraux, qui
présentent deux centres de développement (Fig. 4), soit un premier au niveau de la dernicre
vertebre de la région précaudale et un deuxiéme au niveau de la derniére vertebre de la

région lombaire (Fig. 20). Des interventraux se développent a partir de la vertébre 46 chez



17

les individus de 14,6 cm LTso jusqu’a la vertebre 36 chez les individus plus gros de 21,3 cm
LTso. On observe aussi des interventraux qui se développent au niveau des vertébres 63 a
47 entre 17,8 et 20,3 cm LTso, en suivant une direction postéro-antérieure (Fig. 20). La
chondrification des cotes (entre 4,0 cm LT et 18,2 cm LTso) se fait suivant une direction
antéro-postérieure pour les vertebres 1 a 40 (Figs. 4 et 20). Il en est de méme pour les
basidorsaux (entre 4,0 cm LT et 5,8 cm LTso0) qui se développent antéro-postérieurement.
Le développement des interdorsaux (entre 4,0 cm LT et 12,5 cm LTso0) se fait suivant une
direction antéro-postérieure des vertebres 1 a 71. La plupart des arcs hémaux sont déja
chondrifiés chez les individus de 4,0 cm LT, alors que la chondrification des arcs hémaux

85 a 93 s’effectue de fagon antéro-postérieure entre 4,1 cm et 4,8 cm LTso.

Aucune minéralisation n’est observée chez les individus plus petits que 12 cm LT.
La minéralisation aréolaire peut d’abord étre observée au niveau du centra 1 a 12,1 cm LTso
(Fig. 4). Celle-ci s’effectue suivant une direction antéro-postérieure jusqu’au centra 97
(13,5 cm LTso) (Figs. 4 et 20). La minéralisation de chaque centrum s’effectue a partir du
centre de la vertebre pour s’élargir de chaque c6té, sous forme d’anneaux (Fig. 7). La
minéralisation des basidorsaux se fait a partir de deux centres d’origine suivant une
direction antéro-postérieure. Il est possible d’observer la minéralisation des sept premiers
basidorsaux chez les individus de 20,0 cm LTso qui se poursuit jusqu’au niveau de la
vertebre 40 a 28,8 cm LTso (Figs. 4 et 20). La minéralisation des derniers basidorsaux 41 a
63 se fait plus tardivement, entre 27,4 cm et 28,8 cm LTso (Fig. 4). La minéralisation
apparait aussi au niveau des arcs hémaux des vertébres 71 a 75 chez les individus de 12,7
cm LTso (Figs. 4 et 20) et suit une double direction de progression. Entre les vertebres 65 a
70, la minéralisation s’effectue en suivant une direction postéro-antérieure (entre 13,1 cm et
26,0 cm LTso) alors que pour les vertebres 76 a 87, la minéralisation suit une direction

antéro-postérieure (entre 13,1 cm et 18,9 cm LTso) (Figs. 4 et 20).
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La ceinture et les nageoires pectorales

Description morphologique

Les nageoires pectorales de C. fabricii se situent postérieurement au niveau des
derniers arcs branchiaux. Elles s’articulent sur une ceinture pectorale qui n’est pas attachée
a la colonne vertébrale. Cette ceinture en forme de U, se compose ventralement d’une barre
coracoide et latéralement de la scapula qui est complétée distallement par le processus

scapulaire.

Les nageoires pectorales adultes de C. fabricii sont de type tribasique (Fig. 9)
incluant un proptérygium, un mésoptérygium et un métaptérygium. Des radiaux proximaux
s’articulent sur le proptérygium et le métaptérygium. Ces radiaux proximaux sont associés
latéralement aux radiaux médians sur lesquels s’articulent les radiaux distaux. Le
mésoptérygium présente une plaque basale non-différentiée des quatre a cinq radiaux
proximaux qui s’y rattachent. Sur cette plaque s’articulent entre quatre et six radiaux
médians qui sont associés a des radiaux distaux. Chez les plus grands individus (a partir de
7,5 cm LTs0), on observe des radiaux post-axiaux et des structures cartilagineuses présentes
au niveau des radiaux distaux de la partie antérieure de la nageoire pectorale, au niveau du
proptérygium, soit les cartilages terminaux. Les ¢éléments de la nageoire pectorale sont
majoritairement cartilagineux pour les stades observés (Fig. 9), bien que la minéralisation

débute au niveau du mésoptérygium et du métaptérygium.

Le proptérygium est I’élément basal se situant dans la partie antérieure de la
nageoire pectorale. Il est constitu¢ d’une seule plaque (Fig. 10a) sur laquelle s’articule un
radial proximal (Fig. 10b). Ce radial proximal se fusionne au cours de I’ontogénie a la
plaque formant le proptérygium. Cette nouvelle plaque formée se subdivise par la suite en
plusieurs petits ¢léments (Fig. 9b-c). Cette division du proptérygium varie d’un individu a
I’autre. Tous ces petits ¢léments cartilagineux vont par contre se refusionner chez les plus
grands individus pour former un proptérygium complet (27 cm) (Fig. 9d). Un radial médian

est présent a I’extrémité proximale du proptérygium. Les petits cartilages se localisent
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distallement aux radiaux distaux se situant au niveau de la partie antérieure des nageoires

pectorales (Fig. 10b-c).

Le mésoptérygium se situe entre le métaptérygium et le proptérygium. Chez les
individus de < 5 cm, le mésoptérygium est formé d’un élément sub-triangulaire non-
différentié¢ des quatre a six longs radiaux proximaux (Figs. 9a et 10a-b). Ces radiaux vont
graduellement se fusionner sur toute leur longueur, débutant antérieurement et progressant
postérieurement (Fig. 10). Chez les individus de plus de 5 cm, le complexe du
mésoptérygium, qui correspond alors au mésoptérygium et aux radiaux proximaux qui y
sont associés, s’articule avec les quatre a six radiaux médians et distaux associés
originellement aux radiaux proximaux équivalents. Chez les individus plus longs (plus de
15 cm), il est possible d’observer des fusions sur toute la longueur des deux radiaux

médians antérieurs et des deux radiaux distaux antérieurs (Fig. 9c-d).

Le métaptérygium est formé d’un seul élément cartilagineux (Fig. 10a) qui se
subdivise en trois éléments au cours du développement formant ainsi 1’axe métaptérygial
(Figs. 9 et 10b-c). L’¢lément distal, le plus petit, se sépare en premier suivi d’un élément
intermédiaire allongé. Ainsi, chez 1’adulte, il est possible d’observer le métaptérygium 1,
qui se situe antérieurement, auquel s’articulent 4 a 6 radiaux proximaux. Ces radiaux
proximaux peuvent occasionnellement étre fusionnés proximalement. La partie médiane de
I’axe métaptérygial correspond au métaptérygium 2. Entre 3 et 4 radiaux proximaux sont
associés au métaptérygium 2. La partie la plus distale formant 1’axe métaptérygial
correspond au métaptérygium 3. Celui-ci est associé avec trois radiaux post-axiaux, qui se

développent plus tardivement (7,5 LTso) (Fig. 10d).
Développement squelettique

Le proptérygium, le mésoptérygium et le métaptérygium sont déja chondrifiés chez
les individus de 4,0 cm LT (Fig. 8). Le métaptérygium se subdivise en trois parties au cours
du développement. La division de la partie la plus distale s’effectue en premier (4,3 cm

LT), pour se diviser une seconde fois au niveau du radial 4 chez les individus de 5,0 cm LT
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(Fig. 9). Les radiaux proximaux 4 a 9 sont présents chez les individus de 4,0 cm LT alors
que les radiaux proximaux 1 a 3 se développent a 4,1 cm LTso, laissant ainsi présager une
direction antéro-postérieure en ce qui concerne la chondrification des radiaux proximaux
(Fig. 8). Le développement des radiaux médians s’effectue en sens contraire, soit des
radiaux 4 et 5 déja présents a 4,0 cm LT vers le radial 11 (4,3 cm LTso) (Figs. 8 et 18a). La
chondrification des radiaux distaux est bidirectionnelle a partir d’un centre, soit les radiaux
6 a 9 a partir de 5,2 cm LTso. Un premier sens de développement s’effectue de fagon
antéro-postérieure entre les radiaux 3 et 5 (entre 5,4 cm et 8,5 cm LTso), alors que le second
suit une direction postéro-antérieure a partir du radial 10 vers le radial 13 (entre 5,4 cm et
5,9 cm LTso). Le cartilage terminal se forme a 1’extrémité du proptérygium (9,5 cm LTso)
alors que des radiaux post-axiaux se développent au niveau de la partie médiane et distale

du métaptérygium (7,5 cm LTso) (Fig. 8).

Les éléments qui composent la ceinture pectorale (la barre coracoide, la scapula et
le processus scapulaire) sont déja présents chez les plus petits individus de 4,0 cm LS (Fig.
8). Le cartilage du sternum se chondrifie un peu plus tardivement (2 6,9 cm LTso)

permettant aux deux cotés de la barre coracoide de se fusionner.

Les premiers ¢léments de la nageoire pectorale a se développer sont les éléments
basaux, les radiaux proximaux et les radiaux médians. Les radiaux distaux apparaissent
subséquemment (Fig. 9a-b), alors que les radiaux post-axiaux et le cartilage terminal se
développent un peu plus tardivement (Fig. 10c-d). Les éléments de la nageoire pectorale se
développent donc de fagcon proximo-distale. Le métaptérygium se subdivise en un axe
métaptérygial de maniére postéro-antérieure. Les rayons distaux suivent deux directions de
formation a partir du centre de la nageoire, soit antéro-postérieure pour les radiaux situés
postérieurement, et postéro-antérieure pour les radiaux situés antérieurement. Finalement,
le cartilage terminal et les radiaux post-axiaux se développent aux extrémités de la nageoire

vers le centre de celle-ci. (Fig. 18a).

Tres peu de minéralisation tessérale est observée au niveau des nageoires pectorales,

celle-ci étant visible chez les individus présentant une taille supérieure a 13,3 cm LTso. La
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barre coracoide et la scapula (13,3 cm LTso) débutent leur minéralisation avant les éléments
des nageoires (Fig. 8). La minéralisation de ces éléments débute sur les faces internes et
progresse du centre vers les extrémités de la ceinture. Le métaptérygium a 25,4 cm LTso et
le mésoptérygium a 30,2 cm LTso (fig. 8) se minéralisent subséquemment. La
minéralisation apparait sur le métaptérygium pour progresser de fagon antéro-postérieure
vers 'extrémité de 1’axe métaptérygiale (Fig. 9c-d, Fig. 18a) et se forme ensuite sur le
mésoptérygium. Le proptérygium et les radiaux restent cartilagineux, aucune minéralisation

n’y a été observée.
La ceinture et les nageoires pelviennes

Description morphologique

Les nageoires pelviennes de C. fabricii se situent environ au trois quarts de la
longueur du corps. Elles sont soutenues par la ceinture pelvienne qui n’est pas rattachée a la
colonne vertébrale. La ceinture pelvienne se compose d’une barre pubique perforée de un a
trois foramens de chaque coté, sous le processus latéral. Un processus médian, soit au-
dessus de la barre pubique ou en-dessous est présent a partir de 14,8 cm LTso (Fig. 14a-b).
Ces nageoires pelviennes présentent une morphologie différente chez les males et chez les
femelles. Les premiers radiaux des nageoires pelviennes des males sont modifiées en
ptérygopodes, permettant la fertilisation interne alors que le reste de la nageoire est

similaire chez les males et les femelles.

Chez les males comme chez les femelles, les nageoires pelviennes sont formées a
partir de deux éléments basaux : le proptérygium et le basiptérygium. Le proptérygium est
I’¢élément le plus antérieur et est constitué d’une petite plaque triangulaire fusionnée a un et
parfois deux radiaux proximaux (Fig. 13a-b). Le proptérygium est associ¢ a un ou deux
radiaux distaux chez les spécimens plus grands (5,9 cm LTso). Tout comme pour la
nageoire pectorale, les cartilages terminaux se développent marginalement au

proptérygium, leur nombre varie entre deux et cing.
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Le basiptérygium, de forme allongée, s’articule entre les processus illiaques et
ischiaux de la ceinture pelvienne (Fig. 13-14). La forme du basiptérygium ainsi que le
nombre de radiaux associés différent entre les males et les femelles. Chez les femelles, un
premier radial proximal s’articule sur le basiptérygium (Fig. 14a). Entre 13 et 14 radiaux
comprenant un élément proximal et un élément distal s’articulent avec le basiptérygium des

femelles (Fig. 15c¢).

Chez les males, la partie distale du basiptérygium est modifiée en ptérygopode. La
partie proximale du ptérygopode est rattachée a la base du basiptérygium par deux a quatre
segments intermédiaires associés a la margine ventrale (Figs. 13b et 14b). Dorsalement aux
segments intermédiaires, on observe généralement deux petits €éléments cartilagineux de
forme variable précédant un plus long élément bifide qui longe parallelement les radiaux
proximaux. Il s’agit du cartilage d’attache qui lie la margine dorsale aux segments
intermédiaires (Fig. 15d). Cette margine se termine par deux extrémités pointues, soit les
terminaisons ventrales et dorsales. Chez les individus >50 cm LT, la margine ventrale se
termine par le cartilage T3 pointu (Fig. 17). Le cartilage béta se situe marginalement aux
segments intermédiaires (Figs. 15d et 17). Le basiptérygium chez les males présente
généralement moins de radiaux que chez les femelles di a la présence du ptérygopode. Les
deux premiers radiaux postérieurs comportent une partie proximale seulement, alors que les

neuf suivants sont formés d’un élément proximal et d’un élément distal (fig. 14b).
Développement squelettique

Outre les différences morphologiques, les nageoires pelviennes de C. fabricii se
développent différemment chez les femelles et les males. Chez les femelles, les deux
¢léments basaux de la nageoire pelvienne sont déja présents chez les plus petits individus
de 4 cm, soit le basiptérygium et le proptérygium (Fig. 11). La barre pubique, constituant la
majeure partie de la ceinture pelvienne, est elle aussi chondrifiée chez les individus
femelles de 4 cm (Fig. 11). Le processus illiaque et le processus latéral de la ceinture
pelvienne se chondrifient chez les individus ayant atteint une taille de 5,5 et 6,0 cm LTso

respectivement (Fig. 11). Le cartilage terminal commence a apparaitre chez les individus de
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6,1 cm LTso, au niveau de la partie antérieure du proptérygium (Figs. 11 et 15). Le
processus ischial se développe plus tardivement que le processus illiaque (9,77 cm LTso)
permettant ’articulation du basiptérygium a la barre pubique (Fig. 11). Finalement, le
processus médian se développe plus tardivement au niveau de la barre pubique, soit a partir

de 14,8 cm LTso (Fig. 11).

La majorité des radiaux proximaux sont déja présents chez les individus de 4 cm LT
(Fig. 11). Les derniers radiaux a se développer sont les trois plus postérieurs (1 a 3) (4,1 cm
et 4,2 cm LTso) et les trois radiaux situés dans la partie antérieure de la nageoire pelvienne
(11 a13) (4,2 cm, 4,3 cm et 4,5 cm LTso, respectivement) (Fig. 11). Les radiaux distaux se
chondrifient au niveau de la partie antérieure de la nageoire pelvienne (5,7 cm LTso) (Figs.
11 et 19). Les rayons distaux 3 et 4 sont les derniers a se chondrifier chez les femelles (7,7
cm et 8,6 cm LTso, respectivement) alors que les deux premiers radiaux proximaux ne

présentent aucun radiaux distaux (Fig. 11).

Peu de minéralisation est observée au niveau de la nageoire pelvienne des femelles.
Le seul élément a se minéraliser est le basiptérygium a 27,2 cm LTso (Fig. 11). Au niveau
de la ceinture pelvienne, la barre pubique se minéralise a 14,7 cm LTso (Fig. 11). Tous deux
se minéralisent de fagon proximo-distale. Aucune minéralisation n’est observée au niveau

des radiaux proximaux et distaux des individus femelles.

Tout comme chez les individus femelles, plusieurs éléments sont déja présents chez
les plus petits males de 4 cm LT. Le basiptérygium, le proptérygium et la barre pubique
sont déja chondrifiés chez les plus petits individus (Fig. 12). Le processus illiaque et le
cartilage terminal apparaissent simultanément a 5,8 cm LTso alors que le processus latéral
se forme a 5,3 cm (Fig. 12). Le processus ischial se chondrifie a 10 cm LTso alors que le

processus médian apparait plus tardivement, soit a 18,3 cm LTso (Fig. 12).

Les males de 4 cm présentent aussi des radiaux proximaux déja chondrifiés, sauf en
ce qui concerne les quatre radiaux situés dans la partie postérieure de la nageoire pelvienne,

qui se développent a 4,1 (3 et 4) et 4,2 cm (1 et 2) LTso (Fig. 12). Les radiaux distaux 6 a
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13 se forment a 5,9 cm LTso. Les radiaux distaux 3 et 4 se forment plus tardivement, soit a
7,5 et 6,7 cm LTso, alors qu’il n’y a généralement pas de radiaux distaux associés aux

radiaux proximaux 1 et 2 (Fig. 12).

La minéralisation des nageoires pelviennes est beaucoup plus importante chez les
individus males comparativement aux individus femelles. Tout comme chez les femelles, la
barre pubique est la premiere structure a se minéraliser, soit a 17,1 cm LTso (Fig. 12). Le
basiptérygium se minéralise a 20,8 cm LTso (Fig. 12). La différence majeure entre les males
et les femelles concerne la minéralisation des radiaux proximaux. Les radiaux proximaux 3
a 7 se minéralisent chez les individus males seulement, ayant atteint une taille de 26,5 cm
LTso (Fig. 12). Le dernier élément a se minéraliser est le radial proximal 2, alors que le
premier radial ne présente aucune minéralisation (Fig. 12). Aucun radial distal ne se

minéralise, autant chez les femelles que chez les males.

Le ptérygopode correspond a la modification de la partie distale postérieure du
basiptérygium des males. Les premicres structures a se chondrifier correspondent aux
margines dorsales et ventrales, qui font leur apparition dés 5,9 cm LTso (Fig. 16). Les
segments intermédiaires, qui correspondent a la segmentation du basiptérygium, se
chondrifient a 7 cm LTso (Fig. 16). Le cartilage béta et le cartilage d’attache apparaissent a
peu prés au méme moment, soit respectivement a 7,9 et 8,6 cm LTso (Fig. 16). Les
terminaisons ventrales et dorsales se chondrifient a 12,1 cm LTso alors que 1’épine (T3)
apparait chez des individus de plus grande taille, soit a 38,9 cm LTso (Fig. 16). Considérant
le faible échantillonnage de spécimens adultes (1 adulte de 50 cm), il n’a pas été possible
d’évaluer les LTso pour la minéralisation du ptérygopode. Par contre, tel qu’observé sur
I’individu male de 50 cm, cette structure devient complétement minéralisée chez les adultes

de plus grandes tailles (Fig. 16).
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Seuils critiques d’apparition des ¢léments

La chondrification du squelette axial de C. fabricii débute avec 1’apparition des
premiers ¢léments chez des individus plus petits que 4 cm LT; plusieurs éléments sont déja
chondrifiés chez les plus petits spécimens de la série. La chondrification se termine avec la
formation des interventraux de la région précaudale chez les individus de 20,3 cm LTso. La
courbe cumulative du nombre d’¢éléments pourrait présenter un seuil critique d’apparition
de la chondrification se situant entre 4 cm LT et 6 cm LTso (Fig. 19a). 1l est vraisemblable
que ce seuil débute avec des individus de plus petites tailles, mais notre série ontogénétique
ne comprend pas d’individus plus petits que 4 cm. Ce seuil pourrait étre confirmé en
incorporant des individus plus petits aux analyses. Durant cette période, 87% des éléments
du squelette axial, soit 411 éléments sur un total de 472, se chondrifient (Fig. 19a). La
minéralisation débute chez des individus de 12,1 cm LTso et se termine avec la
minéralisation des derniers éléments a 31 cm LTso. La courbe de minéralisation montre
deux seuils critiques, dont le plus important se trouve entre 12 et 13 cm LTso. Chez ces
individus, 49% des ¢éléments du squelette (92 éléments sur un total de 187) se minéralisent
(Fig. 19b). Un deuxieéme seuil critique, moins marqué, caractérise les individus plus longs,
entre 26 et 29 cm LTso. Durant ce stade, 28% des structures du squelette (52 sur un total de
187) se minéralisent (Fig. 19b). Le début de la minéralisation précede la transition des
stades embryonnaire a juvénile, c’est-a-dire lors de la parturition et de la résorption de leur
sac vitellin. Le deuxiéme seuil correspond plutdt a la minéralisation du ptérygopode male,
et pourrait donc correspondre a la transition entre un individu immature et mature
sexuellement. Le premier seuil de minéralisation concerne les ceintures pectorales et
pelviennes ainsi que les centra de la colonne vertébrale, alors que le second seuil
correspond a la minéralisation des nageoires pelviennes chez les males et des arcs de la

colonne vertébrale.
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Discussion

Notre étude décrit avec précision les sens et directions de développement au niveau
de la chondrification et de la minéralisation de la colonne vertébrale et des nageoires paires
(pectorales et pelviennes) chez le chondrichthyen C. fabricii. La majorit¢ de la
minéralisation observée est de type tessérale. La minéralisation aréolaire est seulement
présente au niveau des centra des vertebres et du cartilage T3 (épine) au niveau du
ptérygopode des males. Il s’agit de la premiere étude a décrire de facon aussi complete les
patrons de formation de la minéralisation de ces structures anatomiques postcraniennes
chez un chondrichthyen. De plus, ces différents patrons de formation ainsi que la
morphologie des différentes vertébres ont permis de reconnaitre, pour la premiére fois, une

régionalisation de la colonne vertébrale d’un chondrichthyen avec cinq régions.

Bien que notre étude se soit surtout intéressée a la morphologie et au
développement de la colonne vertébrale, il a été possible de décrire avec précision le
développement au niveau des nageoires paires, c¢’est-a-dire des ceintures et des nageoires
pectorales et pelviennes de C. fabricii. Il est possible pour la premiére fois de décrire les
directions de formation de la chondrification et de la minéralisation au niveau des nageoires
paires d’un chondrichthyen. De plus, ces patrons permettent de comparer le développement

des nageoires pelviennes entre les males et les femelles.

Ces différentes observations ont finalement permis de révéler la présence de stades
critiques au niveau du développement de C. fabricii. Certaines périodes de développement
présentent un plus grand nombre d’éléments qui se chondrifient ou se minéralisent en peu

de temps, permettant 1’identification de moments-clés lors du développement de la colonne
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vertébrale et des nageoires paires. Certains €éléments inconnus auparavant ont aussi été
identifiés, comme le cartilage terminal situé au niveau des nageoires pectorales et
pelviennes, les radiaux post-axiaux des nageoires pectorales ainsi que le cartilage d’attache

des ptérygopodes chez les individus males.
La régionalisation de la colonne vertébrale

L’étude des patrons de développement de la colonne vertébrale, la description
anatomique des différentes morphologies de vertebres ainsi que 1’analyse de groupement
des caractéristiques anatomiques des vertébres de I’aiguillat noir a permis de mettre en
¢vidence une régionalisation incluant cinq régions vertébrales distinctes (i.e., cervicale,
thoracique, lombaire, précaudale et caudale). La colonne vertébrale des vertébrés peut étre
partitionnée en domaines qui présentent des identités différentes®. Ces domaines peuvent
se comparer a des modules morphologiques®. La modularité pourrait avoir été le processus
ayant permis la disparit¢ de la colonne vertébrale en permettant de modifier une

composante, ou une région de la colonne, sans affecter les autres parties®.

La différentiation du squelette axial en régions distinctes a longtemps été considérée
comme un caractére propre aux tétrapodes®®. Récemment, cette régionalisation a été

identifiée chez plusieurs groupes de vertébrgs®>87:88.89.90.93

La présence d’¢léments
vertébraux fusionnés au niveau de la partie antérieure de la colonne vertébrale, le synarcual,
correspond a une différentiation du squelette axial en une région antérieure distincte®. Le
synarcual, relativement simple, est présent chez les placodermes et les holocéphales, alors
que chez les batoides, le synarcual est plus complexe®®. Une région cervicale a été identifiée
chez les squatiniformes; cette région se différencie par la présence d’un hémicentrum a la
base du crane et des basiventraux a la base élargie®. Outre I’hémicentrum, 1’aiguillat noir
ne présente aucune de ces structures, malgré le fait qu’il soit possible de différencier une
région cervicale. Les vertébres cervicales se reconnaissent par I’absence de processus

transverses sur les basiventraux. Au contraire des vertebres de la région thoracique, les

cotes présentes sur ces vertebres ne s’inserent pas directement sur celles-ci, dii a I’absence
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des processus transverses, mais plutdt entre deux basiventraux. Des cotes au niveau de la
région cervicale ont déja été identifiées chez des sarcoptérygiens fossiles, comme le
tétrapode dévonien Ichthyostega qui présente quatre paires de cotes cervicales®. La
présence de cotes dans la région cervicale a aussi ¢été notée chez des dipneustes fossiles et
actuels, dont le Neoceratodus forsteri chez qui il est possible d’identifier des cotes craniales
et des cotes pleurales®®. Une région cervicale est décrite chez les téléostéens ostariophysés,
chez qui les premicres vertébres cervicales sont modifiées pour former 1’appareil de
Weber?861:87:9091 * Ainsi au sein de la diversité reconnue chez les gnathostomes, la région

cervicale démontre une certaine autonomie morphologique.

Une région thoracique, caractérisée par la présence de cotes, est reconnue chez C.
fabricii. Cette région assure entre autre la protection des organes vitaux’!, et se retrouve
chez une majorité d’ostéichthyens. Chez Morone saxatilis, une région abdominale est
reconnue, caractérisée par la présence de cotes®’. Il en est de méme pour Auxis thazard, qui
présente des cotés au niveau des vertébres de la région médiane de la colonne vertébrale®.
Cette région thoracique est aussi identifiée chez des organismes fossiles comme
I’actinoptérygien carbonifére Tarrasius®’ et le tétrapode dévonien Ichthyostega®. Ainsi, la
région thoracique est présente deés I’apparition des chondrichthyens® et semble avoir peu
changé au fil de I’évolution des gnathostomes, celle-ci étant toujours caractérisée par la

présence de cotes.

La région lombaire correspond a la limite de la région thoracique, et ne présente
donc aucune cote. Cette région peut étre reconnue chez C. fabricii, caractérisée par la
présence de basiventraux en forme de demi-arc. Contrairement aux basiventraux des
régions cervicales et thoraciques, ces basiventraux pointent légérement de fagon ventrale,
sans toutefois former un arc complet, comme dans les régions précaudale et caudale. Dans

s¥7 et

le registre fossile, cette région lombaire a été décrite entre autre chez Tarrasiu
Ichthyostega®. Toutefois, Bird et Mabee®' mentionnent la présence de vertébres de
transition au niveau de la derniére vertebre précaudale et de la premiere vertébre caudale

chez le poisson-zébre Danio rerio. Selon ces auteurs®, ces vertébres ne sont pas
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considérées comme faisant partie d’une région propre a cette morphologie de transition.

s sans toutefois

Des vertebres de transition sont aussi mentionnées chez Morones saxatili
étre considérées comme des vertebres lombaires. Occasionnellement, la présence d’une
région médiane antérieure® ou précaudale postérieure’ est reconnue sans toutefois faire
officiellement mention d’une région lombaire chez les ostéichthyens. Chez C. fabricii, ces
vertébres pourraient correspondre a des vertebres de transition, surtout dii a la présence du
demi-arc, qui semble présenter une morphologie intermédiaire entre un basiventral et un arc
hémal. Une région lombaire est reconnue. Toutefois, I’analyse de groupement ainsi que la
congruence de quatre centres de développement (chondrification des cotes et des

interventraux, minéralisation des basidorsaux et des arcs hémaux) suggerent 1’existence

d’une région lombaire distincte.

La transition entre des vertébres monospondyles (présentes antérieurement dans les
régions cervicale, thoracique et lombaire) et diplospondyle (présentes postérieurement dans
les régions précaudale et caudale), associée avec une réduction de la taille des centra est
connue chez les chondrichthyens®. Cette transition entre la partie abdominale et caudale est

61,87,90,91

aussi reconnue chez plusieurs ostéichthyens . Ainsi, une région sacrale est présente

chez les tétrapodes®® et chez I’actinoptérygien fossile Tarrasius®’

. Cette région permet en
fait a la ceinture pelvienne d’étre rattachée a la colonne vertébrale. Cette connexion entre la
ceinture pelvienne et la colonne vertébrale n’est pas connue chez tous les ostéichthyens®! et
n’a pas non plus été observée chez C. fabricii pour qui la ceinture pelvienne n’est pas en

contact avec la colonne vertébrale.

Une région précaudale est reconnue chez C. fabricii grace a la forme des arcs
hémaux, qui présentent une morphologie distincte des vertebres lombaires et caudales.
Cette région est différente de la région sacrale présente chez Tarrasius puisqu’elle ne
présente aucune connexion entre la ceinture pelvienne et la colonne vertébrale®’. Cette
région précaudale est caractérisée par la présence d’arcs hémaux, plus courts et rectilignes.
Elle se différencie de la région sacrale des tétrapodes puisque la ceinture pelvienne de C.

fabricii ne vient par prendre attache au niveau des vertébres de cette région. De plus,
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aucune minéralisation n’a été observée au niveau des vertebres précaudales de nos
spécimens (bien qu’ils soient relativement jeunes), contrairement aux vertebres de la région
caudale. Cette région pourrait s’apparenter a la région caudale décrite chez les
ostéichthyens, comme Danio reiro® et Auxis thazard *°, qui présentent aussi des arcs
hémaux de forme allongée qui sont par contre relativement plus longs et surmontés d’une

épine.

La colonne vertébrale de C. fabricii se termine par la région caudale. Il en est de
méme chez certaines espéces fossiles dont Tarrasius, chez qui la colonne vertébrale se
termine aussi par une région caudale, caractérisée par la présence d’arcs hémaux®’. Pour
leur part, la colonne vertébrale des téléostéens est complétée par la région de

61.87.9091 Dans le cas de C. fabricii, les arcs hémaux de la région caudale sont

I’urostyle
minéralisés, sans toutefois présenter une minéralisation compléte. D’ailleurs, la
minéralisation des arcs hémaux n’a été observée que dans cette région. Cela laisse présager
que la nageoire caudale remplit des fonctions importantes, et ce tot dans le développement,
ce qui expliquerait sa minéralisation hétive. Ce phénoméne est aussi décrit chez certaines
espéces d’ostéichthyens, comme Moxostoma hubbsi, chez qui la nageoire caudale est un
des premiers éléments a s’ossifier’’. De plus, comme c’est le cas du Danio rerio®!, les

vertebres caudales sont les dernicres a se développer.

A partir des traits morphologiques et des directions de formation, on reconnait cinq
régions au niveau de la colonne vertébrale de C. fabricii. Ces régions pouvant é&tre
considérées comme des unités anatomiques distinctes, il est possible d’émettre I’hypothese
qu’il existe cinq modules vertébraux distincts correspondant a ces cinq régions : (1) le
module cervical, (2) le module thoracique, (3) le module lombaire, (4) le module précaudal
et (5) le module caudal. Cela vient donc supporter le fait que la régionalisation n’est pas
seulement propre aux tétrapodes, mais pourrait plutdt Eétre une synapomorphie des
gnathostomes’®, bien que quatre modules vertébraux soient identifiés chez Ichthyostega®.
De la régionalisation a donc été observée chez des formes fossiles, comme Tarrasius®’ ou

cinq régions ont été identifiées. La régionalisation de la colonne vertébrale peut aussi
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s’observer chez le poisson zébre, qui présente quatre régions distinctes®!, ainsi que chez
certaines espéces de thon qui présentent quatre®!, cing”’, ou méme six”* régions le long de
son axe vertébral. Aucune mention n’est faite quant a la régionalisation de taxons basaux
comme les myxines et les lamproies. Une régionalisation a occasionnellement été suggérée
chez les chondrichthyens en référence a la région cervicale modifiée®®*°. La régionalisation
de la colonne vertébrale observée chez 1’aiguillat noir pourrait donc représenter 1’état
caractérisant la colonne vertébrale des chondrichthyens, qui pourrait, par le fait méme,
représenter 1’état plésiomorphe des gnathostomes. Dans ce sens, [’absence de
régionalisation chez les myxines’!, les lamproies’ et autres agnathes’® représenteraient la

condition plésiomorphe des vertébrés.

Les patrons de développement du squelette axial: la colonne

vertébrale

La chondrification

La colonne vertébrale se définit comme étant une série d’éléments individuels et
répétés, les vertebres®. Elle remplit un role important en ce qui concerne le support et la
locomotion lors de ’évolution des gnathostomes’. La présence d’une colonne vertébrale

est une synapomorphie définissant les vertébrés®-’°

alors que la présence d’arc hémaux et
neuraux minéralisés et de corps vertébraux soit plus associée aux gnathostomes’. Une
régionalisation de la colonne vertébrale est considérée comme une synapomorphie des

gnathostomes>®,

Chez les chordés, la notochorde sert de structure principale permettant le support
axial, chez les embryons et occasionnellement chez les formes adultes’’. Cette condition est
observée chez les cyclostomes et chez les actinoptérygiens basaux’’. La colonne vertébrale
est constituée d’unités répétées, les vertebres, constituées d’un centrum, un arc neural et un
basiventral ou un arc hémal®. L’apparition de la colonne vertébrale caractérise les

vertébrés. Celle-ci devient alors la structure principale permettant le support de 1’axe du
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corps chez les adultes, alors que la notochorde remplit toujours ce rdle chez les embryons’.
Chez les myxines, quelques structures cartilagineuses ressemblant a des arcs hémaux sont
présentes au niveau de la région caudale’!. Chez les lamproies, les arcualias, de petits

éléments cartilagineux, sont localisés dorsalement le long de la notochorde’.

Les chondrichthyens sont les organismes les plus anciens toujours vivants a
présenter une colonne vertébrale compléte. Les vertébres sont formées de trois parties, soit
une partie dorsale comprenant le basidorsal et ’interdorsal (1), une partie centrale, le
centrum (2) et une partie ventrale pouvant correspondre a un basiventral ou un arc hémal
ainsi qu’un interventral et des cotes (3). Il s’agit ainsi d’une colonne vertébrale plus dérivée

que celle présente chez les cyclostomes.

Plusieurs ¢études faites sur des ostéichthyens mentionnent 1’apparition des arcs
neuraux comme étant les premiers ¢éléments de la colonne vertébrale a se
chondrifier’>747>76 Chez Centroscyllium, les basidorsaux, qui forment une partie des arcs
neuraux chez les chondrichthyens, sont déja presque tous chondrifiés chez les plus petits
individus, comparativement aux autres ¢léments de la colonne vertébrale qui terminent leur
développement chez les individus de plus grande taille. Leur développement étant plus
avancé au niveau de la région cervicale, le patron de chondrification des arcs neuraux
(basidorsaux et interdorsaux) se fait dans une direction antéro-postérieure a partir d’un
centre de formation associé avec la vertebre 1, sauf en ce qui concerne les basidorsaux pour
lesquels il existe un deuxiéme centre de développement au niveau de la vertébre 63. Cette
direction de formation est observée au niveau des arcualia des lamproies’’ et des arcs
neuraux de nombreuses espéces d’ostéichthyens’>”>7¢787 Plus d’un centre de formation
au niveau des arcs neuraux a déja été observé chez d’autres espeéces d’ostéichthyens, dont
Diplodus sargus’, Dentex dentex’® et Pagellus erythrinus’®. Le développement des arcs
neuraux chez les chondrichthyens semblent donc respecter le méme patron que chez des

taxons plus et moins dérivés.

Les centra du Centroscyllium sont tous chondrifiés chez les plus petits individus de

4 cm. Tout comme les arcs neuraux, ils semblent plus développés au niveau de la région
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cervicale. Les centra suivent potentiellement une méme direction antéro-postérieure de
formation que les arcs neuraux et se forme a partir d’un seul centre au niveau de la
DY ‘b . . -1 . h . . h h 76 C
premiére vertébre; un patron similaire est connu chez certains ostéichthyens™. Cette
direction de formation antéro-postérieure des centra observée chez C. fabricii semble aussi

étre partagée chez quelques ostéichthyens’76:7%80,

Le développement des arcs hémaux est déja commencé chez les aiguillats noirs de 4
cm, mais non complété. L’initiation des arcs hémaux se fait a partir d’un seul centre de
formation, au niveau de la vertébre 45; les derniers arcs hémaux se forment entre 4 et 5 cm
LT. Cette formation plus tardive et la direction de formation antéro-postérieure

caractérisent aussi plusieurs téléostéens’*7>76,

Les lamproies et les myxines possedent un seul type d’arcs (soit neuraux, soit
hémaux). Fleming et al (2015) ont suggéré que la présence simultanée d’arcs neuraux et
hémaux pourrait représenter 1’état plésiomorphe qui aurait été présent chez des agnathes
fossiles®’; cette condition n’a pas encore été retrouvée dans le registre fossile. Toutefois
I’anaspide fossile, Euphanerops, possédent des éléments vertébraux minéralisés ainsi que

des arcs dorsaux et ventraux®'.

Les conditions des myxines et des lamproies
correspondraient a des pertes soit dorsales, soit ventrales durant I’évolution par rapport a la
condition ancestrale®®. Ainsi, les chondrichthyens présenteraient une condition ressemblant

a celle rencontrée chez des agnathes fossiles en ce qui concerne les arcs vertébraux.

La partie ventrale de la vertébre est formée d’un arc hémal a partir de la vertebre 45,
mais présente un basiventral et des cotes pour les vertebres 1 a 44. Les dix premiéres cotes
sont déja chondrifiées chez les individus de 4 cm, mais leur développement, plutdt lent se
fait de facon antéro-postérieure et se termine plus tardivement chez les individus mesurant
11 cm. Ce sens de développement est le méme que chez certains ostéichthyens, par
exemple chez les Percidae alors que les cotes pleurales suivent une direction antéro-

postérieure de formation®’.
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Les interventraux sont les dernieres structures de la colonne vertébrale a se
développer chez 1’aiguillat noir. Celles-ci suivent une double direction de formation, au
niveau des vertebres 45 et 63. Leur développement se fait suivant le sens contraire de
formation des autres structures vertébrales. En effet, celui-ci se fait de fagon postéro-
antérieure. Ce sens de formation est observé chez des téléostéens, que ce soit au niveau des

basidorsaux® ou des parapophyses’®”.

Les patrons de chondrification des différentes structures vertébrales de C. fabricii se
rapprochent fortement de ceux des ostéichthyens. Par contre, certains éléments du squelette
axial sont absents chez 1’aiguillat noir, par exemple les épines neurales et hémales ainsi que

les zygapophyses retrouvés chez la majorité des poissons osseux®>2%-92%,

La minéralisation

La minéralisation antéro-postérieure du squelette axial de C. fabricii débute a 12,1
cm au niveau des centra de la région cervicale. Cette direction de formation est la méme
que celle observée lors de 1’ossification des centra chez la majorité des ostéichthyens’*7>4°,
Par contre, en ce qui concerne I’aiguillat noir, la minéralisation aréolaire se fait a partir
d’un seul centre de développement, au contraire des ostéichthyens, chez qui 1’ossification

peut parfois se produire a partir deux centres’>.

Les premiers signes de minéralisation au niveau des centra peuvent étre observés
alors que la majorité des éléments cartilagineux est formée dans les autres systémes
squelettiques. Aussi, ce début de minéralisation précede la parturition, alors que les jeunes
requins sont expulsés de la mére et que le sac vitellin est résorbé®’. Les premiers
mouvements de nage a ’extérieur du corps de la femelle se font juste apres la
minéralisation des centra. Dean et al. (2009) mentionnent que ’apparition des premiéres
tesseres au niveau de la machoire chez Urobatis halleri se fait approximativement au méme
moment que la parturition*>. Chez Cephaloscyllium ventriosum, la minéralisation est

observée au niveau de la colonne vertébrale des individus de 15 cm, juste avant
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I’éclosion®’. Ainsi, la minéralisation chez les chondrichthyens semble étre synchronisée

avec leur arrivée dans le milieu aquatique, comme mentionné chez certaines especes.

La calcification aréolaire est observée au niveau des corps vertébraux des
élasmobranches!!*7*3. Ces centra consistent en des couches concentriques de calcification
aréolaire, du tissu densément calcifi¢ au niveau du double-cone de la vertébre®. Au
moment ou les centra se minéralisent, la minéralisation tessérale est présente au niveau des
arcs hémaux des individus de 13 cm. Cette minéralisation débute au niveau des vertebres
71-75 et se fait suivant une double direction de formation, des vertebres 71-75. 1l s’agit

737476 ou 1’ossification des

d’un patron différent de ceux présentés par les ostéichthyens

, . N . . . 73 , ;. \
arcs hémaux se fait apres 1’ossification des arcs neuraux’, et de fagcon antéro-postérieure a
partir d’un” ou deux’® centres de formation. La minéralisation rapide des centra et des arcs
hémaux de la région caudale pourrait ainsi venir supporter le nouveau mode de vie des
juvéniles. Un mode de nage actif requérant un squelette plus solide, il est suggéré que les
minéralisations aréolaires et tessérales viendraient renforcer le squelette cartilagineux des

jeunes aiguillats.

La minéralisation des arcs neuraux se fait beaucoup plus tardivement, chez les
individus ayant atteint une taille de 20 cm. Il est alors possible d’observer de la
minéralisation tessérale a la base des basidorsaux composant les arcs neuraux. Celle-ci
débute au niveau des vertebres 1 a 7 et se propage de facon antéro-postérieure. Cette
direction de formation est observée chez une majorité d’ostéichthyens chez qui
I’ossification se fait aussi de fagon antéro-postérieure, majoritairement a partir d’un seul
centre de formation”7#7>7¢ La différence majeure réside dans le fait que les arcs neuraux

s’ossifient normalement avant les arcs hémaux’®

, ce qui n’est pas le cas pour la
minéralisation de 1’aiguillat noir. Ce phénomene a aussi ét¢ mentionné pour Centroscyllium
ventriosum, chez qui la minéralisation est d’abord visible au niveau des centra et des arcs

neuraux®.
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Les patrons de développement des nageoires paires

La présence de nageoires pectorales est une nouveauté évolutive partagée par les
ostéostracés (agnathes)® et les gnathostomes, alors que les nageoires pelviennes sont
uniques aux gnathostomes. Afin de retracer I’évolution des nageoires paires, 1’information
concernant les nageoires paires des chondrichthyens est primordiale afin d’en comprendre

leur condition basale et potentiellement 1’évolution subséquente®>-*°.

La ceinture et les nageoires pectorales

Les nageoires pectorales de Centroscyllium fabricii sont composées de trois plaques
basales : le proptérygium, le mésoptérygiumm et le métaptérygium. Cette nature tribasale
de la nageoire pectorale est retrouvée chez les actinoptérygiens basaux, alors que les
sarcoptérygiens présentent des nageoires monobasales’’. Par contre, des nageoires
pectorales a I’aspect tribasal ont été décrites chez Psarolepis et Achoania, deux

sarcoptérygiens basaux’’

. Les holocéphales (considérés comme des chondrichthyens
basaux) sont reconnus comme partageant des nageoires pectorales dibasales*® ; toutefois
une étude récente a démontré la présence d’une condition tribasale en début d’ontogénie (C.
Riley et R. Cloutier, comm. pers.). La condition tribasale représenterait en fait la condition
primitive chez les ostéichthyens’’. En effet, les actinoptérygiens plus dérivés ont

généralement perdu le métaptérygium, alors que les sarcoptérygiens ne présenteraient plus

de proptérygium et de mésoptérygium®’.

Le développement des nageoires pectorales chez les téléostéens est caractérisé par
la présence d’une plaque chondrogénique durant les premieres phases de
développement’”1%1 Cette plaque est présente durant les premiers stades chez des
actinoptérygiens basaux comme Polyodon spathula et Acipenser transmontanus °¢ ainsi que
chez des espéces plus dérivés comme Sander lucioperca et Danio rerio®. Cette plaque se
subdivise durant le développement des nageoires pour faire place aux radiaux’®. Dans le cas
de aiguillat noir, aucune plaque primordiale n’a été observée lors du développement des

nageoires paires. Au contraire, il arrive que certains radiaux se fusionnent au
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mésoptérygium. Les radiaux vont se développer de facon indépendante, les radiaux

proximaux étant les premiers a se former.

La chondrification des ¢léments du systéme pectoral se fait de fagon proximo-distal
chez C. fabricii et Scyliorhinus canicula®. La ceinture pectorale se chondrifie et se
minéralise en premier dans le systéme pectoral comme c’est le cas pour la majorité des
ostéichthyens®*?%100:191 T ¢ proptérygium est la premicre structure basale a se chondrifier
chez certains ostéichthyens comme Diplodus puntazzo'® et Sparus aurata®. Dans le cas de
I’aiguillat noir, les trois structures basales sont déja présentes chez les plus petits individus
de 4 cm. Il est intéressant de mentionner que la premicre structure a se minéraliser est le
métaptérygium, suivi du mésoptérygium. Aucune minéralisation n’est observée au niveau
du proptérygium considérant la taille des spécimens étudiés. La minéralisation hative du
métaptérygium pourrait supporter I’hypothése selon laquelle cette structure est la plus
primitive des trois®®, en plus du fait qu’il s’agit de la seule structure basale conservée chez
les sarcoptérygiens dérivés®’. Il s’agit de la structure la plus large chez une espéce
d’acanthodien (Acanthodes) comme chez certaines espéces de chondrichthyens™. Par
contre, chez les actinoptérygiens dérivés, cette structure a été perdue, ceux-ci ayant subi la

perte de plusieurs éléments endosquelettiques’®”’.

La formation des radiaux s’effectue toujours en suivant un patron proximo-distal
chez une majorité des ostéichthyens. En effet, les radiaux proximaux se développent avant

les radiaux distaux 80:9:100.101,102

comme c’est le cas pour I’aiguillat noir chez qui les radiaux
proximaux se développent en premier, suivi des radiaux médians et des radiaux distaux. La
formation des radiaux proximaux et distaux s’accompagnent par la suite du développement
des Iépidotriches, qui sont absents chez les chondrichthyens. Chez C. fabricii, les radiaux
de la nageoire pectorale se forment bidirectionnellement a partir du centre de celle-ci. Ce
patron de formation est différent de celui rencontré chez les ostéichthyens. En effet, chez la
majorité des ostéichthyens, la division des radiaux se fait de facon antéro-postérieure, a

partir d’un seul centre de formation situé dorsalement 80-26:9%-101.102.103 ' Ce seng de formation

s’apparente par contre a celui présenté par le cartilage terminal de C. fabricii, qui se
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développe de fagon antéro-postérieure. Aussi, C. fabricii possede beaucoup plus de radiaux

que les téléostens’®!%!

, qui ne présentent généralement que quatre radiaux proximaux
comparativement a une moyenne de neuf chez C. fabricii. Aucune minéralisation n’a pu
étre observée au niveau des radiaux de 1’aiguillat noir, méme en ce qui concerne la nageoire
des deux plus gros spécimens étudiés (50 et 60 cm). Par contre, la ceinture pectorale se
minéralise a partir du centre, au niveau de la barre coracoide, et de chaque co6té, au niveau
de la scapula. Ott et al. (2012)% ont noté un patron similaire, au niveau du cleithrum chez
Sander lucioperca qui est le premier a s’ossifier a partir d’un centre médian, se propageant

dorsalement et ventralement.
La ceinture et les nageoires pelviennes

Les nageoires pelviennes de C. fabricii présentent une morphologie distincte des
nageoires pectorales. Cette condition est observée chez une espéce d’acanthodien,
Acanthodes®®, alors que les nageoires pectorales et pelviennes de sarcoptérygiens présentent
des morphologies semblables™. Alors que les nageoires pectorales de C. fabricii sont
tribasales, les nageoires pelviennes sont dibasales. La condition tribasale serait plutot
observée au niveau des nageoires pelviennes des actinoptérygiens basaux, qui présentent un

104 Les téléostéens ont pour leur part

proptérygium, un mésoptérygium et un métaptérygium
perdu leur métaptérygium au cours de 1’évolution, alors que les sarcoptérygiens ont

conservé cet élément!%*,

La chondrification des radiaux distaux chez C. fabricii se fait de fagon antéro-
postérieure. Cette direction de développement a déja été observé chez des ostéichthyens
(e.g., Diplodus puntazzo)!® alors que 1’épine, qui est située dans la partie antérieure de la
nageoire, est la premiére a se développer, suivi du premier radial jusqu’au dernier situé

postérieurement' %,

L’apparition de la minéralisation au niveau de la ceinture et des nageoires
pelviennes chez C. fabricii se fait de fagon proximo-distale, c¢’est-a-dire que les éléments de

la ceinture pelvienne commencent a se minéraliser en premier. Le basiptérygium se
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minéralise par la suite. Cette direction de minéralisation est probablement semblable a la
direction de chondrification des éléments de la ceinture et des nageoires pelviennes,
puisque les radiaux proximaux se chondrifient avant les radiaux distaux. L’ossification
chez les ostéichthyens se fait suivant cette méme direction. En effet, celle-ci a été observée
chez plusieurs espéces, telles Danio rerio!®, Epinephelus akaara'® et Diplodus
puntazzo'®. Par contre, chez des espéces plus basales, comme les esturgeons, la
chondrification des radiaux se fait en premier suivi du basiptérygium et des radiaux
distaux!”’. Aucun des radiaux des nageoires pelviennes ne s’ossifient, alors que de
I’ossification peut étre observée seulement au niveau des rayons chez les esturgeons'®’. En
ce qui concerne C. fabricii, la minéralisation des radiaux se fait seulement chez les males.
Aucune minéralisation n’est observée sur les radiaux des femelles. Cette caractéristique est
probablement en relation avec la présence du ptérygopode et correspond donc a un autre
type de dimorphisme sexuel au niveau de la nageoire pelvienne de C. fabricii. Aucune
¢tude ne mentionne la présence de radiaux minéralisés chez des individus males de

chondrichthyens.

Dimorphisme sexuel chez Centroscyllium fabricii

Outre les différences liées a la présence du ptérygopode lui-méme, C. fabricii
présente un dimorphisme sexuel qui n’a jamais été décrit chez aucun autre élasmobranche
puisqu’il présente six radiaux proximaux minéralisés. La minéralisation observée n’était
pas complete et était surtout concentrée au niveau de la longueur antérieure de chaque
radial. Un dimorphisme sexuel autre que les modifications associées aux nageoires
pelviennes est présent chez certaines espéces de chondrichthyens. A titre d’exemple,
Scyliorhinus canicula présente des patrons différents entre les males et les femelles au
niveau des denticules dermiques'®. Les femelles possédent plus de denticules dermiques

que les males!%,

Les ptérygopodes associés aux nageoires pelviennes des chondrichthyens

permettent une fertilisation interne®®. La présence de ptérygopodes a aussi été observée

8,109,110

chez certains placodermes , qui présentent un ptérygopode complétement ossifié.
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Chez certaines especes de placodermes, [’organe copulatoire correspond a un
basiptérygium allongé auquel se rattache une série d’éléments cartilagineux'®, comme dans
le cas de C. fabricii. De plus, les ptérygopodes des placodermes ptyctodontides ont été
décrits comme étant entiérement ossifiés'”. Chez les individus adultes de C. fabricii, il est
possible d’observer des ptérygopodes entierement minéralisés. Cette minéralisation de type
tessérale se retrouve sur chacun des ¢léments composant le ptérygopode, a I’exception du
cartilage T3 qui présente de la minéralisation aréolaire et méme au niveau des deux
aiguillons dorsaux. Aucune autre étude portant sur le développement des nageoires

pelviennes et des ptérygopodes de chondrichthyens ne fait mention d’éléments minéralisés.
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Fig. 1. Schéma de la colonne vertébrale de Centroscyllium fabricii. Chaque région est représentée par des couleurs différentes :
cervicale (rouge), thoracique (orange), lombaire (vert), précaudale (bleu pale) et caudale (bleu foncé¢). A.h, arc hémal; A.n, arc neural;
Bd, basidorsal; Bv, basiventral; C, centrum; C6, Cote; Ind, interdorsal; Inv, interventral.
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Fig. 2. Analyse de groupement sur les vertébres (n = 93) de Centroscyllium fabricii.
Le spécimen utilisé mesure 22,8 cm. Le coefficient de Dice et un lien centroide ont été
utilisés. Les encadrés identifient les groupes formés, correspondant aux différentes
régions de la colonne vertébrale : cervicale (rouge), thoracique (orange), lombaire (vert),
précaudale (bleu pale) et caudale (bleu foncé). V, vertebres.
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Fig. 3. Vue transversale des cinq types de vertébres chez Centroscyllium fabricii. (A)

Vertebre cervicale, (B) vertébre thoracique, (C) vertébre lombaire, (D) vertébre
précaudale, (E) vertébre caudale. A.h, arc hémal; A.n, arc neural; Bv, basiventral; C,

centrum; P.trans, processus transverse. Les échelles représentent 1 mm.
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Fig. 4. Séquence de développement des éléments de la colonne vertébrale de Centroscyllium fabricii, en fonction de la LTs et de
la LT calculé a partir de 110 individus entre 4,0 et 28,2 cm. La chondrification (barres bleues) et la minéralisation (barres rouges)
des ¢éléments composant la colonne vertébrale. Les barres hachurées représentent les valeurs de la LT alors que les barres pleines sont
les valeurs calculées de la LTso. La barre pointillée représente la longueur ou les embryons ont perdu leur sac vitellin et sont devenus

des juvéniles.
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Fig. 4. (suite) Séquence de développement des éléments de la colonne vertébrale de
Centroscyllium fabricii, en fonction de la LTso et de la LT calculé a partir de 110
individus entre 4,0 et 28,2 cm. La chondrification (barres bleues) et la minéralisation
(barres rouges) des ¢léments composant la colonne vertébrale. Les barres hachurées
représentent les valeurs de la LT alors que les barres pleines sont les valeurs calculées de
la LTso. La barre pointillée représente la longueur ou les embryons ont perdu leur sac
vitellin et sont devenus des juvéniles.
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Fig. 4. (suite) Séquence de développement des éléments de la colonne vertébrale de
Centroscyllium fabricii, en fonction de la LTso et de la LT calculé a partir de 110
individus entre 4,0 et 28,2 cm. La chondrification (barres bleues) et la minéralisation
(barres rouges) des ¢léments composant la colonne vertébrale. Les barres hachurées
représentent les valeurs de la LT alors que les barres pleines sont les valeurs calculées de
la LTso. La barre pointillée représente la longueur ou les embryons ont perdu leur sac
vitellin et sont devenus des juvéniles.
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Fig. 5. Vue ventrale des vertébres cervicales de Centroscyllium fabricii. Vertébres 6 a
9 démontrant la différence au niveau de I’insertion des cotes (astérisque) et de la forme
du basiventral chez une femelle juvénile de 14,4 cm. Bv, basiventral ; C, centrum ; C0,
cote ; P.trans, processus transverse. L’échelle représente 0,5 mm.

Dorsale 2

Aiguillon 2

Fig. 6. Vue latérale des vertébres a la transition entre monospondyle et
diplospondyle (V46 et V47) chez Centroscyllium fabricii. Vertébres au niveau de la
deuxiéme nageoire dorsale chez une femelle juvénile de 14,4 cm. La fléche indique le
début des vertebres diplospondyles. A.h, arc hémal ; Bd, basidorsal ; Bv, basiventral ; C,
centrum; Ind, interdorsal. L’échelle représente 1 mm.
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Fig. 7. Minéralisation de la nageoire caudale. Vue latérale de la nageoire caudale chez
un juvénile de 13,3 cm dont les centra finissent de se minéraliser. La minéralisation est
aréolaire sur les centra et tessérale sur les arcs hémaux. A.h, arc hémal; A.n, arc neural;
C, centrum; D.d, denticule dermique ; Min, minéralisation. L’échelle représente 1 cm.
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Fig. 8. Séquence de développement des éléments de la nageoire et de la ceinture pectorale de Centroscyllium fabricii, en

fonction de la LT et de la LTso calculé a partir de 107 individus entre 4,0 et 60,0 cm. Les événements de développement incluent

la chondrification (barres bleues) et la minéralisation (barres rouges) des éléments composant la nageoire et la ceinture pectorale. Les

barres hachurées représentent les valeurs de la LT alors que les barres pleines sont les valeurs calculées de la LTso. La ligne pointillée

représente le moment ou le sac vitellin est complétement résorbé. La barre pointillée représente la longueur ou les embryons ont perdu

leur sac vitellin et sont devenus des juvéniles.



Fig. 9. Développement des rayons distaux de la nageoire pectorale et apparition de

la minéralisation chez Centroscyllium fabricii. Vue ventrale de la nageoire droite pour
(A) Embryon de 5,3 cm, (B) Embryon de 7,5 cm, (C) Juvénile de 19,9 cm, (D) Juvénile
de 27 cm. A.Mp, axe métaptérygial; C.term, cartilage terminal; Min, minéralisation; Mp,
métaptérygium; Msp, mésoptérygium; Pp, proptérygium; R.d, radial distal; R.m, radial

médian; R.p, radial proximal; R.pa, radial postaxial. Les échelles représentent 1 mm.
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Fig. 10. Développement de la nageoire pectorale de Centroscyllium fabricii. Vue
ventrale de la nageoire droite d’embryons de (A) 4,2 cm, (B) 5,1 cm, (C) 8,2 cm, (D) et
d’un juvénile de 27 cm. Les éléments basaux sont colorés en bleu péle, les rayons
proximaux sont en jaune, les rayons médians sont en orange, les rayons distaux sont en
orange foncé, les radiaux postaxiaux sont en bleu foncé et le cartilage terminal est en vert.
Mp, métaptérygium; Msp, mésoptérygium; Msp 1; mésoptérygium 1, Msp 2,
mésoptérygium 2 ; Msp 3, mésoptérygium 3 ; Pp, proptérygium Les échelles représentent

1 mm.
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Fig. 11. Séquence de développement des éléments de la nageoire et de la ceinture pelvienne des femelles Centroscyllium fabricii,
en fonction de la LT et de la LTso calculé a partir de 50 individus entre 4,0 et 60,0 cm. Les événements de développement incluent
la chondrification (barres bleues) et la minéralisation (barres rouges) des différents ¢léments composant la nageoire et la ceinture
pelvienne. Les barres hachurées représentent les valeurs de la LT alors que les barres pleines sont les valeurs calculées de la LTso. La
barre pointillée représente la longueur ou les embryons ont perdu leur sac vitellin et sont devenus des juvéniles.
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Fig. 12. Séquence de développement des éléments de la nageoire et de la ceinture pelvienne des males Centroscyllium fabricii,
en fonction de la LT et de la LTso calculé a partir de 70 individus entre 4,0 et 50,0 cm. Les événements de développement incluent
la chondrification (barres bleues) et la minéralisation (barres rouges) des différents ¢léments composant la nageoire et la ceinture
pelvienne. Les barres hachurées représentent les valeurs de la LT alors que les barres pleines sont les valeurs calculées de la LTso. La
barre pointillée représente la longueur ou les embryons ont perdu leur sac vitellin et sont devenus des juvéniles.
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Fig. 13. Développement des rayons distaux de la nageoire pelvienne droite en vue
ventrale de Centroscyllium fabricii. (A) Embryon de 5,3 ¢cm, (B) Embryon de 7,2 cm.
Bp, basiptérygium; Bar, barre pubique; F, foramen; Pp, proptérygium; R.p, rayon
proximal; R.d, rayon distal. Les échelles représentent 1 mm.
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Fig. 14. Comparaison de la morphologie entre un mile et une femelle de
Centroscyllium fabricii. Nageoire droite en vue ventrale d’un (A) Juvénile femelle de 13
cm et d’un (B) Juvénile male de 13,3 cm. Bar, barre pubique; bet.c, cartilage beta ; Bp,
basiptérygium; D.m, margine dorsale ; F, foramen; Pp, proptérygium; R.d, radial distal;
R.p, radial proximal; S.inter, segments intermédiaires ; V.m, margine ventrale. Les

échelles représentent 1 mm.
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Fig. 15. Développement de la nageoire pelvienne chez Centroscyllium fabricii. Nageoire droite en vue ventrale de (A) Embryon de
5,1 cm, (B) Embryon male de 6,1 cm, (C) Juvénile femelle de 14,4 cm, (D) Juvénile male de 19,9 cm. Les ¢léments basaux sont en
bleu pale, la ceinture pelvienne est en bleu foncé, les radiaux proximaux sont en jaune, les radiaux distaux sont en orange, le cartilage
terminal est en vert et les ¢léments associés au ptérygopode chez le male sont en mauve. Les chiffres indiquent le numéro des radiaux.
Bet.c, cartilage béta; C.a, cartilage d’attache D.m, margine dorsale ; S.int, segment intermédiaire ; V.m, margine ventrale. Les

¢échelles représentent 1 mm.
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Fig. 16. Séquence de développement des éléments du ptérygopode de Centroscyllium fabricii, en fonction de la LT et de 1la LTso
déterminés a partir de 57 individus méles entre 5,1 et 50,0 cm. Les événements de développement incluent la chondrification
(barres bleues) et la minéralisation (barres rouges) des différents ¢léments composant le ptérygopode chez les individus males. Les
barres hachurées représentent les valeurs de la LT alors que les barres pleines sont les valeurs calculées de la LTso. La barre pointillée
représente la longueur ou les embryons ont perdu leur sac vitellin et sont devenus des juvéniles.
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Fig. 17. Anatomie du ptérygopode droit chez Centroscyllium fabricii. Adulte male de
50 cm. Bet.c, cartilage béta; C.a, cartilage d’attache D.m, margine dorsale; D.t,
terminaison dorsale ; S.int, segment intermédiaire ; T3, cartilage T3 ; V.m, margine
ventrale ; V.t, terminaison ventrale. L’échelle représente 1 cm.
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Fig. 18. Représentation des directions de développement des éléments cartilagineux et minéralisés pour les nageoires
pectorales et pelviennes de Centroscyllium fabricii. (A) Nageoire pectorale droite en vue ventrale d’un individu de 27 cm, (B)
Nageoire pelvienne droite en vue ventral d’un individu femelle de 9,7 cm. Les fléches en bleu représentent les directions de
chondrification alors que les fléches en rouge indiquent le sens de la minéralisation. Les fléches en bleu foncé montrent la direction de

formation des cartilages terminaux et des radiaux postaxiaux, alors que la fléche en orange indique la direction de la minéralisation
des radiaux proximaux pour les individus méales seulement.
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Fig.19. Graphiques cumulatifs de ’apparition du nombre d’éléments squelettiques
durant la chondrification (A) et la minéralisation (B) de Centroscyllium fabricii. La
ligne pointillée représente la longueur de la transition entre les embryons et les juvéniles
al4 cm.
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Fig. 20. Synthése schématique des centres et directions de formations durant la chondrification et la minéralisation des
éléments de la colonne vertébrale de Centroscyllium fabricii. Les fléches bleues représentent les directions de formation des
¢léments cartilagineux alors que les fleches rouges indiquent la direction de minéralisation des différents ¢léments. Les boites de
couleur présentent les différentes structures sur chaque verteébre ainsi que leur position. Les carrés blancs indiquent la position des
nageoires paires et impaires, alors que les chiffres dans le rectangle blanc représentent chaque vertebre. Les encadrés de couleurs

représentent les cing régions de la colonne vertébrale : cervicale (rouge), thoracique (orange), lombaire (vert), précaudale (bleu pale)

et caudale (bleu foncé).



62



63

CONCLUSION GENERALE

Notre étude a permis la description du squelette postcranien de 1’élasmobranche
Centroscyllium fabricii (aiguillat noir), une espéce de chondrichthyens, le groupe basal
vivant des gnathostomes. L’étude du développement d’une telle espéce nous renseigne
potentiellement sur la condition basale des gnathostomes. Sur certains aspects, le
développement de 1’aiguillat noir est similaire a celui de plusieurs espéces d’ostéichthyens.
Certaines directions de formation sont semblables, surtout en ce qui concerne la colonne
vertébrale. Cette étude est la premicre a décrire avec précision 1’apparition et la progression
de la minéralisation au niveau de la colonne vertébrale et des nageoires paires d’une espece
de chondrichthyens. Certains éléments inconnus auparavant ont aussi été identifiés, comme
le cartilage terminal situé¢ au niveau des nageoires pectorales et pelviennes, les radiaux post-
axiaux des nageoires pectorales ainsi que le cartilage d’attache des ptérygopodes chez les
individus males. Notre étude est aussi la premic¢re a mettre de I’avant un dimorphisme
sexuel au niveau des radiaux des nageoires pelviennes. La description de la régionalisation
de la colonne vertébrale d’une espéce d’élasmobranches a aussi été réalisée pour la

premicre fois.

Le premier objectif de cette étude était de décrire le développement de la colonne
vertébrale en termes de chondrification et de minéralisation des différents éléments
vertébraux. La régionalisation de la colonne vertébrale ayant été décrite pour quelques rares

61,57

espeéces d’ostéichthyens®~’, celle-ci a aussi été investiguée chez notre espéce de

chondrichthyen au courant de ce premier volet.

En se basant sur la morphologie des différentes vertébres, 1’analyse de groupement
et certaines directions de formation et de minéralisation des différents éléments, la colonne
vertébrale de ’aiguillat noir présente cinq régions distinctes. Les tétrapodes présentent
aussi cinq régions le long de leur colonne vertébrale®’, alors que les ostéichthyens sont pour

la plupart décrits avec quatre régions®'. Notre étude est donc la premiére a identifier une
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région cervicale, une région thoracique, une région lombaire, une région précaudale et une

région caudale le long de I’axe vertébral d’une espece de chondrichthyens.

Ces différentes régions sont donc caractérisées par des morphologies vertébrales
différentes. La région cervicale (V1-9) présente des vertebres monospondyles qui
comprennent un centrum au milieu, un basidorsal et un interdorsal perforés, un basiventral
sans processus transverse et des coOtes qui s’inseérent entre ces basiventraux. La région
thoracique (V10-40) est caractérisée par des vertebres monospondyles avec un centrum en
position centrale, un basidorsal et un interdorsal avec un foramen, des basiventraux avec
des processus transverses et des cotes qui s’inserent directement sur la vertebre, au niveau
du processus transverse. Les vertebres de la région lombaire (V41-46) sont de types
monospondyles avec un centrum au milieu, auquel s’articule dorsalement un basidorsal et
un interdorsal tous deux perforés de foramen. Le basiventral est incliné ventralement et
cette région ne présente pas de cote. La région précaudale (V47-64) présente des vertebres
diplospondyles avec un centrum supportant un basidorsal et un interdorsal, pour la plupart
perforés d’un foramen. L’arc hémal est petit et droit, et cette région ne présente pas de cote.
Finalement, les vertebres diplospondyles de la région caudale (V68-93) sont caractérisées
par un centrum supportant un basidorsal sans foramen et un interdorsal au niveau des dix

premicres vertebres. L’arc hémal est plus long, courbé et présente un foramen.

A partir de ces différentes caractéristiques morphologiques, il est possible d’émettre
I’hypotheése selon laquelle ces différentes régions représentent en fait des modules
anatomiques. L’analyse de groupement vient supporter ce fait, en créant des groupes entre
les vertebres qui sont les plus similaires. Par contre, il pourrait étre intéressant de pousser
I’analyse de la morphologie des vertebres un peu plus loin par 1’utilisation d’analyses de
morphométrie géométrique. Ce genre d’analyse a déja été réalisé dans le but de décrire la

régionalisation de la colonne vertébrale de quelques espéces!!!.

Les données sur la chondrification des différents éléments vertébraux ainsi que sur
la minéralisation permettent aussi de reconnaitre la présence de cing régions le long de la

colonne vertébrale de C. fabricii. La chondrification des premiers éléments vertébraux se
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fait chez des individus plus petits que 4 cm. Chez ceux-ci, la majeure partie des vertebres
est entierement chondrifiée. Les premiers éléments a se minéraliser sont les centra de la
région cervicale a 12,1 cm LTso. Les arcs hémaux sont les deuxi¢mes éléments a se
minéraliser a partir de 12,7 cm LTso. Cette minéralisation se fait de fagon bidirectionnelle et
n’est observée qu’au niveau des arcs hémaux de la région caudale. Les basidorsaux sont les
derniers ¢léments de la colonne vertébrale a présenter de la minéralisation a partir de 20,0
cm LTso. Cette minéralisation débute au niveau des vertebres de la région cervicale et
présente un deuxiéme centre de formation au niveau des premicres vertebres de la région
lombaire. Ces directions sont similaires a celles déja observées au courant de 1’ossification

chez certaines espéces d’ostéichthyens®®¢!,

Cette étude est donc novatrice dans le fait qu’elle est la premiere a fournir une
description aussi compléte des centres et directions de la minéralisation chez une espece de
chondrichthyen. De futures données sur la chondrification des éléments a partir d’individus
plus petits pourraient permettre de renforcer 1’hypothése des cinq régions de la colonne
vertébrale de I’aiguillat noir en plus de compléter 1’analyse du LTso dans le but de décrire

encore plus précisément le développement chez C. fabricii.

La régionalisation en cinq régions de la colonne vertébrale observée chez C. fabricii
pourrait représenter 1’état chondrichthyen qui pourrait ainsi représenter I’état plésiomorphe
des gnathostomes. Cette régionalisation est aussi présente chez une espeéce fossile
d’actinoptérygiens (Tarrarius’’), alors que 1’absence de régionalisation chez les myxines’!,
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les lamproies’ et autres agnathes®’ représenteraient la condition plésiomorphe des

vertébrés.

Le deuxiéme objectif de cette étude concerne la description du développement des
nageoires paires et de leur ceinture respective. La chondrification, la minéralisation ainsi
que sa progression ont €té décrites pour chacun des €¢léments composant ces deux systémes.
Dans le cas de I’aiguillat noir, il a été avantageux d’utiliser une technique de coloration

sans acide dans le but de réduire la décalcification des structures!'2. Des premiers tests ont
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permis de constater que le protocole traditionnel de Dingerkus et Uhler (1977) avait

tendance a déminéraliser facilement les structures, en particulier au niveau des nageoires.

Comme dans le cas de la colonne vertébrale, la majorité des ¢léments cartilagineux
sont déja formés au niveau des ceintures et des nageoires pectorales et pelviennes chez les
plus petits individus disponibles. Il n’est donc pas possible d’affirmer lequel des deux
systémes se chondrifie le premier, alors que le systéme pectoral est le premier a se

7197 La nageoire pectorale est composée de trois

développer chez les ostéichthyens
¢léments basaux alors que la nageoire pelvienne présente deux éléments basaux. A ces
¢léments basaux s’articulent des radiaux proximaux. Des radiaux médians ne sont présents
qu’au niveau de la nageoire pectorale, alors que les radiaux distaux se retrouvent chez les
deux sets de nageoires paires. Les radiaux distaux sont toujours les derniers a se

chondrifier.

Notre étude est la premiere a fournir une description morphologique compléte des
ptérygopodes de I’aiguillat noir. Le ptérygopode des individus adultes d’aiguillats noirs
présente des ¢léments entierement minéralisés. Il a méme ét¢ possible de décrire un nouvel
¢lément, soit le cartilage d’attache qui permet de lier la margine dorsale aux segments
intermédiaires Pour la premicre fois, la minéralisation a été identifiée au niveau des
premiers radiaux proximaux des nageoires pelviennes des individus males. Ce type de
dimorphisme sexuel, relatif a une différence de minéralisation, n’a jamais été identifi¢ dans

d’autres études.

Le systeme pectoral est le premier a présenter de la minéralisation. La progression
de la minéralisation se fait en direction dorsale. En comparaison, la ceinture pelvienne
commence a se minéraliser plus tardivement chez des individus males que chez les
individus femelles. Cette différence pourrait étre due au fait que les males ont plus de
structures cartilagineuses a développer, di a la présence du ptérygopode. La minéralisation
apparait au niveau du milieu de la structure et se propage de facon proximo-distale de
chaque coté. Ces directions de minéralisation sont semblables a celles observés lors de

I’ossification des nageoires des ostéichthyens®?-98-99:100.101,107
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Le métaptérygium de la nageoire pectorale est le premier élément basal a se
minéraliser. Le basiptérygium de la nageoire pelvienne se minéralise par la suite, suivi du
mésoptérygium de la nageoire pectorale Les derniéres structures a se minéraliser sont les
premiers radiaux des nageoires pelviennes des individus males. Il est a noter que ces

différents ¢léments ne présentaient pas de minéralisation compléte.

Notre ¢tude est ainsi la premiere a décrire avec précision [’apparition de la
minéralisation ainsi que sa progression au niveau des nageoires et des ceintures pectorales
et pelviennes. De plus, elle met en évidence la présence de nouveaux éléments
cartilagineux au niveau des nageoires pectorales, soit le cartilage terminal et les radiaux
post-axiaux, qui se situent en périphérie des radiaux distaux. Le cartilage terminal est aussi

présent au niveau du proptérygium de la nageoire pelvienne.
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