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Résumé. Grand spécialiste des Téléostéens fossiles du Cénozoique continental européen, Jean Gaudant a
décrit de nombreuses espéces de poissons d’eau douce. Il a aussi su faire appel a la paléohistologie en diverses
occasions, soit pour conforter ses interprétations paléontologiques du genre +Thaumaturus, soit pour décrypter la
nature histologique du phénoméne d’hyperostose ayant affecté certains des fossiles qu'il a décrits : deux especes

a os acellulaire (un Cyprinodontidae et un Trichiuridae) et une espéce a os cellulaire (un Clupeidae).

Mots-clés : paléohistologie — Téléostéens — os cellulaire — os acellulaire — hyperostose

Abstract. Jean Gaudant was a qualified specialist of fossil Teleosteans of the continental European Cenozoic
and he described many freshwater species. On special occasions he devoted himself to paleohistological
techniques to improve his paleontological interpretations. He used for example paleohistology to assign more
precisely the phylogenetical position of + Thaumaturus and to describe the histological processes of hyperostosis

in two acellular bone fishes (a Cyprinodontidae and a Trichiuridae) and in a cellular bone Clupeidae.

Key-words : paleohistology — Teleosts — cellular bon — acellular bone — hyperostosis

Introduction

Le squelette osseux des ostéichtyens est un ensemble morpho-fonctionnel complexe, comme
celui des vertébrés tétrapodes (Francillon-Vieillot et al. 1990 ; Ricglés et al. 1991). Minéralisé, le
squelette osseux des poissons peut donc se fossiliser, ce qui permet aux paléoichtyologues d’étudier
la morphologie et I'anatomie des formes disparues. Trés souvent, les processus de fossilisation
permettent également une bonne conservation de la structure intime des ossements et ainsi d’étudier
les poissons fossiles a I'échelle microscopique, qu'il s’agisse des os (Goodrich, 1904, 1913 ; Gross
1935 ; @rvig 1951, 1967"), des dents (Peyer, 1968 ; Schultze, 1969), des écailles (Goodrich, 1907 ;

Schultze, 1966), voire des cartilages calcifiés (Meunier et Laurin, 2012). A priori chez les

" Pour étre complet ce sont plusieurs dizaines d’auteurs qu'il faudrait citer ici.
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Ostéichthyens, il n'y a pas d’interruption entre paléohistologie (passé lointain) et histologie (temps

présent) osseuses (Meunier, 2011).

La paléohistologie est I'étude a I'échelle microscopique des structures animales ou végétales
fossiles. Elle a nécessité la mise au point de techniques spéciales pour effectuer des coupes
suffisamment fines du matériel minéralisé et facilitant une observation au microscope. C’est ce que
permet la confection de lames minces aprés adaptation des techniques de la pétrographie. En matiére
de paléohistologie des poissons fossiles, Louis Agassiz (1807-1873) est I'un des tous premiers
scientifiques, sinon le premier, a publier des images obtenues a partir de coupes de matériel fossile
(Agassiz, 1833-43). La premiere relation écrite décrivant des observations comparées des tissus
squelettiques de divers poissons fossiles et actuels est 'ceuvre de Williamson (1849). Suivront de
nombreux travaux permettant aux scientifiques d’analyser les structures squelettiques anciennes et
d’en analyser leur évolution dans les différentes lignées de poissons ostéichthyens, sans oublier, bien
entendu, les différents groupes de Tétrapodes. Parmi ces trés nombreux spécialistes qui ont effectué
des travaux sur les tissus squelettiques des poissons fossiles, Goodrich (1904, 1907, 1913), Gross

(1935) et Drvig (1951, 1968) sont des auteurs fondamentaux incontournables.

Toutefois, couper du fossile pour le paléohistologiste n’est pas chose aisée. Effectivement, le
paléontologue n’aime pas du tout qu’on lui réduise son « beau fossile » en tranches ! Pour obtenir une
préparation de 50 a 70 micrométres d’épaisseur on perd, au bas mot, 2 a 3 mm d’épaisseur du
fossile ! Cela entraine, bien sir, une grosse perte de matiére. Cependant, en diverses circonstances,
un examen microscopique de telle ou telle piéce fossilisée bien choisie peut s’avérer source de
diverses informations précieuses : positionnement systématique, données biologiques comme la
physiologie du squelette de I'animal fossile (Thomson, 1975; Meunier et Gayet, 1992) ou la
reconstitution du bol alimentaire d’'un poisson fossile (Brito et al.,, 2018)... Ainsi, L’étude
paléohistologique devient alors incontournable et enrichissante pour le paléontologue. Elle pourra étre
réalisée a partir d’échantillons incomplets ou de prélévements localisés et limités. Cette difficulté que
constitue la réalisation de lames minces peut étre aujourd’hui partiellement contournée a l'aide des
techniques de tomographie de haute résolution, alliées a la modélisation 3D et qui permettent

d’analyser les tissus fossilisés sans les détruire (Sanchez et al. 2012 ; Qu et al. 2013).

Si Jean Gaudant est aujourd’hui reconnu comme un excellent spécialiste de la
paléoichtyologie continentale européenne du Cénozoique, notamment avec ses nombreuses
descriptions de sites fossiliferes et de nouvelles espéeces de téléostéens (voir supra Carnavale), il a su
faire appel a la paléohistologie en quelques occasions et, plus précisément, dans deux domaines :
1°I'utilisation de coupes histologiques de matériel fossile comme moyen d’assurer le diagnostic de

classification ; 2° la description et I'analyse des hyperostoses sur plusieurs taxons fossiles.
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Le diagnostic histologique de  Thaumaturus intermedius. (Poisson téléostéen)

+ Thaumaturus intermedius Weitzel 1833 (Fig. 1A) est un fossile de L’Eocéne terminal qui a
connu bien des vicissitudes de classification puisque considéré alternativement, notamment soit
comme un Salmonidae (groupe des saumons), soit comme un Esociforme (groupe des brochets) (voir
discussion dans Gaudant et Meunier, 2004). De son c6té, Jean Gaudant le rangeait parmi les
Osteoglossiformes (un groupe basal de téléostéens) sur la base de divers caractéres anatomiques de
son squelette, et plus particulierement sur I'anatomie de son squelette caudal (voir Gaudant et
Meunier, 2004). Cependant, il a remarqué que la morphologie des otolithes de ce fossile penchait
plutdt pour une attribution aux Osmeridae, proches des Brochets. Devant cette difficulié de
classification, il est apparu nécessaire de tenter une approche paléohistologique pour apporter
d’éventuels arguments décisifs en faveur d’'un classement plus solide. Effectivement, le squelette
osseux des Téléostéens présente une particularité intéressante : le phénoméne d’acellularisation du
tissu osseux, c’est a dire la disparition des ostéocytes au cours de I'évolution des Téléostéens (Moss,
1961, 1963, 1965 ; Weiss et Watabe, 1979 : Meunier, 1987, 2011 ; Meunier et Huysseune, 1992 ;
Witten et al., 2004 ; Shahar et Dean, 2013 ; et de nombreux autres auteurs). Les téléostéens les plus
basaux (Ostéoglossomorphes, Clupéomorphes, Elopomorphes, Ostariophysaires) ainsi que les
Salmonidae ont de I'os cellulaire alors que les Esociformes, et les taxons plus dérivés (comme les
Gadiformes, les Acanthomorphes?) ont de I'os acellulaire. Les préparations histologiques effectuées

sur les lépidotriches de la nageoire caudale (Fig. 1B,C) et sur divers os craniens (Fig. 1D,E) de
+Thaumaturus ont montré que le tissu osseux est totalement dépourvu d’ostéocytes. T Thaumaturus

est donc un téléostéen a os acellulaire. En conséquence, 'hypothése de son appartenance aux

Ostéoglossomorphes est réfutée ; en revanche, le résultat paléohistologique de I'étude effectuée est
parfaitement compatible avec une possible appartenance de tThaumaturus intermedius aux

Esociformes. Par ailleurs le tissu osseux de tThaumaturus est pénétré par des prolongements

ostéoblastiques (Fig. 1D). C’est donc un os acellulaire tubulaire (Sire et Meunier, 2017).

2 A l'exception des Thons (Amprino et Godina, 1956 ; Meunier, 1987) et du Lampris (Davesne et al., 2018) qui ont de l'os
cellulaire ;



Fig. 1. 1 Thaumaturus intermedius Weitzel 1933

A. Vue générale du spécimen SMF ME 3327 de 'Eocéne moyen de Messel (Hesse, Allemagne). La ligne xy
signale la position de la coupe transversale de la nageoire caudale de la figure 1B. (échelle = 1 cm). B. Coupe
transversale de la nageoire caudale montrant 5 rayons osseux (les Iépidotriches) constitués chacun de deux
hémi-segments : tétes de fléches. (échelle = 50 um). C. Détail des deux hémi-segments d'un lépidotriche
montrant que le tissu osseux est totalement dépourvu de logettes ostéocytaires. (échelle = 50 pym). D. Coupe
transversale d’'un os plat cranien montrant de fines structures sombres ramifiées (tétes de fleches) qui
correspondent a des prolongement ostéoblastiques caractéristiques d’un tissu osseux acellulaire tubulaire. On
observe également des cavités médullaires dans les parois osseuses (fleches). (échelle = 50 ym). E. Coupe
trnasversale d’'un os cranien montrant 'absence d’ostéocytes dans le tissu osseux. Les astérisques montrent un
secteur d’'os secondaire (remaniement osseux) et les fleches signalent des lignes cimentantes de réversion.
(échelle = 50 um). (d’aprés Gaudant et Meunier, 2004)

Les hyperostoses fossiles.

Une hyperostose?®, chez les poissons téléostéens, correspond a un gonflement plus ou moins
important d’un os déterminé (Fig. 2A) (Meunier et Desse, 1986 ; Chanet, 2018). Les hyperostoses
sont connues et étudiées depuis environ un siécle et demi (Gervais, 1875). Les différents travaux
menés sur des taxons variés montrent que le phénomene hyperostosant semble affecter, dans la
nature actuelle, essentiellement des especes d’une taille relativement importante, supérieure a une

bonne vingtaine de cm, et qui possédent de I'os acellulaire (Meunier et Desse, 1986 ; Smith-Vaniz et

% Le terme de pachyostose parfois utilisé pour décrire les gonflements osseux chez les poissons téléostéens, comme
synonyme d’hyperostose, devrait étre réservé aux Mammiféres adaptés secondairement a la vie aquatique (Houssaye, 2009) et
a certaines pathologies humaines (Gervais, 1875). La trés grande majorité des Ichtyologues utilisent le terme d’hyperostose
pour décrire les ossifications hypertrophiées des Téléostéens.
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al. 1995; Chanet, 2018). Certaines familles de téléostéens sont particulierement propices au
développement de ce phénoméne comme les Carangidae (Fierstine, 1968 ; Desse et al. 1981 ;
Laroche et al. 1982 ; Smith-Vaniz et al. 1995; Smith-Vaniz et Carpenter, 2007), les Sciaenidae
(Chabanaud, 1926 ; Smith-Vaniz et al. 1995 ), les Sparidae (Gauldie et Czochanska, 1990 ; Smith-
Vaniz et al. 1995) ou les Trichiuridae (Bhatti et Murti, 1960 ; Olsen, 1971 ; Lima et al., 2002). De plus,
trés souvent sur une espéce donnée, seuls certains éléments bien localisés du squelette sont
régulierement affectés alors que les autres sont indemnes (Meunier et Desse, 1994 ; Meunier et al.
1999 ; Béarez et al., 2005 ; Meunier et Herbin, 2014, Fig. 9). D'une fagon générale, les causes
avancées pour expliquer le phénoméne de I'hyperostose sont trés variées selon les auteurs (Desse et
al. 1981 ; Béarez et al., 2005 ; Chanet, 2018). Ce désaccord apparent traduit probablement des
causes différentes selon les espéeces et qui se traduisent par une réponse relativement homogéne des
tissus osseux : I'hyperostose. Si les exemples de taxons présentant des hyperostoses dans la nature
actuelle sont relativement nombreux, la littérature scientifique relative a des hyperostoses chez des
formes fossiles est beaucoup plus rare et se limite a des descriptions morphologiques (Fierstine,
1968 ; Tiffany et al., 1980 ; Schliter et al., 1992 ; Tyler et al., 1992).

Fig. 2. +Lepidopus albyi (Sauvage, 1873)

A. Fragment du tronc d'un spécimen du
Messinien de Lorca Serrata montrant quelques
ptérygiophores hyperostosés (tétes de fleches)
au-dessus de la colonne vertébrale (ve).
(Espagne). (échelle = 1 cm). B. Coupe axiale
d'un ptérygiophore hyperostosé (lumiere
naturelle transmise). Le tissu osseux est de
type  spongieux: nombreuses  cavités
vasculaires limitées par des travées osseuses
de faible épaisseur. Les deux fleches noires
indiquent l'axe central du ptérygiophore.
(échelle = 100 pym). C. Détail de la figure
précédente montrant les cavités vasculaires
(cv) séparées par de fines travées dos
acellulaire. Les fleches pointent des zones en
érosion active le long de laxe osseux
(astérisque) du ptérygiophore. (échelle = 150
pm). (d’apres Meunier et al. 2010).

Lors de I'hyperostose le gonflement du tissu osseux résulte d'une intensification des
processus d’ostéogenese (Fig. 2B). Cet os primaire périostique est ensuite soumis a un remaniement

secondaire (Fig. 2C) qui contribue a alléger la masse d'os I sans affecter le volume global de la
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piece osseuse (Meunier et Desse, 1994 ; Meunier et al. 1999 ; Béarez et al., 2005 ; Meunier et Herbin,
2014). Tel est le cas du sabre fossile TLepidopus albyi dont les bases hyperostosées de la nageoire

dorsale présentent les mémes caractéristiques morphologiques et histologiques que les équivalents
squelettiques des sabres actuels comme Trichiurus lepturus (Meunier et al., 2010).

Lors de ses diverses récoltes dans des gisements fossiliferes messiniens du pourtour
méditerranéen, Jean Gaudant a trouvé et décrit des fossiles de petite taille (de moins de 10 cm de
longueur totale) dont pratiquement 'ensemble du squelette est hyperostosé (Meunier et Gaudant,
1987) : chez un Cyprinodontidae (tAphanius crassicaudus) (Fig. 3, 4A) et un Gobiidae (1Gobius
aidouri). Par ailleurs, il a trouvé un Clupeidae dont seul le crane peut montrer un phénoméne
d’hyperostose (1Sardina ?crassa) (Fig. 5) ; or les Clupéidés ont normalement de I'os cellulaire, ce qui
faisait de ce fossile un cas d’étude fort intéressant puisque des espéces a os cellulaire développant
des hyperostoses semblent particulierement rares dans la nature actuelle (Chanet, 2018) en n'étant

signalées que chez les Thunninae (Bearez et al. 2005) et chez un Ariidae (Cooke, 1993).

Fig. 3. tAphanius crassicaudus (Agassiz). Reconstitution d’'un animal entier montrant le gonflement
caractéristique de trés nombreux os du squelette : vertébres, neurépines et hémépines, myorabdos,
cotes et ptérygiophores des nageoires dorsale et anale. (échelle = 1 cm). (d’aprés Gaudant, 1979)

Chez tA. crassicaudus, le tissu osseux hyperostosé est constitué d'os primaire
pseudolamellaire avasculaire (Fig. 4B). Ce tissu osseux n’est pas soumis a un remaniement
secondaire (Fig. 4B,C) comme c'est le cas chez TLepidopus albyi (voir plus haut) ou chez les espéces
hyperostosées actuelles (Meunier et Desse, 1994 ; Meunier et al. 2010 ; Béarez et al. 2005 ; Chanet,
2018). Par ailleurs, dans la nature actuelle, les Aphanius qui dépassent rarement les 3 cm de
longueur totale ne présentent pas d’hyperostoses. L’ampleur du phénomeéne qui implique 'ensemble
du squelette chez le fossile apparait donc comme un cas remarquable qui nous a conduits a impliquer
le milieu de vie hypersalé comme facteur déclencheur du processus hyperostosant. TAphanius
crassicaudus a effectivement été collecté dans un gisement a évaporites riche en sulfates et
carbonates (Gaudant, 1979). Un autre fossile d’age pliocéne, THsianwenia wui, un Cyprinidae, qui

présente un squelette trés hyperostosé vivait, lui aussi, dans un milieu hypersalé : les évaporites de

Quaidam au Tibet (Chang et al. 2008). Dans ce dernier cas, il faut noter que ce téléostéen fossile fait
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partie d’'une famille de poissons, les Cyprinidae, connue comme ayant de I'os cellulaire (Moss, 1961,
1965). Or il apparait que I'os cellulaire chez les Téléostéens est rarement hyperostosé, au moins dans
la nature actuelle. En revanche, avec Jean Gaudant, nous avons analysé la structure histologique du
crane hyperostosé de tSardina ?crassa (Gaudant et Meunier, 1998). Le tissu osseux primaire est
partiellement remplacé par de I'os secondaire (Fig. 5A). De plus, nous avons confirmé la présence
d’'ostéocytes dans son tissu osseux hyperostosé (Fig. 5B), ce qui n'est pas surprenant puisque les
Clupeidae sont connus pour avoir de I'os cellulaire comme la plupart des Clupéiformes (Moss, 1961,
1965 ; Davesne et al., 2018).

Fig. 4. tAphanius crassicaudus (Agassiz)

A. Vue latérale d'une vertébre hyperostosée ; la fleche indique la direction de la téte du poisson. B
et C. Respectivement coupe horizontale d’'une vertébre et coupe transversale d’'un myorabdos
hyperostosés (observation en lumiére polarisée). Noter que le tissu osseux de ces deux organes
est atotalement dépourvu d'ostéocytes et de vaisseaux sanguins; il est dit acellulaire et
avasculaire. (échelles: A = 500 ym; B = 250 ym; C = 50 ym). (A, B et C d’aprés Meunier et
Gaudant, 1987)
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Fig. 5. tSardina ?crassa (Sauvage, 1873)

A. Coupe transversale d’'un parasphénoide hyperostosé (lumiere naturelle transmise).Les tétes de
fleches délimitent le volume normal du parasphénoide non hyperostosé et les astérisques montrent
le tissu osseux hyperostosé ; les ponctuations noires correspondent a des canaux vasculaires.
(échelle = 200 pm). B. Détail d’'une coupe de parasphénoide hyperostosé montrant les logettes
ostéocytaires des cellules osseuses (tétes de fleches) et leurs prolongements cytoplasmiques
(fleches). (échelle = 25 ym). (d’aprés Gaudant et Meunier, 1996)

Conclusion

Jean Gaudant avait bien compris l'intérét de la paléohistologie pour apporter des données
structurales objectives utiles a l'interprétation de certains des fossiles qu’il avait eu I'occasion de
collecter et de décrire. Ces approches paléohistologiques Iui ont permis d’enrichir ses interprétations
paléobiologiques et systématiques. A titre personnel, je lui sais gré de m’avoir proposé de collaborer &
ses travaux et, ainsi, de m’avoir permis d’enrichir tout particulierement ma vision du phénoméne de

I'hyperostose chez les Téléostéens grace aux fossiles.
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