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L'EMBRYOLOGIE DE LA CARAPACE CHELONIENNE

Objectif du travail :

L'objectif de ce travail de fin d’étude est de présenter le développement embryologique de la carapace
chez les Chéloniens en introduisant premiérement l'ordre des chéloniens, 1'origine évolutive de leur

carapace et le role de cette derniére.

Une anatomie globale des différentes parties qui composent cette carapace sera décrite ; comme le

plastron et la dossiére.

Le « staging » embryonnaire des chéloniens sera expos¢ afin de permettre une meilleure compréhen-

sion de la partie « embryologie ».

Le développement embryologique sera ensuite développé d'un point de vue morphologique mais éga-
lement du point de vue causal selon les avancées scientifiques dans ce domaine.
Enfin, la conclusion abordera les points d'ombre qui devront encore étre éclaircis ainsi que certaines

hypothéses sur I'embryologie de la carapace chélonienne.

Résumé :

L'ordre des Chéloniens regroupe I'ensemble des reptiles caractérisés par la possession d'une carapace.

On les appelle plus communément les « tortues » ou encore les « testudines ».

Cette carapace est une apomorphie, car I’ancétre commun des chéloniens n'en possédait pas (Mille-
retta rubidgei), mais elle n’est pas une nouvelle structure a proprement parler. Elle résulte de la mo-
dification de structures pré-existantes telles que les cotes, les vertébres et gastralias (cartilages de
I'abdomen chez certains reptiles).

La créte carapaciale est le nouvel élément-clé embryologique dans 1’apparition de cette carapace.
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Aim of this work :

The aim of this end-of-study work is to present the embryological development of the Chelonian’s

shell by introducing the order of chelonians, the evolutionary origin of their shell and her role.

A global anatomy of the different parts that make up this shell will be described ; such as the plastron

and the carapace.

The chelonian’s embryonic "staging" will be presented to allow a better understanding of the "em-
bryology" part. Then embryological development will be developed from a morphological point of
view and also from a causal point of view according to scientific progress in this field of study.

The conclusion will approach unclear points that still need to be clarified as well as some hypothesis

on the embryology of the Chelonian shell.

Summary :

The Chelonian order includes all the reptiles characterized by having a shell. They are more com-

monly called " turtles" or “testudines".
The shell is an apomorphy, because the common ancestor of the chelonians did not have one (Miller-
etta rubidgei), but shell is not a new structure. It results from the modification of pre-existing structure

such as the ribs, vertebrae and gastralias (cartilages of the abdomen in some reptiles).

The carapacial crest is the new embryological key element in the appearance of this shell.
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1. Introduction

1.1. Les Chéloniens

Les chéloniens sont 1’ensemble des reptiles terrestres, d’eau douce et marins qui ont un bec corné
¢denté et une carapace (Fig.1) constituées de plaques cutanées et osseuses. Ces derniéres sont géné-
ralement couvertes d’€cailles cornées entourant le tronc et dans lesquels la téte, les membres et la
queue peuvent généralement étre renfermés (Dictionnaire Merriam-Webster 2021).

Les tortues peuvent étre divisées en deux groupes écologiques : les tortues aquatiques (de mer et d'eau
douce) et les tortues terrestres. La plupart des especes de tortues sont aquatiques. Les tortues terrestres

constituent un groupe relativement restreint (Cherepanov et al., 2019).

r
Figure 1 : photographie d’une reconstitution squelettique d’une tortue
dont la carapace a été ouverte. La carapace est divisée en deux parties,
une partie dorsale « la dossiere » et une partie ventrale « le plastron ».
Le bassin et les épaules se situent a l’intérieur de la carapace (D’ aprés
une photographie de : the Wagner Free Institute of Science).
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1.2. L'origine des chéloniens et de leurs carapaces

Milleretta

cleithrum

clavicle
I scapula
I dorsal rib
Il neurals

peripheral
Il interclavicle

sub)dermal/perich. collar of rib
¢ ) P Chelydra =
St g

Figure 2 : Arbre phylogénétique des chéloniens schématisant les caractéristiques principales de
[’évolution de la carapace chélonienne (D’ aprés Lyson et Al. 2013a).

Eunotosaurus

Eunotosaurus africanus estun reptile qui vivait durant le Permien il y a environ 260 millions d’années.
I1 est considéré comme 1’ancétre le plus ancien des tortues par un grand nombre de phylogénéticiens
(Lyson et al., 2010 et 2013). Car il est pourvu de I’ensemble des futurs os ventraux qui formeront le
plastron plus tard dans 1’évolution. Il possede également une réorganisation des muscles respiratoires
en région ventrale des cotes, et il possede également des cotes en forme de « T », créant ainsi les
prémices d’une carapace (bien que de nombreux ¢léments soient encore manquants (Fig. 2)). En effet
il ne possédait que 9 paires de cotes ainsi que 9 vertebres du tronc et non 10 paires de cotes et 10
vertébres, comme les tortues actuelles. Il ne bénéficie pas non plus d’écailles cornées sur son tronc,
ses cOtes n’ont pas la disposition typique en « éventail » et progressent ventralement jusqu’a un ster-

num rudimentaire (Fig. 3 ; Lyson et al., 2010 et 2013).
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Millereta

Millereta rubidgei semble avoir eu un ancétre commun avec Eunotosaurus car elle posséde des cotes
avec une excroissance mais d’un seul coté uniquement (Fig.2), leurs donnant une forme en « L ». Les
analyses phylogéniques concluent que Millereta est une espéce de reptile qui s’est écartée de la

branche des tortues avant Funotosaurus (Lyson et al., 2010).

Odontochélys

Odontochélys est un ancétre de la tortue, vivant il y a environ 220 millions d’années durant le Trias
supérieur (Lyson et al., 2010).

Comparé a [ '’Eunotosaurus, il posseéde un €largissement des processus épineux des verteébres du tronc
et ses cotes se trouvent en zone axiale (elles n’ont pas progressé ventralement (Fig. 2 et 3)).

Ses os ventraux (gastralias) au nombre de 5 paires sont quant a eux plus développés que ceux d’ Eu-

nostosaurus. 11 n’a pas conservé de sternum (Fig.3 ; Li et al., 2008).

//

I f

J
sternum cartilagineux
sternum

. cartilagineux i
gastralia g gastralia

Odontochelys processus épineux épaissis

lastron  karatinisa écailles kératinisées
= kératinisées plastron

Figure 3 : Comparaison entre Eunotosaurus et Odontochelys (deux ancétres d’il y a respectivement
260 et 220 millions d’années) ; Eunotosaurus posséde [’ensemble des os (gastralias) qui formeront
plus tard dans [’évolution un plastron, on observe également des cotes avec des processus latéraux
mais progressant ventralement jusqu’a un sternum cartilagineux. L’Odontochelys posséde des gas-
tralias beaucoup plus évolués avec un recouvrement d’écailles kératinisées. Ses cotes restent ventra-
lement dans le tronc et les vertébres forment des processus épineux modifiés (qui formeront plus tard
les plaques neurales dans [’évolution de la tortue) (D aprés Schoch, et al., 2019).
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Proganochélys

Proganochélys, quant a lui, est une tortue ayant vécu il y a 210 millions d’années. Sa carapace est
bien plus développée que celle d’ Eunotosaurus, mais elle reste primitive et posséde déja le pont qui
relie la dossiére au plastron. C’est chez elle qu’on observe le phénomene particulier qui est 1’encap-
sulation de la ceinture pectorale (qui équivaut a 1’épaule chez les chéloniens) a I’intérieur de la cara-
pace (Fig.2).

Elle posséde 10 paires de cotes avec une ossification périphérique plus prononcée et 10 vertébres
pour la dossiere. Son plastron est composé de 4 paires de gastralias.

Proganochélys posséde toujours un processus claviculaire (Fig.2).

Ce dernier, formant un lien entre la dossiere et le plastron, disparaitra petit a petit au fur et a mesure
de I’évolution. Elle débutera par une 1égére réduction dorsale du processus (comme chez Kayenta-

chélys) et ensuite une disparition dorsale totale (comme chez Chelydra) (Fig.2 ; Lyson, et al., 2013a).
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1.3.Utilité de la carapace

1.3.1. Protection
L'agencement sophistiqué des zones alternées d'éléments souples (sutures) et rigides (cotes) dans la
carapace (Fig.4) représente un moyen ingénieux d'obtenir a la fois une rigidité et une ténacité élevées
(la ténacité en mécanique est la capacité d’un matériau a résister a la propagation d’une fissure), ce

qui est crucial pour résister aux attaques des prédateurs (Achrai et al., 2014).

Figure 4 : (a) Vue ventrale de la dossiére, la fleche blanche indique une cote et la fleche jaune
indique une suture. (b) représente une section de céote entourée de chaque cotés par une suture.
(c) représentation de ['image (b) obtenue par tomographie (Achrai et al., 2014).

1.3.2. Hydrodynamique

La carapace ayant un volume conséquent, elle crée malheureusement des résistances lors des dépla-
cements sous 1'eau. Pour les contrer, les tortues d’eau douce et marines ont vu leur carapace évoluer
afin de trouver un compromis entre robustesse et propriété¢ hydrodynamique afin de se mouvoir dans
l'eau tout en gardant la propriété protectrice de celle-ci.

Selon le type de milieu aquatique dans lequel vivent certaines tortues ; milieu lentique (eaux avec
peu/pas de courant) ou lotique (eaux avec courant important), on constate une meilleure capacité
hydrodynamique pour celles des milieux lotiques en comparaison a celles vivant dans les milieux
lentiques. La robustesse des carapaces « lotiques » est donc diminuée d'environ 27% en moyenne di
au fait qu'une forme profilée est plus hydrodynamique mais moins résistante aux forces de pression.
A l'inverse, une carapace plus bombée offrira une meilleure solidité mais une moindre capacité hy-

drodynamique (Rivera et al., 2011).
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1.3.3. Camouflage

La carapace de tortue a également un réle de camouflage
dans son environnement, que ce soit la similitude entre la
carapace des tortues terrestres avec des roches ou bien la
couleur et la texture de la carapace des tortues d’eau
douce se fondant dans le décor des milieux aquatiques
(Fig.5).

Elles permettent ainsi aux tortues d’étre moins visibles &®
par ses prédateurs mais également par ses proies (Xiao et
al., 2016).

Figure 5 : Photographie de Sacalia quadriocel-
lata dans son environnement (Xiao et al., 2016).

1.3.4. Stockage d’ions
La carapace étant un grand volume de structures osseuses, elle permet de stocker des ions comme le
Calcium, le Magnésium et le Phosphate, mais également de tamponner 1’acidose systémique induite

par I’apnée lors de la plongée, en captant dans les parties osseuses du CO2 et du lactate (Jackson et
al., 1999).
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2. Anatomie

2.1. Le Plastron

Le plastron (Fig.1) est trés certainement la premiére partie de la carapace de tortue a avoir vu le jour
car jusqu’a présent, les tortues les plus anciennes découvertes par la paléontologie sont ; Odontoche-
lys (Fig. 2 et 3) et Pappachelys. Et elles possédaient des os ventraux formant les prémices d’un plas-
tron (mais leurs carapaces étaient partielles, seules des cotes modifiées étaient présentes) (Schoch et
al., 2015).

SiI’on prend I’exemple de 1’ Eunotosaurus (un ancétre de la tortue) (Fig. 2 et 3), on observe que celui-
ci possede tous les os du plastron (bien que non ossifiés entre eux) et qu’il n’a pas encore les éléments

formant la carapace sauf les cotes en forme de « T » (Lyson, 2013a).

Le plastron est formé d'un entoplastron (interclavicule), d'un épiplastre (clavicules) et de trois a cinq

os appariés (homologues de gastralia) (Fig. 6 et 7 ; Moustakas-Verho et al., 2017).

La partie antérieure du plastron contient un os d'entoplastron rostral médial et deux os d'épiplastron
rostraux latéraux qui se développeront et se souderont ensemble pour former une plaque osseuse an-
térieure. On pense que l'entoplastron est un dérivé de I'os interclaviculaire, alors que les épiplastres

appariés sont considérés comme homologues des clavicules.

On suppose que trois paires d'os de plastron latéraux (I'hyoplastron et I'hypoplastron situés au centre
et les os du xiphiplastron en position postérieure) sont dérivées des paires de gastralia vues comme
des cotes ventrales flottantes dans de nombreux groupes de reptiles. Cette position est renforcée par
les paires de gastralia qui forment une structure ressemblant a un plastron primitif dans la tortue-

tige Pappochelys (Schoch et al., 2015) (Rice et al., 2016).
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Figure 6 : représentation des différents os du plas- Figure 7: Schéma des os du plastron de Podocnemis

tron chez les tortues marines (Wyneken 2001). expansa avec ses os supplémentaires ; les mésoplas-
trons (Vieira et al., 2009).

Epiplastron : L’os épiplastron appari¢ a son homologue est en forme d'arc, formant le bord cranien
du plastron. I est articulé médialement avec sa partie contre-latérale, avec le bord cranio-latéral de
I'endoplastron et avec le bord cranio-latéral de I'hyoplastron (Fig. 6 et 7 ; Vieira et al., 2009) (Wy-
neken 2001).

Endoplastron : Il s'agit d'un os isolé en forme de diamant et situé médialement. Il est articulé avec
les bords caudo-médiaux des os de 1'épiplastron et avec les bords craniomédiaux des os de I'hyoplas-
tron (Fig. 6 et 7 ; Vieira et al., 2009) (Wyneken 2001).

Hyoplastron : Il s'agit d'un os apparié¢ avec son homologue, grand et de forme irréguliére sur le bord
latéral. Chaque hyoplastron est articulé médialement avec sa partie contro-latérale, avec le bord cau-
domédial de 1'endoplastron, le bord caudolatéral de 1'épiplastron, le bord cranien de I'hypoplastron, et
enfin caudo-latéralement avec le mésoplastron (Fig. 6 et 7). L'os hyoplastron a une saillie osseuse
dorsale, le pont cranien, qui est joint a I'os costal 1, reliant le plastron a la carapace. L'hyoplastron est

¢galement joint aux os périphériques 3, 4 et 5 (Vieira et al., 2009) (Wyneken 2001).
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Hypoplastron : Un os apparié, grand et de forme irréguliére sur le bord latéral. Chaque hypoplastron

est joint médialement a sa partie contre-latérale, au bord caudal de 1'hyoplastron, au bord cranien du
xiphiplastron et craniolatéralement au mésoplastron (Fig. 6 et 7). L'os de I'hypoplastron possede une
saillie osseuse dorsale, le pont caudal, qui est articulé a 'os costal 5, reliant le plastron a la carapace.

L'hypoplastron est également joint aux os périphériques 6, 7 et 8 (Vieira et al., 2009) (Wyneken 2001).

Mésoplastron : L'os du mésoplastron apparié est quadrangulaire et situé latéralement dans le plastron.
I1 est articulé au bord caudolatéral de I'hyoplastron et au bord craniolatéral de I'hypoplastron (Fig. 7 ;

Vieira et al., 2009) (Wyneken 2001).

Xiphiplastron : C'est aussi un os apparié, approximativement rectangulaire, avec la face caudale plus
petite que la face craniale, formant le bord caudal du plastron. L'incisure caudale (dans la région
caudo-médiale) est peu développée chez les femelles et en forme de « U » chez les males. La face
dorsale du xiphiplastron est fusionnée avec la taille pelvienne, représentée par les cicatrices pubiennes
(craniennes) et ischémiques (caudales). Chaque os de xiphiplastron est articulé médialement a son os
contro-latéral et au bord caudal de 1'os de I'hypoplastron (Fig. 6 et 7 ; Vieira et al., 2009) (Wyneken
2001).
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2.2. La Dossiére

La dossicre se divise en 4 parties : les cotes et les vertébres (ainsi
que I'os nucal antérieur) servant de base pour la seconde partie
composée par les plaques costales et plaques neurales. La troi-
sieme partie comprend 1'ensemble des écailles recouvrant les
plaques costales et neurales (Gilbert et al., 2001).

L'ensemble des tortues ont une dossiére comprenant 10 ver-
tébres qui sont chacune rattachées a une paire de cotes (Fig. 8).
La premicere et la derniére paires de cotes sont particulicres car
elles sont de tailles fortement réduites par rapport aux autres.
Les cotes s'orientent de maniére radiale, en forme « d’éventail »

(Wyneken 2001) (Kuratani et al., 2011).

Enfin, il reste une quatriéme partie a la dossiere qui est celle des os

formant sa périphérie.

Cette partie est composée par les os pygal et suprapygal, 1’os nucal

et les os périphériques (Fig. 9).

Les os pygal et suprapygal forment I’extrémité caudale de la péri-
phérie de la dossiére, 1’os nucal forme I’extrémité craniale. Et enfin

les os périphériques qui sont au nombre de onze paires, forment les

parties latérales de la périphérie.

Figure 8 : schéma de la vue dorsale (a
gauche) et ventrale (a droite) des os et
plaques osseuses de Pelodiscus sinensis
sans la partie périphérique. Cos, plaque
costale ; dr, cote ; neu, plaque neurale ; nu,
os nucal (Kuratani. et al., 2011).

Figure 9 : représentation scheé-
matisée des os de Chelydra ser-
pentina (Gilbert et al., 2001).
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2.3. Les Ecailles

La carapace de tortue est recouverte par de grandes écailles épidermiques (sauf quelques especes
telles que les tortues a carapace molle et tortues Luth). Ces écailles forment un véritable bouclier
corné. Elles sont délimitées entre elles par de fines dépressions cutanées : les sillons cornés.

Les écailles ont ¢galement la particularité de former une mosaique spécifique qui n’est pas observée
chez les autres saurophidiens (reptiles a écailles).

Sur la carapace, les écailles forment cinq rangées tandis que sur le plastron elles ne forment que deux

rangées (Fig. 10).

inframarginal

Figure 10 : Représentation des écailles de la dossiére (a gauche) et du plastron (a droite) (Wyneken
2001).

Au sein d'une méme espece, le nombre d'écailles sur la carapace ne varie pas. Cependant, entre es-
peces différentes, ce nombre peut varier légérement mais est le plus souvent de trente-huit écailles

pour la dossiére et de seize pour le plastron (Gilbert S.F. et al., 2001).
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Certaines tortues font exception a cette regle, telle que Dermochelys coriacea (tortue Luth) qui pré-
sente des tubercules formant cinq rangées longitudinales sur la dossiére (ils sont renforcés par la
présence de tisssus osseux incrustés en son sein) (Fig. 11 ; Moustakas-Verho et al., 2015).

Certaines tortues ont perdu leurs écailles au cours de leur évolution, comme Pelodiscus sinensis (tor-

tue a carapace molle).

Dermochelys coriacea

Figure 11 : représentation dorsale d’une tortue luth
a l’éclosion (Moustakas-Verho J.E. et al., 2015).

Travail De Fin d’étude Année Académique 2020-2021 18



2.4. La Ceinture Pectorale

2.4.1. Partie squelettique

La ceinture pectorale de la tortue se compose de la scapula, des processus coracoides et de I’acromion
(Fig. 12).

L’acromion s’étend médialement pour s’articuler avec 1’entoplastron via des ligaments.

Le processus coracoide permet a la majorité des muscles rétracteurs des nageoires et des abducteurs

d’étre attachés au squelette (Wyneken 2001).

Sur le corps de la scapula vient s’insérer les origines du grand dorsal (extenseur du membre) et des
muscles pectoraux (fléchisseurs du membre) (Kuratani et al., 2011).

D’un point de vue phylogénique, chez la tortue primitive Proganochelys, un processus dorsal s'éten-
dant de I'épiplastron a la carapace agissait comme une clavicule. Mais chez les tortues modernes, ce
processus dorsal est absent. Au lieu de cela, le processus acromion de la scapula s’est modifié afin de
fournir un contact entre la carapace et I'entoplastron remplacant ainsi la clavicule (Rice et al., 2016)

(Wyneken 2001).

acromion
process

7 glenoid
fossa

acromion
process

Figure 12 : représentation de la scapula en vue ventrale, caudale et craniale. Avec ses
processus acromial et coracoide ainsi que sa cavité glénoidale (Wyneken 2001).
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2.4.2. Partie musculaire

Les muscles de la scapula sont les muscles « pro-
fonds » de la ceinture pectorale et se composent du
dentelé antérieur ainsi que du complexe élévateur sca-

pulaire et rhomboide (Fig. 13).

Le dentelé antérieur posséde des insertions dans la

partie dorsale de la scapula et la partie distale de la

deuxiéme cote. Il a un rdle dans le maintien de la sca- % esr

pula dans le tronc et permet d’extérioriser le membre Figure 13 : comparaison entre les muscles profonds

(Fig. 13). (a gauche) et superficiels (a droite) de la ceinture
pectorale. (da, dentelé antérieur ; esr, complexe élé-

Le complexe élévateur scapulaire et rhomboide s’insére vateur scapulaire et rhomboide ; gd, le grand dor-

sal ; p, muscles pectoraux ; sc, scapula ; ¢, cote)

sur le processus coracoide et s’attache sur 1’os nucal et (d'aprés Nagashima, H., et al. 2009).

le bord cranio-dorsal des os du plastron.

Les muscles superficiels de la ceinture pectorale sont ceux reliant I”’humérus au tronc : le grand dorsal

et les muscles pectoraux.

Le grand dorsal s’insére sur le processus médial de I’humérus et 1’os nucal. Il permet I’extension de

I’épaule (Fig. 13).

Les muscles pectoraux s’inserent sur le processus latéral de ’humérus et sur la face dorsale des os du

plastron. Ils permettent le fléchissement de 1’épaule (Fig. 13 ; Kuratani et al., 2011).
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3. Embryologie

3.1. Stades embryonnaires

L'ceuf de tortue est pondu aux environs de la moitié du stade gastrula (Gilland et al., 2004).

Pour pouvoir se repérer dans le développement embryonnaire d’une espéce, il est important de diviser
ce développement en différentes périodes.

Pour cela, les embryologistes ont tenté de créer de manieére conventionnelle des « stades embryon-
naires » en se basant sur les différents événements morphologiques ayant lieu durant le développe-
ment embryonnaire d'une espéce (O'Rahilly et al., 1987).

Pour les tortues, les variations d'espéce au sein de 1'ordre des chéloniens ont occasionné des difficultés
aux embryologistes pour standardiser et dresser les différents « stades » embryonnaires.

En effet, les embryologistes ont constaté que selon 1’espéce de tortue, les événements embryonnaires

observés pouvaient parfois fortement différer.

Chelydra serpentina a été la premiére espece de tortue désignée comme espéce type pour dresser les

différents stades embryonnaires. Son développement a été réparti en 27 stades (Yntema 1968).

Chelydra serpentina reste 1'exemple type pour les tortues d’eau douce et terrestres, mais ses stades ne
correspondent pas tout a fait a ceux des tortues marines. Celles-ci ont donc été étudiées par Miller qui
s’est basé sur six espéces de tortues marines pour établir de nouveaux stades mieux adaptés.

Le nombre de stades selon Miller pour les tortues de mer est de 32 (Miller 1985).

L'embryologie des tortues de mer se base sur les 32 stades de Miller, tandis que celle des tortues

terrestres et d’eau douce se fonde sur les 27 stades établis par Yntema (Werneburg 2009).
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3.1.1. Stades embryonnaires de Chelydra serpentina selon Yntema

Seuls les stades comprenant une description en rapport avec la carapace sont repris ci-dessous (Yn-

tema 1968).
Stade | Semaine Criteres morphologiques
14 6 Une rainure sur le tronc latéral indique une démarcation de la carapace.
La carapace est clairement limitée latéralement mais indistinctement cranialement et
caudalement.
15 7 Les écailles centrales et latérales sont vaguement délimitées. Des zones pigmentées se
sont formées sur certaines des écailles centrales le long des deux c6tés de la ligne mé-
diane.
La carapace est clairement limitée sur sa périphérie. Les écailles centrales et latérales
16 8 sont encore vaguement délimitées. Des zones pigmentées se sont formées sur certaines
des écailles latérales
17 9 Les écailles centrales et latérales sont distinctement délimitées mais les écailles margi-
nales ne le sont pas.
18 10 Les écailles marginales sont plus clairement délimitées.
Il y a une rangée médiane de taches pigmentaires sur les écailles centrales latérales a |a
19 11 ligne médiane et une rangée latérale sur 5 ou 6 écailles latérales pres de leurs marges
médianes.
20 12 Les écailles centrales et latérales sont grises avec des pigments. Sur les écailles margi-
nales, la pigmentation est claire.
71 13 Les écailles centrales et latérales sont légérement ondulées. Des taches pigmentaires se
trouvent dans les rainures entre les lamelles marginales.
27 14 La pigmentation a augmenté mais elle ne se rapproche pas encore du noir. Le relief des
écailles a augmenté.
Les changements de carapace ne sont pas assez différentiables pour les interpréter. Les
23 15 écailles centrales et latérales sont plus rugueuses. Les lames marginales postérieures for-
ment un bord nettement dentelé. La pigmentation a augmenté pour produire une co-
quille sombre mais pas noire.
22 17 Les écailles centrales forment une créte dorsale..Une pigmentation accrue entraine une
carapace noire.
55 19 La créte dorsale est réduite.
La hernie ombilicale est présente et contient une partie du sac vitellin.
La carapace s'aplatit [égerement lorsque I'individu éclot.
26 20 La hernie ombilicale peut ne pas étre présente et sa position est alors représentée par
une zone molle dans le plastron. Dans d'autres cas, un sac vitellin relativement petit peut
persister.

Malheureusement Yntema ne mentionne pratiquement pas le développement du plastron dans ses

observations car il préfere utiliser les caractéristiques de la téte, des membres et de la dossicére pour

¢tablir ses stades embryonnaires a partir du stade 14 (Yntema 1968).
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3.1.2. Stades embryonnaires selon Greenbaum

Greenbaum s’est basé sur les stades énoncés par Yntema pour décrire le développement de Trachemys
scripta mais avec plus de critéres. Il utilise les caractéristiques de la téte, des membres, de la dossiere,
du plastron et de la queue afin d’obtenir une description plus précise des stades (Fig. 14 ; Greenbaum

2002).

Stade 15 : Une créte longitudinale irréguliére est présente sur le flanc de I'embryon dorsal au membre
antérieur. La créte s'étend de la base du membre antérieur a la base du membre postérieur et représente

la démarcation latérale de la carapace. Des plis dorsaux indistincts signalent le développement

d'écailles carapaciales.

Stade 16 : La créte latérale de la carapace est devenue plus épaisse et le bord antérieur de la cara-

pace est présent. Les cotes sont visibles sous la carapace de certains individus.

Stade 17 : Les cotes sont visibles sous la carapace chez tous les individus. Les écailles marginales
commencent a apparaitre. Les marges du pont et du plastron sont indiquées par des crétes. La hernie

de I'anse intestinale est visible et la fléche pointe vers le bord antérieur naissant du plastron.
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Stade 18 : Les bordures des écailles marginales et vertébrales sont distinctes. Les écailles pleurales
débutent leur apparition. Le bord du plastron est plus net et les bords des écailles du plastron sont

faiblement visibles. Les plaques axillaires, infra marginales et inguinales sont faiblement perceptibles.

Stade 19 : Toutes les écailles de la carapace, du pont et du plastron sont distinctes.

Une créte dorsale est présente le long de la ligne médiane de la carapace.

Stade 20 : La pigmentation se produit le long du c6té médian et des c6tés latéraux des écailles verté-

brales, sur la plupart des écailles pleurales et entre les écailles marginales.

Stade 22: La pigmentation des écailles pleurales et vertébrales est plus importante.
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Stade 23 : La carapace est plus pigmentée et porte une ligne jaunatre irréguli¢re le long de sa ligne
médiane. De petits ocelles (taches rondes dont le centre est d'une autre couleur que la circonférence)
se forment autour des bords des écailles marginales. Les écailles carapaciales sont plus rugueuses.

Il y a une pigmentation clairsemée sur certaines écailles du plastron. La fleche indique la hernie in-

testinale encore présente.

Stade 24 : La pigmentation de la carapace a pris un motif reconnaissable de rayures. Des ocelles
distincts sont présents sur les écailles. Le plastron est rugueux. La fleche indique l'absence de la hernie

intestinale.

Stade 25 : La pigmentation de 'embryon ressemble a celle des nouveau-nés : la carapace et la peau
sont verdatres mais relativement pales, le plastron est de couleur jaunatre a l'exception des ocelles

foncés sur chaque écaille.

Figure 14 : Vues dorsales (a gauche), latérales (au milieu) et ventrales (a droite) des stades 15 a 26
de Trachemys scripta (chaque image des stades 15 a 26 a été réalisée d’apres Greenbaum 2002).
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3.2. Formation de la créte carapaciale

Le premier signe qui différencie I'embryon de tortue de celui d'un autre tétrapode est I'apparition de
la créte carapaciale (que 1'on nommera CR pour « Carapacial Ridge »), qui a lieu au stade 14 selon

Yntema (Yntema 1968).

La créte carapaciale apparait aux bords latéraux du tronc, légérement dorsalement par rapport aux
bourgeons des membres. La CR apparait d'abord sous forme d'une ligne non continue qui s'étend de

la région nucale jusqu'a la région caudale (Fig. 15 ; Cordero 2020).

Figure 15 : Chrysemys picta au stade 16 avec la créte cara-
paciale (partie postérieure colorée en mauve) D, dossiere ;
CR, créte carapaciale; MA, membre antérieur; MP,
membre postérieur ; Q, queue (D apres Cordero 2020).

La CR est composée de deux parties, une mésenchymateuse qui découle du mésoderme, composée
de cellules non spécialisées formant un tissu peu dense, et une deuxiéme partie épithéliale.
La partie mésenchymateuse de la CR provient du sclérotome et la composante épithéliale du derma-

tome (Moustakas-Verho et al., 2017).

C'est durant les stades 15 et 16 que les « traits » progressent vers I'avant et I'arriére pour former une
ligne continue, d'ou le nom de « créte ». Cette créte est la délimitation entre la dossicre et le plastron
(Fig. 16 ; Cordero 2020).

Au stade 16, les cotes progressent vers la CR et pénétrent sa partie mésenchymateuse au stade 17,

créant ainsi un repli de la cote (Fig. 16 ; Cordero G.A. 2020).
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Figure 16 : schéma de la position des cotes par rapport au CR durant le dévelop-
pement de la tortue. Vue dorsale en haut et transversale en bas. Les fleches en
pointillés aux stades 15 et 16 représentent la progression du CR. Les cotes se
rapprochent du CR durant le stade 16 et pénetrent son mésenchyme lors du stade
17 (d’apres Cordero 2020).

L’HGF (Hepatocyte Growth Factor) est exprimé dans le sclérotome et est essentiel a la formation de
la CR. D’autres génes sont importants dans le développement de la CR tel que Wnt5a (de la famille
des Wnt) et Lef-1. Wnt5a est exprimé dans les deux régions de la CR tandis que Lef-1 1’est unique-
ment dans son mésenchyme alors que HGF est exprimé dans le sclérotome mais pas dans la CR
(Moustakas-Verho et al., 2017).

En inhibant Lef-1 dans des embryons a certains stades de leur développement, il a été observé qu’il

permettait de maintenir le développement de la CR (Nagashima et al., 2007) (Cordero 2020).

Le role de la CR n’est pas le méme en fonction du type de carapace. En effet, pour les carapaces dures,
les cotes sont plus allongées et ont une organisation perpendiculaire par rapport aux vertébres et at-
teignent ainsi les os périphériques de la carapace, tandis que pour les carapaces dites « molles », les

cotes sont plus petites, ont une organisation en « éventail » et n’atteignent pas les os périphériques

(Fig. 17).
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Figure 17 : coupes transversales au niveau du tronc chez Trachemys
a gauche (carapace dure) et Pelodiscus a droite (carapace molle).
Chez Trachemys, il y a progression latérale jusqu’au derme dans le
CR, tandis que chez Pelodiscus, les cotes sont courbées et leur crois-
sance s arréte dans la primaxiale de ['embryon (Rice et al., 2015).

Pour les carapaces dures, la CR semble étre un centre de signalisation qui recrute activement vers elle
des cellules précurseures des cotes et qui dévie également la croissance des cotes en direction latérale.
Tandis que pour les carapaces molles, la CR semble empécher les cotes de progresser en zone abaxiale

et leur donne une organisation en éventail (Rice et al., 2015).
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3.3. Formation du plastron

Les os du plastron se forment dans le mésenchyme ventral du tronc entre ce qui deviendra les écailles
ectopiques du plastron et les visceres. Tout commence par une condensation mésenchymateuse com-
posée de cellules précurseurs ostéochondrogéniques. Ces cellules sont capables de se différencier en
chondrocytes ou en ostéoblastes selon leur régulation moléculaire. En effet, ces cellules sont capables
de co exprimer un facteur de transcription chondrogénique Sox9 et un facteur de transcription ostéo-

chondrogénique Runx2 (Maeno et al., 2011).

Pour que les os du plastron se forment, la voie chondrogénique doit étre inhibée : I’expression de Sox

9 est inhibée et I’expression de Runx2 est induite ou maintenue (Maeno et al., 2011).

Pour maintenir ces cellules dans un état prolifératif et indifférencié, Runx2 est associé au facteur de
transcription Twist qui I’inhibe pour que les précurseurs des os du plastron s’étendent suffisamment

(Rodda et al., 2006).

De ce fait, aucune trace de chondrocytes ni de prémices de sternum ne sont observés dans le déve-

loppement du plastron (Vieira et al., 2009).

Au fur et a mesure de la progression, I’expression de Twist diminue et Runx2 est capable d’induire
I’expression d’Osx : cela permet la différenciation et la maturation ostéogéniques des os du plastron.
D’autres facteurs jouant un réle dans le développement ostéogénique des os du plastron ont été dé-
couverts tel que I’activation séquentielle de Hegehog, la signalisation canonique de Wnt et la B-caté-

nine dans les cellules ostéoprogénitrices (Rodda et al., 2006).

La BMP favorise, quant a elle, la prolifération des pré ostéoblastes en méme temps qu’elle inhibe leur

différenciation (Rodda et al., 20006).

Le stade embryonnaire ou commence 1’ossification dépend de I’espéce de tortue. Chez C. serpentina

elle débute tardivement aux environs des stades 20 et 21 (Sheil et al., 2005).
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Figure 18 : développement des os du plastron de Podocnemis expansa ; (A) au stade 16 début du
développement de [’endoplastron, hyoplastron, hypoplastron, xiphiplastron, et mesoplastron. (B) au
stade 17, début du développement de [’épiplastron. (C) au stade 20, progression des os du plastron
vers leurs homologues (Vieira et al., 2009).

Chez A. spinifera (tortue a carapace molle), elle commence vers les stades 19 et 20 (Sheil 2003)

Chez Podocnemis expansa, elle débute beaucoup plus tdt. En prenant P. expansa pour représenter la
chronologie, les premiers centres d’ossification apparaissent au stade 16 et sont au nombre de 11. Les
premiers a se dévoiler sont les hyoplastrons avec les hypoplastrons suivis de 1’endoplastron puis les
xiphiplastrons et les mésoplastrons. Les épiplastrons sont les derniers centres osseux a apparaitre a
partir du stade 17 (Fig. 18 ; Rice et al., 2016).

Ces centres d’ossification sont individuels pour chaque os.

Pour les espéces possédant un plastron n’ayant pas de mésoplastron, les centres d’ossifications n’ap-
paraissent pas : le nombre de centres d’ossification est donc de neuf et non de onze.

La croissance des centres d’ossification est particuliére car ils émettent des spicules osseux qui s’éti-
rent vers les centres voisins dans le plastron et finissent par fusionner entre eux.

La présence de B-caténine dans les spicules en formation indique une signalisation canonique active
de Wnt en son sein.

La présence d’un mésenchyme avec un potentiel ostéogénique élevé permet la croissance rapide des

spicules (Rice et al., 2016).

Aux alentours du stade 21, les os hyoplastrons et hypoplastrons se développent latéralement pour

rejoindre les os périphériques afin de relier le plastron a la dossiére.
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La fusion entre chaque centre via les spicules ne se fait pas partout. En effet, on observera la présence

de deux fontanelles dans les parties craniale et caudale du plastron en formation (Fig. 19).

Fontanelle
Craniale

Fontanelle
Caudale

Figure 19 : évolution de [’ossification des os du plastron de Chelydra serpentina (4) stade 16, (B)

stade 19, (C) stade 24, (D) 6 semaines post éclosion avec les deux fontanelles légendées (D apres
Gilbert et al., 2001).

La fontanelle craniale se situe cranialement par rapport aux hyoplastrons et caudalement a 1’endo-

plastron (Fig. 19).

La fontanelle caudale quant a elle se situe entre les cotés médiaux des hypoplastrons ainsi que cau-

dalement aux xiphiplastrons (Fig. 19).

Elle est beaucoup plus grande que la craniale car elle permet de laisser passer la connexion entre le

systéme digestif en développement et le sac vitellin.

Apres I’éclosion, la fontanelle craniale met peu de temps a se refermer tandis que la fontanelle caudale

met généralement plus de six mois avant de se refermer.

Le plastron prend donc plus de temps a devenir totalement rigide par rapport a la dossi¢re qui elle,

met environ quarante-six jours post éclosion pour étre totalement rigide (Vieira et al., 2009).
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3.4. Formation de la dossiére

La majeure partie squelettique de la dossicre est formée uniquement a partir de l'endosquelette et n'a

pas de partie formée par de l'ostéoderme comme on le pensait auparavant (Hirasawa et al., 2013).

La partie osseuse de la dossiére est composée de plaques, costales et neurales qui découlent respecti-
vement des cotes et des vertébres (Fig. 20) ;

Au stade 17, les muscles intercostaux sont encore présents mais sont entourés de tissus conjonctifs.
Au stade 18 débute la dégénérescence des muscles intercostaux et les cotes sont encapsulées dans du
tissu conjonctif sous le derme. La frontiére entre les cotes et le tissu conjonctif sous-jacent est nette.
Le stade 23 est marqué par la disparition totale des muscles intercostaux et le périoste des cotes se
dilate cranialement et caudalement.

Enfin, au stade 27, la dilatation du périoste progresse de manicre a former des trabécules osseux a
partir des cotes et ceux-ci s'enfoncent dans le tissu conjonctif sous-cutané.

Ces trabécules osseuses continuent leurs progressions apres 1'éclosion pour rejoindre les trabécules

opposées afin de former la plaque costale (Hirasawa et al., 2013).

Figure 20 : Coupes transversales de cotes d’une tortue a carapace molle (Pelodiscus sinensis),
(a)stade 17, (b) stade 18, (c) stade 21, (d) stade 23, (e) stade 27. (a — b) Barre d’échelle de 100 um.
btr, trabécule osseux, drm, derme; epd, épiderme; icm, muscle intercostal; icn, nerf intercostal; ost,
ostéoblaste; pob, os périosté; pos, perioste; sdc, tissu sous cutané (Hirasawa et al., 2013).

Travail De Fin d’étude Année Académique 2020-2021 32



Chez les tortues a carapace dure, l'anatomie du développement indique que les cotes ne parviennent
pas a s'étendre dans le domaine abaxial parce que leur trajectoire de croissance est déplacée et non
arrétée.

La coéte se développe dorso-latéralement jusqu'a ce qu'elle atteigne le mésenchyme de la CR, et en-
suite la pointe de la cote se replie en dessous d’elle-méme. Il semble que I'extrémité de la cote suive
ventralement un flux de cellules myotomiques.

Cependant, chez les embryons de Pelodiscus sinensis (carapace molle), l'ossification des cotes
s'achéve rapidement, empéchant les cotes de continuer a s’étendre. Cela ne se produit pas chez les tor-
tues a carapace dure avant 1’éclosion. La propagation continue du céphalothorax au-dela des cotes

fournit la région qui donne naissance aux os périphériques (Rice et al., 2015).

Chez la tortue a carapace molle Pelodiscus sinensis, la CR semble jouer un rble différent. La CR a
pour fonction de réguler la croissance des cotes dans une direction rostro-caudale plutot qu’une dorso-
ventrale.

I1 est proposé que, chez cette espece, la CR soit nécessaire pour former le motif de cotes en éventail
a travers la croissance marginale du primordium carapacial.

Des ¢études suggerent que cette croissance des cotes arrétée est due a trois choses :

La déviation des cellules précurseures des cotes par la CR. Le développement du myotome est altéré
dans le somite. Et enfin, il existe des différences possibles dans le mésoderme de la plaque latérale
(Nagashima et al. 2005 et 2012).

Les preuves de ce modéle sont en grande partie circonstancielles, mais cohérentes.

Premiérement, la microcautérisation de la CR chez Pelodiscus entraine la croissance des cotes. Le
motif rostro-caudal en forme d'éventail a disparu et les extrémités distales de chaque cote se dévelop-
pent l'une vers l'autre.

Lorsqu'une CR ectopique a été greffée sur le flanc d'un embryon de Pelodiscus, le motif des cotes n'a
pas changé. Par conséquent, la CR de Pelodiscus ne semble pas signaler le motif dorso-ventral des

cotes, mais est utilisée pour les dévier vers un motif en éventail (Rice et al., 2015).

Deuxiémement, alors que la partie proximale de chaque cote provient du sclérotome des somites, la
partie distale des cotes (c'est-a-dire la partie qui pénétre dans la région ventrale) proviendrait du syn-
détome entre le sclérotome et le myotome. La présence de ces cellules dépend de 1'activité inductive
du myotome.

11 est donc possible que Myf5 (Myogenic factor 5) modifié puisse influencer I’épaisseur de la plaque
musculaire de la tortue ainsi que l'arrét axial des cdtes, qui dépendent de ces muscles (Rice et al.,

2015).
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Troisiémement, le mésoderme de la plaque latérale des embryons de tortues peut différer de ceux des
autres vertébrés. L'expression de Hoxc-6 (Homeobox protein 6), qui se trouve généralement dans le
thorax des vertébrés, et qui est importante pour que le syndétome génere la partie distale de la cote,

fait défaut chez ces tortues (Rice et al., 2015).

Des preuves de développement et des attachements musculaires suggerent que 1'os nucal est dérivé
de la cleithra de la ceinture pectorale d’un ancétre des chéloniens (Lyson et al., 2013b).

La signalisation du facteur de croissance des fibroblastes (FGF) dans le derme dorsolatéral maintient
la CR de chaque c6té de I'embryon de tortue (Fig. 21). La signalisation FGF du CR modifie la migra-
tion des précurseurs des cotes, de sorte que les cotes se développent dorso-latéralement dans le derme

plutdt que de former une cage thoracique.

Figure 21 : la fleche indique la zone d’expression fgf8, elle
se situe dans la partie distale des cotes lorsque celles-ci
rentrent dans la CR (Cebra-Thomas et al., 2015).

Dans le second processus, les cotes en développement sécrétent des protéines morphogénétiques os-
seuses (BMP pour Bone Morphogenetic Protein) qui induisent les os costaux qui constituent les

plaques costales de la carapace (Cebra-Thomas et al., 2015).
Les BMP semblent étre produites lors de 1'ossification endochondrale normale de la cote, induisant
une formation osseuse intra membraneuse dans le derme qui l'entoure. Le signal BMP est ensuite

propageé par les os en développement (Cebra-Thomas et al., 2015).

Cette vague d'ossification a lieu de chaque coté jusqu'a ce que les régions dermiques ossifiées se

rencontrent et forment les sutures opposant les os costaux de la carapace (Cebra-Thomas et al., 2015).

Concernant les plaques neurales : elles sont formées a partir du périoste de I’arc neural (Fig. 22).
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Les plaques neurales peuvent avoir un développement réduit voire inexistant chez certaines espéces
comme les tortues a carapace molle.

Le périoste de I’arc neural se dilate et des trabécules osseux se forment a partir du mésenchyme con-
densé qui I’entoure. La progression des trabécules se fait dorsalement dans un premier temps et puis
dans un deuxiéme temps, la progression se fera latéralement de chaque c6té, en passant par-dessus

les muscles épaxiaux (Fig. 22 milieu).

Les trabécules des futures plaques neurales et plaques costales s’étendent vers les plaques voisines

ou elles seront fusionnées dés leur jonction (Fig. 22 droite ; Scheyer et al. 2008).

Figure 22 : Images de coupes transversales dans la partie dorsale du tronc. A gauche ; la fléche
indique les prémices des trabécules de la plaque neurale en développement. Au milieu ; progression
latérale des trabécules des plaques neurales vers les trabécules des plaques costales. A droite, gros-
sissement sur deux trabécules se rejoignant (I'un de la plaque neurale et ’autre de la plaque costale).
co, plaque costale ; em, muscles épaxiaux ; n, plaque neurale ; na, arc neural ; 1, coéte (Scheyer et
al. 2008).
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L’os nucal (Fig. 8) est un os qui compose la dossiére en plus des cotes et des vertébres. Son dévelop-
pement commence par une condensation appariée du mésenchyme a I’extrémité craniale du tronc.
Une zone d’ossification se forme au centre de chaque condensation (Fig. 23). Cette ossification ap-
parait peu de temps apres celle de 1’épiplastron et de I’entoplastron. Ces centres finissent par fusionner
en formant une fine ligne ossifiée et, par la suite, 1’ossification progresse caudalement et latéralement

pour former 1’os nucal (Lyson et al., 2013Db).

rasificalion centers

Figure 23 : Centre d’ossification au stade 21 de Pelodiscus sinensis
(Lyson et al., 2013b).
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3.5. Formation de la ceinture pectorale

La ceinture pectorale se compose d’une partie osseuse (la scapula (Fig. 23)) et d’une partie musculaire.

3.5.1. Partie squelettique

La formation de prémisses cartilagineuses de la scapula débute au stade 15, au niveau de la face
dorsale des cotes dorsales. En comparant a d’autres amniotes, la position initiale de la scapula est
bien plus craniale.

Au stade 17 (Fig. 24a) (selon Greenbaum), on distingue clairement les trois processus de la scapula
et la fosse glénoidale.

La premicre partie a s’ossifier est le centre du processus dorsal au stade 21 (Fig. 24b), suivi des centres
de I’acromion et du coracoide.

L’ossification progressera vers les extrémités des processus et vers le centre. Au stade 23 (Fig. 24c),

la cavité glénoidale n’est pas encore ossifiée (Sheil et al., 2005).

(a) (b)

—+— Acromion Processus

dorsal

Processus

dorsal (— Fosse glénoidale

— Coracoide

Fosse glénoidale

Acromion —

Processus dorsal —

Coracoide

1Imm

Figure 24 : schéma du développement de la scapula au
stade 17 (a), 21 (b) et 23 (c) (d’apres Sheil et al., 2005).
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Le déplacement de la scapula a I’intérieur du tronc n’est pas encore trés bien compris a ce jour. L’hy-
pothese la plus probable est que par sa position plus rostrale et le développement particulier des cotes,
lors de la progression cranio-latérale de la deuxiéme cote, celle-ci fait basculer la scapula et ses
muscles vers I’intérieur et ainsi I’encapsuler dans le tronc (Kuratani et al. 2011) (Nagashima et al.

2012).

3.5.2. Partie musculaire

Les muscles de 1’épaule chez la tortue, qui sont composés du muscle dentelé antérieur (DA) et du
complexe ¢élévateur de la scapula-rhomboide (ESR), ont un développement particulier vu le déplace-
ment de la ceinture pectorale. Ces muscles, reliant la ceinture pectorale au tronc, dérivent directement
de la plaque musculaire qui dérive elle-méme du sclérotome.

Le précurseur du DA relie la partie dorsale de la scapula a la partie distale de la deuxiéme céte.
Lorsque la CR engendre le « pliage » des bords latéraux des cotes vers I’intérieur, les prémisses de la
scapula et de ses muscles (DA et ESR) suivent ce mouvement et se retrouvent ainsi emprisonnés dans
la carapace en formation. Les muscles suivent donc simplement les changements topographiques des

structures squelettiques (Fig. 25 et 26 ; Kuratani et al., 2011).

Figure 25 : schéma du développement de la scapula et des muscles profonds de la ceinture pectorale au
stade 15 et lorsque le développement est terminé apres éclosion. C, cotes ;CR, créte carapaciale ; DA,
dentelé antérieur ;ESR, élévateurs de la scapula et du rhomboide ;pm, plaque musculaire ; SC, scapula
(Kuratani et al., 2011).
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Le précurseur d’ESR relie la partie dorso craniale de la scapula aux derniéres verteébres nucales. Du-
rant le développement, les attaches sont les mémes mais le muscle suit le mouvement de la scapula,

qui sera étiré ventralement (Kuratani et al., 2011).

Figure 26 : schéma du développement du muscle dentelé antérieur (en rouge) par rapport aux struc-
tures osseuses (en bleu) chez Pelodiscus sinensis durant les stades : (E) 16 , (F) 17,(G) 18 et (H) 19.
rl, premiere cote, r2, deuxiéme cote ; r3, troisieme céte ; sc, scapula (Nagashima et al. 2009).

Concernant les muscles superficiels reliant I’humérus au tronc, principalement le grand dorsal (latis-
simus dorsi) et les muscles pectoraux, leur développement est plus particulier vu qu’ils ont des sites
d’insertions fort différents par rapport a la plupart des autres tétrapodes (Kuratani et al., 2011).

Tout débute au niveau du myotome, ou des cellules se différencient et migrent (mmp pour migrating
myogenic precursors) vers les bourgeons des membres antérieurs (Fig. 27a). Ils se différencient en-
suite en myocytes et forment le grand dorsal et les muscles pectoraux (Fig. 27b ; Nagashima et al.,
2012).

Le grand dorsal, contrairement a la plupart des autres amniotes, ne progresse pas en direction caudale
et dorsale, mais dorsalement et cranialement pour atteindre la plaque nucale et s’y fixer (Fig. 27d).
Les muscles pectoraux, quant a eux, se fixent a la face dorsale du plastron (Fig. 27d ; Kuratani et al.,

2011).
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Figure 27 : (A) migration des mmp des somites vers le bourgeon des membres (B) les mmp
forment les masses musculaires dorsales (futurs muscles extenseurs du membre) et ventrale
(futurs muscles fléchisseurs du membre) (D) le grand dorsal s étend pour s insérer sur la
face ventrale de [’os nucal et le pectoral s étend vers le plastron pour s’y insérer sur sa face
dorsale. s, somites ; h, humérus ; mmp, précurseurs de myocytes en migration ; fl, bourgeon
du membre antérieur ; mp,plaques musculairves ; nu, os nucal ; dm, muscles dorsaux ; vm,
muscles ventraux ; Id, grand dorsal, p, muscle pectoral (Kuratani et al., 2011).
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3.6. Ecailles de la carapace

Le motif des écailles épidermiques de la dossicre et du plastron se développe bien avant que les os de
la coquille ne commencent a se calcifier ; le derme sous-jacent peut jouer un réle majeur dans la
formation des écailles épidermiques (Gilbert et al. 2001).

L'ectoderme recouvrant la coquille produit des écailles épidermiques qui forment un motif phylogé-

nétiquement stable (Moustakas-Verho et al., 2017).

Les précurseurs des écailles cornées (phanéres constitués de kératine) sur la dossiére et le plastron,
se forment a partir d’un épaississement épidermique que I’on nomme « placode ».

Cet épiderme est différent de celui que 1’on retrouve sur le reste du corps car les cellules de la couche
basale possédent une forme cylindrique et la couche basale est supplémentée d’une couche supraba-
sale.

Ces placodes apparaissent a des stades embryonnaires plus précoces que les précurseurs des écailles
chez les autres saurophidiens.

Leur apparition serait liée aux signalisations de Bmp et de Shh (Sonic Hedgehog) car lorsqu’on les
inhibe, le développement des placodes est perturbé et elles ne se forment pas (Moustakas-Verho et

al., 2015).

Les placodes de la dossiére sont réparties selon leur localisation : centrales, marginales ou pleurales

(ces derniéres situées entre les placodes centrales et marginales) (Fig. 28).

Elles n’apparaissent pas toutes simultanément, les premicres a se former sont les précurseures des

placodes pleurales et marginales (Fig. 28 et 29 ; Cherepanov 2014).
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Figure 28 : coupe sagittale (a gauche) et transversale (a droite) du tronc de Emys orbicularis (tortue
d’eau douce a carapace dure) au stade 15. (Cherepanov 2014).

Lors de la somitogenéese de I’embryon, des dépressions dans le tégument sont formées 1a ou des fibres
de collagéne du myoseptum (paroi de tissu conjonctif qui sépare les myomeres) sont fixées a la mem-
brane épidermique (Fig. 30 gauche).
Ces dépressions forment des plis transversaux, dont certaines délimitent la localisation des placodes.
Les placodes marginales se forment au stade 13 (chez Testudo graeca) situées dans chacune des dé-
pressions de la partie marginale du tronc (ce qui correspond a la zone de développement de la créte
carapaciale) (Cherepanov 2014).

Tandis que les placodes pleurales se situent en alternance (dans une dépression sur deux) dans les
zones 11, IV, VI et VIII (la zone I correspondant a la zone ou I’on retrouve la premiére cote et I’os
costal correspondant) (Fig. 29).

Au total, I’embryon aura douze paires de placodes marginales et quatre paires de placodes pleurales.
Les placodes centrales quant a elles apparaissent plus tard au stade 15 chez Testudo graeca, au nombre
de cinq paires, de manicre alternée dans les dépressions dorsales (zone I, II1, V, VII et IX) (Fig. 28).
Au cours de leur développement, les placodes de chaque paire centrale se rapprochent jusqu’a fusion-

ner pour ne former que cing placodes sur la ligne médiane (Fig. 29 droite ; Cherepanov 2014).
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Figure 29 : schéma représentant le développement des placodes centrales et neurales
aux stades 14 (gauche), 15 (centre) et 16 (droite) (Cherepanov 2014).
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Les écailles du plastron apparaissent plus tard, au stade 16 chez Testudo graeca, sous forme de six

paires (Cherepanov 2014).
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Placode Pleurale
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Figure 30 : coupe parasagittale dans la partie dorsale du tronc d’un embryon de Testudo graeca au

stade 15 (a gauche) et 19 (a droite) selon Yntema, représentant le développement d’une placode
pleurale (Cherepanov 2015).

Lors de la croissance embryonnaire, les placodes se développent d’abord en périphérie, en augmen-
tant 1’épaisseur du tissu cutané qui leur est périphérique. Seules de fines zones cutanées intercalées

entre les placodes ne s’épaississent pas et restent fines : les jonctions entre les deux forment les sillons

cornés (Fig. 30 droite).

La croissance des écailles cornées est corrélée avec la croissance de I’embryon et, également en post

¢éclosion, est fonction de la croissance de 1’individu (Cherepanov 2015).
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La surface de la carapace augmente lors de la croissance. De ce fait, les espaces inter-placodes/écailles
s’¢largissent et permettent ainsi a celles-ci de se développer a partie de leur périphérie.
Selon I’espéce de tortue, la croissance périphérique des écailles cornées peut ne pas €tre symétrique

mais peut progresser de manicre plus rapide dans certaines directions (Cherepanov 2015).
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4. Conclusion

La carapace de tortue est une structure fascinante pour les embryologistes par ses nombreuses
innovations ; comme les modifications et les remaniements de plusieurs structures préexistantes
(cotes, vertebres et gastralias), 1’apparition d’ un nouveau type d’écaille ou encore 1’encapsulation de

la ceinture pectorale.

Bien que I’embryologie de la carapace de tortue soit étudiée depuis de nombreuses années, plusieurs

points restent encore incompris.

L’une des causes rendant 1’embryologie de la carapace de tortue compliquée est la difficulté a
généraliser ce domaine, dans le sens ou il existe énormément de variations dans les types de carapaces
de tortue. En effet, la tortue est un reptile qui a su s’adapter a de nombreux environnements et, de ce
fait, les morphologies (dont celle de la carapace) varient énormément selon 1’espéce. Depuis 2015,
les embryologistes ont constaté que les mécanismes embryologiques pouvaient différer dans la

formation de la carapace selon le type de celle-ci.

Certaines tentatives de généralisations ont d’ailleurs amené de nombreux scientifiques & commettre
des erreurs. Lorsqu’on regarde les articles antérieurs a 2015, on constate qu’aucune distinction n’est
faite entre les tortues a carapace dure et celles a carapace molle parce qu’on les considérait comme
similaires d’un point de vue embryologique. De ce fait, plusieurs hypothéses émises a partir de
carapaces dures ont été réfutées via des expériences sur des carapaces molles et inversement. Ce qui,
scientifiquement parlant n’est pas correct vu que 1’on compare deux expériences entre elles alors que
celles-ci différent par I’espéce utilisée. Pour réfuter une hypothese, il faudrait que 1’expérience
permettant la comparaison soit faite avec le méme protocole expérimental et donc la méme espéce de
tortue. L’exemple majeur de ce type d’erreur sont les hypothéses rejetées au sujet de la créte
carapaciale. Il a fallu attendre 2015 pour que des scientifiques constatent qu’il y avait une différence
entre les mécanismes de la créte carapaciale chez les tortues a carapace dure et chez les tortues a

carapace molle.

I1 ne faut pas pour autant étudier une seule espece de tortue. Le fait d’observer diverses especes de
tortue n’est pas incorrect en soi et est méme nécessaire pour découvrir les spécificités de différentes
gammes de carapaces. Il faut garder un certain recul si I’on se base sur des hypothéses faites ou des

faits observés sur une espece différente de celle étudice.

D'un point de vue pratique, il est difficilement réalisable d’inclure une seule espéce de tortue pour

toutes les expériences portant sur I'embryologie. En effet selon le lieu ou se situe la recherche, les
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scientifiques sont généralement limités aux especes indigénes ou fournies par des « fermes »

d’élevage environnantes.

Par ailleurs, le manque de diversité est un probléme souvent rencontré car de nombreuses especes
sont en voie de disparition et leur inclusion dans I’expérimentation est donc fortement réduite voire
interdite. Ce qui amene parfois a des problémes dans les tailles des échantillons comme c’est le cas
dans 1’établissement des stades des tortues marines selon Miller. Sur les six espéces étudiées pour
¢tablir ses stades, deux d’entre elles sont des especes protégées : la tortue olivatre et la tortue Luth.
Comparées aux quatre autres espéces, ou le nombre d’individus observés par stade avoisinait entre
trente et soixante, celui pour les espéces menacées n’était que de deux individus par stade. Un nombre
assez discutable pour établir des stades et leurs critéres morphologiques censés représenter une

population d’espéce.

Les nombres d’échantillons pour les quatre autres espéces selon Miller et ceux pour les espéces
utilisées par Yntema et Greenbaum sont tout a fait acceptables. Et grace a ces scientifiques, ces stades
ont permis aux chercheurs étudiant I’embryologie des tortues de classifier (quoi ?) de maniére plus
protocolaire qu’avant (ou le classement chronologique de I’embryon se basait sur des critéres choisis
par les chercheurs, ce qui rendait les comparaisons entre les études tres difficiles méme s’il s’agissait

d’études utilisant une méme espece).

Bien que les stades selon Yntema, Greenbaum et Miller ont permis de créer une meilleure cohésion
par rapport aux résultats des études, ceux-ci ne sont pas sans faille. En effet, le « staging » se base sur
des criteres qualitatifs qui dépendent de I’observateur. Lorsque celui-ci doit par exemple déterminer
s’il y a ounon présence d’une « légere » pigmentation, cela reste fortement subjectif et peut engendrer

des erreurs dans ’estimation du stade.

Une autre source d’erreur dans le « staging » vient du fait que ces stades sont établis a partir d’une
seule ou de quelques especes « étalons » et qu’ils sont utilisés dans des études ptésentant d’autres
especes. Ces autres espéces n’ont parfois pas exactement la méme croissance, donnant ainsi lieu a
I’apparition de deux caractéres morphologiques au méme moment mais qui sont censés se dérouler a
des stades différents selon le « staging » utilisé. L’observateur doit donc choisir arbitrairement le

stade, ce qui pourrait mener a des erreurs.

Ces erreurs sont de moins en moins importantes car de nouveaux « staging » basés sur d’autres
especes sont créés. Certains chercheurs tentent méme de créer des algorithmes mettant en commun

de nombreuses données afin d’établir de nouvelles générations de « staging » plus détaillés.

L’embryologie de la carapace de tortue aura su captiver de nombreux chercheurs et continuera de le

faire pour les générations futures car elle n’a pas fini de dévoiler ses secrets.
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