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L'olfaction est un systéme sensoriel a distance détectant des traces de substances chimiques
véhiculées par I'eau ou par l'air.

L'origine des systémes sensoriels des Vertébrés est un événement mystérieux dont on connait
peu de détails. On sait qu'a l'inverse des grands changements morphologiques qui se sont
déroulés entre les Chordés et les autres Vertébrés, l'organe olfactif n'a subi que des

changements modestes au travers de I'évolution des especes.

L'organe olfactif est issu au stade embryonnaire d'un regroupement de cellules ectoblastiques
a la surface du bourgeon fronto-nasal qui forment la placode olfactive, celle-ci se déprime et
s'enfonce en profondeur.

De cette ébauche simple se différencie l'organe olfactif qui est composé chez tous les animaux
de la méme structure histologique fondamentale: le neurone primaire olfactif, qui est une
véritable cellule nerveuse bipolaire avec une extrémité apicale réceptrice comportant des
dendrites flottant dans le milieu extérieur et un axone central basal. Ces neurones olfactifs
sont répartis entre des cellules de soutien et regoivent les excitations olfactives amenées au
niveau apical et les transmettent, par leur axone, au systéme nerveux central apres un relais au

niveau d'une structure appelée bulbe olfactif.

La classification phylogénétique est un systéme de classification des étres vivants qui a pour
objectif de rendre compte des degrés de parenté entre les especes, et qui permet donc de
comprendre leur histoire évolutive (ou phylogénie). Cette histoire se représente classiquement
sous la forme d'un arbre phylogénétique. Cet arbre ou cladogramme (reproduit dans 1'Annexe
1 a la fin de ce travail) montre les relations de parentés entre des classes d'animaux supposés

avoir un ancétre commun.

Chacun des nceuds de l'arbre représente la séparation de l'ancétre commun et de ses
descendants. Les différents échelons de la classification phylogénétique sont (dans cet ordre)
le Domaine ou Empire, le Régne, I'Embranchement, la Clade, I'Ordre, la Famille, le Genre et

enfin I'Espéce.

L'objectif de ce travail est de montrer comment l'organe olfactif a évolué au fil de ces

¢chelons en détaillant les étapes connues de son évolution.
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Nous nous intéresserons tout d'abord aux premiers représentants des Chordés, les
Protochordés. Puis les Agnathes seront étudiés avec leur organe olfactif impair. Ensuite nous
détaillerons les Dipneustes ou une communication s'opere entre 1'organe olfactif et la cavité
buccale. Aprés cela nous examinerons les Amphibiens ou une fonction respiratoire se
surajoute au role sensoriel. Nous continuerons avec les Reptiles et plus particulierement les
Crocodiliens.

Enfin nous terminerons notre travail par les Mammifeéres et 'Homme.

Nous n'aborderons pas en détail 1'organe voméro-nasal (ou organe de Jacobson) aussi appelé

organe olfactif accessoire, du fait de son absence a 1'dge adulte dans I'espece humaine.
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I. LES PROTOCHORDES

L'embranchement des Chordés regroupe une série d'organismes issus d'une radiation
adaptative importante. Celui-ci est subdivisé en trois sous-embranchements: les Urochordés,

les Céphalochordés, et les Craniates (incluant les Vertébrés).

Urochordés

Protochordés
Chordés Céphalochordés

Myomérozoaires

Craniates

Figure 1 Arbre phylogénétique des Chordés

O : ancétre commun aux Urochordés et aux Céphalochordés

Ces trois sous-embranchements partagent les 4 structures communes aux Chordés:

1. Une notochorde qui est une tige endosquelettique formée de cellules remplies de fluide et
entourée de tissu connectif. Son role est d'assurer le support longitudinal.

2. Un tube neural dorsal, a 1'origine de la moelle épiniére des Vertébrés.

3. Des fentes pharyngiennes, qui servent a I'alimentation chez les Chordés primitifs.

4. Une queue post-anale bien développée (n'existant qu'a 1'état larvaire chez les Urochordés)

Bien qu'il y ait plusieurs théories quant a I'origine des Chordés, la plus commune implique les
Protochordés. Le groupe paraphylétique des Protochordés comprend deux sous-
embranchements: les Urochordés et les Céphalochordés.

Un groupe paraphylétique est une lignée ne regroupant qu'une partie seulement des
descendants d'un ancétre commun. Ainsi les Protochordés regroupant les Uro- et

Céphalochordés mais excluant les Craniates (voir Fig 1)

Nous allons tout d'abord étudier les Urochordés puis les Céphalochordés, certains ¢léments
laissant penser que certaines cellules spécialisées dans la détection chimique, équivalentes

possibles des cellules de I'odorat, y sont présentes.
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A. Les Urochordés (ou Tuniciers)

Le cycle biologique classique des Urochordés est marqué par la succession d’un stade larvaire

nectonique (nageant librement) et d’un stade adulte sessile.

Le nom Urochordés est tiré du Grec ovpd (oura), queue et yopdn (kordé) corde, indiquant la
position caudale de la notochorde chez I'individu larvaire.

Les Urochordés sont des organismes marins (3000 espéces) que 1'on retrouve habituellement
en eau relativement peu profonde. Ils se trouvent dans presque tous les océans du monde. Ils
sont parfois appelés « tuniciers » en raison de leur membrane externe rigide, sécrétée par
l'adulte, qui enrobe I'animal comme une tunique.

Les especes les plus familiéres appartiennent a la classe des Ascidiacés (les ascidies) qui
compte plus de 2 300 especes. Il y a deux autres classes moins représentées: les Thaliacés (70
especes) et les Appendiculaires.

Les Urochordés sont apparus dans la période de début du Cambrien, il y a 540 millions
d'années.

Les Urochordés ont un systéme nerveux central rudimentaire avec une organisation tripartite
(Wada et al. 1998), formé¢ d'un ganglion rostral (appelé ganglion cérébral chez les
Appendiculaires vésicule sensorielle chez les Ascidies), un ganglion caudal (appelé ganglion

viscéral chez les Ascidies), et une corde nerveuse caudale.

1) Les Ascidiacés

Chez les Ascidiacés, les morphologies larvaire et adulte sont tres distinctes. Alors que la larve
est libre et nage en faisant usage de sa queue post-anale, I'adulte est fixe et dépourvu
d'appendice caudal. En fait, les adultes peuvent se déplacer, mais leurs déplacements sont

lents et les distances parcourues restreintes.

a) La morphologie adulte

Les ascidies adultes sont des animaux filtreurs. L'eau pénétre par le siphon inhalant et
la bouche, passe au travers d'un véritable grillage pharyngien pour aboutir dans la chambre

atriale (ou atrium) avant d'étre expulsée par le siphon exhalant et l'atriopore (voir Fig. 2). Les
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particules alimentaires se collent sur la couche de mucus produite par l'endostyle (sillon dans
le pharynx). Le mucus chargé de particules alimentaires est drainé vers puis progresse
lentement dans I’cesophage, dans l'estomac et l'intestin ou les fonctions digestives prennent
place (cette production de mucus dans la chambre pharyngienne n'est pas sans rappeler celle

de la muqueuse respiratoire chez 'homme (Jankowski 2011)).

/ﬂ' Bouche

U“_ (Siphon oral)

Ganglion
nerveux

Siphon Atrial

Endostyle

Pharynx
avec fentes
branchiales

Atrium — . Coeur

Intestin

Estomac™ % Testicule
Canal y
Genital Ovaire

Figure 2 Schéma d'un Ascidiacé adulte (Torrey & Feduccia 1979)

b) La morphologie larvaire

La morphologie des Ascidies larvaires est particuliérement intéressante puisque les quatre
caracteres typiques des Chordés (mentionnés plus haut) ne sont observés qu'a ce stade de
développement (voir Fig.3).

La partie postérieure du corps de la larve des Ascidies est comprimée latéralement en forme
de queue ce qui facilite la nage. Une notochorde est présente dans la queue. Elle est flanquée

de deux bandes de muscles et surmontée d'un tube neural dorsal.

Bouche

Notochorde N
Tube Neural Tube | o
dlgestlf Coeur; :‘ Org%ine

3 Endostyle adhésif

Sac brénchial

Figure 3 Schéma d'une larve d'Ascidiacé d'aprés (Torrey & Feduccia 1979)
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On peut aussi constater la présence d'un ocelle unique (organe photorécepteur) ainsi qu'un
équivalent d'organe de I'équilibre (statocyste) mais aucun organe olfactif n'a été
morphologiquement individualisé chez les Ascidiacés.

Cette phase larvaire peut durer de quelques heures a quelques jours.

2)  Les Appendiculaires ou Larvacés

Les Appendiculaires maintiennent toute leur vie la structure larvaire des Tuniciers avec la
corde dorsale (voir Fig. 4). C'est ce que 1'on appelle la néoténie, qui correspond en biologie du
développement a la conservation de caractéristiques juvéniles chez les adultes d'une espece,
ou au fait d'atteindre pour un organisme la maturit¢ sexuelle au stade larvaire. La larve
devient ainsi le stade dominant dans le cycle vital, et tous les descendants possédent les
caractéristiques de la larve (notochorde, tube neural, fentes pharyngiennes et queue
post-anale).

Les Appendiculaires sont planctoniques, nageurs filtreurs et se nourrissent du minuscule
phytoplancton. Ils vivent dans une enceinte de mucus protectrice qu'ils se fabriquent et qui

sert de réceptacle ou I'eau est filtrée.

Corde dorsale

Spiracle
Ganglion
cérebral

fEau

Figure 4 Schéma d'un larvacéen d'apres (Kent 1992)

Bollner a montré chez le larvacéen actuel Oikopleura dioica qu'il existait un groupe de 30
cellules ciliées regroupées au niveau d'un organe ventral appelé organe sensitif ventral
(Bollner et al. 1986). Cet organe est situé¢ sous l'orifice buccal (voir Fig. 5) et le pole basal de

ces cellules projette quinze axones de chaque coté du pharynx vers le systéeme nerveux.
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Figure 5 Extrémité rostrale d'Oikopleura d'apres (Glover & Fritzsch 2009)

Ces cellules ciliées sont en contact avec l'environnement et présentent des structures
similaires a celles de 1’épithélium olfactif des Vertébrés. Elles ont été¢ appelées cellules
olfactives ou chimio-sensorielles par Bollner, bien que leur fonction étaient inconnues de
l'auteur.

Des ¢études embryologiques ont montré que 'organe ventral était dérivé d'un épaississement
épithélial (placode) situ¢ dans la région buccale. Cette placode est impaire, tout comme la

placode olfactive des Vertébrés agnathes.

Bassham et Postlehwait ont par la suite étudié¢ le génome des cellules de I'organe ventral en
biologie moléculaire. Ils ont montré que ces cellules exprimaient des séquences de genes
orthologues a celles de la placode olfactive des Vertébrés (Bassham & Postlethwait 2005). La
notion de génes orthologues signifie que ces geénes descendent d'une séquence unique présente
dans le dernier ancétre commun aux deux especes.

La biologie moléculaire a également été utilisée pour rechercher d'autres récepteurs sensoriels
chez les Larvacés. Pax-6 est un géne typiquement exprimé dans les photorécepteurs (Callaerts
et al. 1997) , qui est retrouvé notamment dans I'ocelle de la vésicule sensorielle des Ascidies
mentionné plus haut. Canestro et al ont montré que ce gene n'était pas exprimé chez le
larvacéen Oikopleura dioica, qui ne posséde donc pas de cellules photoréceptrices pigmentées

(Canestro et al. 2005).

La présence de cellules présumées chimio-sensibles regroupées autour de I'orifice buccal chez
les Urochordés préfigure la polarisation de l'individu avec une extrémité craniale qui contient
un systeme nerveux central rudimentaire et une extrémité caudale.

Cet "organe olfactif" rudimentaire en position ventrale n'est retrouvé ni chez les Ascidiacés
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(au stade adulte ou larvaire), ni chez les Céphalochordés (voir Fig. 1) qui apparaissent apres
les Urochordés dans le fil de I'évolution. L'ancétre commun aux Urochordés et aux
Céphalochordés n'est pas connu, mais Garstang a émis l'hypothése en 1922 que les
Céphalochordés dérivaient des Urochordés par néoténie (Garstang 1922). Cette hypothése
repose sur des arguments solides que nous ne pouvons développer ici et n'a pour l'instant
jamais été démentie. Nous allons voir dans les chapitres suivants que l'organe olfactif des
Larvacés n'est pas retrouvé chez les Céphalochordés mais qu'il réapparait ensuite chez les

Vertébrés.

B. Les Céphalochordés

Le nom Céphalochordés est issu du grec kepain (kephale) téte et yopon (kordé) corde , qui
indique le prolongement antérieur de la notocorde.

Ils sont considérés a I'heure actuelle comme les Invertébrés les plus proches des Vertébrés et
les récentes études en biologie moléculaire confirment leur origine commune. D'apres

Garstang, ils dérivent des Urochordés par néoténie.

Les Céphalochordés sont représentés par deux genres (Branchiostoma et Asymmetron; et 14
especes), mais comptent des especes fossiles datant de plus de 530 millions d'années.

L'animal le plus répandu et le plus familier est I'Amphioxus, Branchiostoma lanceolatum.
Cette espece est intéressante d'une part parce qu'elle possede les caractéristiques de base des
Chordés et d'autre part car leur absence de pigmentation permet d'observer par transparence

tous les organes internes sans avoir a les disséquer.

Méme s'il a la capacité de nager librement, I'Amphioxus est un animal sédentaire et fouisseur
a l'état adulte. Les individus creusent les fonds sablonneux des océans avec leur téte.
Lorsqu'ils sont a la profondeur désirée, ils se retournent sur eux-mémes et exposent la partie

antérieure du corps aux courants marins.

La forme du corps rappelle celle d'un poisson. La partie antérieure du corps prend la forme
d'un rostre surplombant un capuchon oral qui ressemble a un entonnoir (voir Fig. 6). Ce
capuchon oral est couronné de cirrhes buccaux portant des papilles sensorielles. Ces cirrhes

aident a la filtration en formant un semblant de tamis en avant de la bouche. Un voile (velum)
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est présent au fond de la bouche et forme une sorte de rideau qui délimite 1'ouverture réelle de
la cavité buccale.

Des lobes épithéliaux digitiformes et ciliés se projettent a l'intérieur du capuchon oral. Ils
forment l'organe rotateur. Le mouvement ciliaire de 1'organe rotateur génere un flot aqueux
constant dans le capuchon oral. Les particules alimentaires se collent au mucus produit par
une fosse du capuchon oral (la fosse de Hatschek). Un sillon du méme nom (sillon de
Hatschek) recueille le mucus chargé de particules alimentaires, le fait passer a travers le voile
dans la bouche et ensuite dans la cavité pharyngienne. Il est a noter que le bord méme de

l'orifice buccal est garni de tentacules vélaires.

Tube neural

Motochorde

Tache
pigmentaire

Rostre
Organe rotateur

F 1_?‘ _‘_.‘.‘-_- lh"‘---._________-_Cirres

- ; péribuccaux

Figure 6 Téte de Branchiostoma lanceolatum (Coll. UFR Sciences Biologiques Bordeaux 12009)

La bouche méne dans un grand pharynx montrant plusieurs fentes branchiales
(pharyngiennes) séparées par des septums branchiaux ciliés. Un rdle respiratoire minime est
associ¢ a ce pharynx (Romer & Parsons 1986) (Schmitz et al. 2000) dont le rdle principal est
d'assurer en fait la filtration des aliments. L'essentiel de la respiration se fait par simple
diffusion des gaz au travers de la surface du corps (respiration cutanée).

Au niveau de l'extrémité rostrale de I'Amphioxus siége un orifice situ¢ juste sous la tache
pigmentaire (ayant un réle de photorécepteur). Celle-ci correspond a une communication avec
le tube neural, unilatérale, sur la gauche de l'animal (voir Fig. 7). Chez les larves cette zone
s'ouvre a l'extérieur par le neuropore, chez I'adulte il se referme. Elle est recouverte par un
¢épithélium unistratifié¢ de cellules ciliées prismatiques en continuité avec 1'épiderme adjacent

(voir Fig. 8 et 9). Cette fossette ciliée qui n'est autre que la portion externe du neuropore
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oblitéré a été décrite pour la premiere fois par Kolliker, un zoologiste suisse, en 1843. Au vu
de la morphologie de ces cellules il a émis I'hypothése qu'il s'agissait de cellules olfactives et
a appelé cette zone Geruchsorgan (en allemand Geruch I'odorat) (Koélliker 1843). Plus tard
cette zone a ét¢ nommeée fossette de Kolliker en son honneur. Le rdle olfactif de la fossette de

Koélliker est aujourd'hui fortement remis en question.

e

-~ 5 ) N
Cirrhes buccaux

Figure 7 Vue du coté gauche de |'extrémité rostrale de Branchiostoma lanceolatum en microscopie

électronique, fossette de Kolliker dans le rectangle d'apres (Candiani & Pestarino 1998)

Figure 8 Agrandissements de la Figure 7, Image b la fleche pointe le fossette de Kélliker ; Image ¢

Cellules épithéliales avec leur cil unique. D'aprés (Candiani & Pestarino 1998)

Figure 9 Coupe transversale de la région rostrale d'Amphioxus d'aprés (Tjoa & Welsch 1974)
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Parker a étudié¢ en 1908 les réactions de spécimens d'Amphioxus (Branchiostoma caribbaeum)
exposés a des stimuli extérieurs lumineux, thermiques, mécaniques et chimiques (Parker
1908). Pour les stimuli chimiques il a observé les réactions de 1'animal en 1'exposant a des
substances acides, sucrées, ameéres, alcalines et des huiles odorantes. 11 a ainsi obtenu des
réponses motrices de fuite en stimulant avec une solution acide (acide nitrique), alcaline
(hydroxyde de potassium) et amére (acide picrique). Avec toutes ces solutions il a montré la
plus grande sensibilité¢ de 'extrémité rostrale: en effet en diluant les solutions de maniére
croissante les réactions sont obtenues en appliquant le produit pres de la téte.

Parker démontre par ailleurs un chimiotropisme négatif de I'"Amphioxus. En effet les seuls
mouvements qu'il a observés sont ceux d'évitement de substances chimiques, il n'a pas
observé d'attraction de I'animal. Ainsi, méme si une perception chimio-sensorielle est
présente, celle-ci ne semble pas d'aprés ces expériences jouer un rdéle dans l'alimentation,
notamment dans la recherche d'aliments. Sa fonction pourrait se résumer a un mécanisme de
défense , aidant I'animal a fuir de maniére réflexe lorsqu'un environnement est chimiquement

défavorable.

La sensibilit¢ d'Amphioxus aux substances chimiques extérieures a donc ét¢ démontrée par
Parker, mais rien ne prouvait que la fossette de Kolliker était le siege de 1'olfaction: d'autres
¢tudes ont donc été menées ensuite dans ce but.

Lacalli et Hou ont ¢tudié la morphologie des cellules de cette zone par microscopie
¢lectronique (Lacalli & Hou 1999). IIs ont retrouvés deux types de cellules épithéliales ciliées
sensorielles. Ils émettent 'hypothése que certaines de ces cellules (de type 2) sont des chimio-
récepteurs a cause de la présence de villosités. Cette hypothése a été ensuite réfutée par un
travail de Yu et Holland qui montre la distribution de ces cellules sur toute la surface du corps
de 1'Amphioxus (Yu & Holland 2002) ce qui ne peut correspondre & un organe olfactif
morphologiquement individualisé.

Des travaux ultérieurs de Lacalli ont désigné des cellules situées au niveau rostral comme des

homologues potentiels de I'épithélium olfactif (Lacalli 2004).
Des recherches en biologie moléculaire ont permis a Buck et Axel d'identifier en 1991 les

genes codant pour les récepteurs olfactifs des Vertébrés, ce qui leur a valu le prix Nobel de

médecine en 2004 (Buck & Axel 1991).
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Des études ont depuis comparé les séquences de ces genes avec ceux de nombreuses especes
dont les Céphalochordés. Satoh puis Churcher et Taylor ont analysé le génome d'Amphioxus
par biologie moléculaire (Satoh 2005). Ils ont mis en évidence la présence de genes
orthologues avec ceux des récepteurs olfactifs des Vertébrés.

Satoh a également démontré que ces génes étaient exprimés dans les cellules de 1'épithélium

rostral, au niveau d'une zone épithéliale diffuse péri-orale (Satoh 2005).

Ces ¢études montrent donc qu'il existe des cellules olfactives primitives disséminées dans une
zone périorale chez les Céphalochordés (Lacalli 2004)La disparition d'un organe olfactif
morphologiquement identifiable chez les Céphalochordés et la réapparition de l'organe
olfactif chez les Vertébrés comme nous allons le voir est un argument en faveur de I'hypothése
néoténique de Garstang. En effet les larves d'Urochordés n'ont pas d'organe
morphologiquement identifiable si bien que si elles donnent naissance par néoténie aux
Céphalochordés ceux-ci n'auront pas non plus d'organe olfactif morphologiquement
identifiable. Par contre les récepteurs olfactifs diffus péri-buccaux des Céphalochordés vont
se regrouper pour former a nouveau un organe olfactif morphologiquement identifiable chez

les Vertébrés les plus primitifs (les Agnathes).
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I1.L.Es AGNATHES (0U CYCLOSTOMES)

Poursuivons 1'étude de 1'évolution des espéces avec les Agnathes, parmi lesquels on trouve les
plus primitifs des Vertébrés et chez lesquels on retrouve un organe olfactif individualisé.

Le terme Agnathe est tiré du préfixe privatif grec d- (a) privé de et de yvabog (gnathos)
machoire et désigne I'ensemble des Craniates dépourvus de machoire (par opposition aux
Gnathostomes qui en sont pourvus). On parle également de Cyclostomes, par rapport a leur

bouche en forme de cercle (voir Fig.13).

Myxines

Agnathes

Craniates — Lamproies

— Vertebrés
Gnathostomes
Figure 10 Arbre phylogénétique des Craniates

Le groupe des Agnathes comprend des animaux comme les Myxines (non Vertébrés) et les
Lamproies (Vertébrés) ce qui en fait un groupe polyphylétique (voir Fig. 10). Un groupe
polyphylétique comprend des membres sans ancétre commun dans le groupe, et désigne

souvent un ensemble d'especes présentant des caractéres morphologiques communs.

Nous allons nous focaliser uniquement sur la Lamproie dans ce travail, puisqu'elle seule fait
partie des Vertébrés. La Lamproie fait partie du groupe des Petromyzontiformes.

La Lamproie est un Vertébré dont la morphologie rappelle celle de 1'anguille. Le corps est
allong¢ et cylindrique, sans nageoires paires (seule la nageoire dorsale et la nageoire caudale
sont présentes). La peau visqueuse ne présente pas d'écailles. La Lamproie vit dans les zones

tempérées.

Le cycle biologique de la Lamproie comporte un état larvaire (Ammocete) qui dure de deux a

sept ans pendant lesquels les Ammocetes restent enlisées dans la vase.

Il faut noter que cette métamorphose a été longtemps méconnue par les biologistes,

I'Ammoceéte fut donc décrite comme une espéce a part entiere proche de la famille des
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Céphalochordés du fait de la morphologie trés proche entre I'Ammocete et I'Amphioxus. Ce
n'est qu'au milieu du XIX®™ siécle qu'un biologiste allemand fit le paralléle entre les deux

especes.

Le passage du stade larvaire a 1’adulte (métamorphose) dure généralement 3 a 10 mois et

débute a I’automne.

Au stade adulte qui dure environ deux ans, son alimentation est assurée par parasitisme. Elle
s'accroche a d'autres poissons ou a des Mammiferes marins au moyen de sa ventouse buccale,
les dents cornées effectuent alors un mouvement circulaire qui rape la peau et les chairs, puis
les dents les plus internes perforent les chairs plus profondément (voir Fig.13). Dans le méme

temps, un liquide anticoagulant maintient 'hémorragie.

Apres deux ans, au printemps la Lamproie remonte les cours d'eau pour se reproduire. Elle

dépose ses ceufs dans un nid préalablement creusé puis meurt.

Il est fortement suspecté que l'organe olfactif de I'animal joue un rdle trés important dans sa
reproduction et est trés sensible. En effet Li et al ont étudié et démontré que les larves étaient
capables de secréter de maniere spécifique (cette capacité disparaissant a 1'état adulte) des
acides biliaires uniques qui étaient libérés dans l'eau (Li et al. 1995). Il ont ensuite enregistré
par électro-olfactogramme les réactions de Lamproies adultes a ces acides biliaires et pu
prouver la reconnaissance spécifique de ces substances. Les seuils de détection sont infimes,
allant jusqu'a 10"* | 10" M. L'hypothése est que ces acides biliaires guident les animaux

adultes vers leur lieu de frai, ou des larves s'étaient développées précédemment.

Une description détaillée de 1'organe olfactif de la Lamproie a été notamment effectuée par
(Grassé 1958) et par (Kleerekoper & Erkel 1960). 1l existe trois espéces de Lamproies, la
Lamproie marine (Petromyzon marinus), la Lamproie fluviale (Lampetra fluviatilis) et la
Lamproie de Planer (Lampetra planeri) (Grassé 1958). Les différences entre les espéces sont
surtout leur lieu de vie, la morphologie de I'orifice buccal et 1'absence de parasitisme chez la
Lamproie de Planer. Les différentes études comparatives retrouvent un aspect similaire de leur
organe olfactif.

L'organe est constitué de trois parties: le tube nasal avec une narine unique, le sac olfactif

contenant la partie sensorielle et la poche naso-pharyngienne (voir Fig. 11 et 12).
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Sac Olfactif Moélle Epiniére

e A e

77 .

Cavité Buccale Pharynx Poche nasopharyngienne

Figure 11 Schéma d'une vue latérale de la Lamproie par (Allison 1953)

Capsule olfactive

Tube - Septum médian

olfactif

Valve &=

Organe accessoire
Poche naso-pharyngienne

Figure 12 Schéma détaillé d'une coupe médiane de I'organe olfactif (Kikenthal & Krumbach 1929)

A. Le tube olfactif et I'orifice narinaire

Les Agnathes se distinguent de tous les autres Vertébrés par leur monorhinie: 1'ouverture

externe de leur organe olfactif (voir Fig. 13), de méme que le vestibule qui lui fait suite sont

uniques, impairs et médians (voir Fig.11).

Epiphyse

i Ol

T~ Orifice
"4 Narinaire
externe

Vue dorsale Vue ventrale

Figure 13 Schéma de la téte de la Lamproie marine modifié d'apres (Torrey & Feduccia 1979)
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La partie sensorielle (le sac olfactif) bien qu'unique et médiane elle aussi, présente une
disposition symétrique (puisqu'elle est partiellement subdivisée par un septum rudimentaire).
Il s'en échappe vers le télencéphale deux nerfs olfactifs pairs et symétriques, se terminant dans
le bulbe olfactif ipsilatéral.

L'ouverture externe du vestibule olfactif est marquée a l'extérieur, par une légere saillie
circulaire et médiane juste en avant des yeux (voir Fig. 13). Cette ouverture est sujette a des
mouvements lors des phases respiratoires mais cette mobilité est passive, puisqu'il n'y a pas de
fibre musculaire autour de 1'orifice. Le canal qui lui fait suite plonge d'abord obliquement en
bas et en arriere, puis aprés un court trajet, prend une direction franchement caudale; juste en
arriere de son point d'inflexion, sa moiti¢ dorsale se dilate en une formation globuleuse, le sac
olfactif, tandis que sa moitié ventrale, inchangée, forme une gouttiere (voir Fig 12).

Chez l'adulte le tube olfactif est entouré de cartilage et est bordé d'un épithélium stratifié de
cellules aplaties, similaires a celles rencontrées dans 1'épiderme de leur peau.

A la jonction entre le tube et le sac olfactif se trouve un repli situé sur le plancher du tube.
Celui-ci laisse une lumiere supérieure qui est I'ouverture vers le sac olfactif. La valve est fine
et flexible et peut effectuer des mouvements passifs en avant et en arriére en fonction du
courant de I'eau. Son rdle précis est sujet a controverse, pour certains il s'agit d'un filtre pour
les particules de boue et pour d'autres la valve oriente le flux d'eau a la maniére d 'un jet dans

le sac olfactif.

B. Le sac olfactif

Le sac olfactif de la Lamproie fait suite au tube olfactif, il est constitué d'une série de
chambres séparées par des replis radiaires prenant naissance sur les murs du sac. Au centre
l'extrémité des lamelles est libre afin que persiste une lumiére. Une des lamelles s'étend et
fusionne avec le plancher du sac formant ainsi un septum dorsoventral sur la ligne médiane,
ce qui a pour effet de diviser le sac en deux chambres au niveau de sa partie postérieure (voir
Fig. 14). Dans la partie antérieure du sac cette lamelle médiane est absente et le sac n'est
formé que d'une chambre. Les lamelles se développent pendant la métamorphose et divisent
en vingt-cinq chambres le sac olfactif.

Le développement d'un repli médian chez la Lamproie a recu beaucoup d'attention et 1'origine

de la monorhinie des Cyclostomes est encore discutée. Il semble que la monorhinie est

38



apparue secondairement et que la Lamproie s'est développée a partir d'un ancétre
amphirhinien (c'est-a-dire possédant deux orifices narinaires).

La muqueuse recouvrant les lamelles comporte des cellules sensorielles et des cellules
indifférenciées. Dans la partie postérieure du sac olfactif se situe une zone contenant des
vésicules et entourée de cellules pigmentaires, elle est dénommée organe accessoire, son role
n'est pas clairement établi. Le fait que ces vésicules sont entourées par des réseaux de
capillaires sanguins a fait suggérer une fonction glandulaire avec relargage d'hormones dans
le sang (de Beer 1924).

La totalité¢ du sac olfactif est entouré par une capsule cartilagineuse d'ou sortent deux nerfs
olfactifs au niveau de deux ouvertures latéro-postérieures.

Lamelle médiane
Lamelle SR e U septum

& “Poche oo
> nasopharyngienne"§” |

Figure 14 Coupe histologique passant par le sac olfactif, d'apres (Kleerekoper & Erkel 1960)

C. La poche naso-pharyngienne

Plus en arriére de la valve , le canal se reconstitue et continue a courir en direction caudale
d'abord contre la base du crane, puis contre l'extrémité antérieure de la corde dorsale, entre

celle-ci et le pharynx. Il se termine a cet endroit en cul-de-sac dans une large poche, au
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voisinage de la seconde ouverture branchiale (voir Fig. 11 et 16). La partie terminale de la
poche a des parois flexibles qui sont sujettes aux contractions rythmiques de la chambre
branchiale.

Une étude ancienne de Dawson a observé la respiration de l'animal et les courants au niveau
de l'orifice narinaire en fonction de la respiration (Dawson 1905). Il faut préciser que la
respiration des Lamproies se fait au travers des fentes branchiales pharyngiennes qui sont au
nombre de sept de chaque coté de la téte (voir Fig. 15). A chaque fente correspond une poche
branchiale en forme de sac. Une musculature développée autour de chaque sac permet une
contraction et une expansion assurant un mécanisme de pompage (Romer & Parsons 1986).
L'eau est ainsi absorbée et rejetée par ces fentes grace a de rapides contractions de la région et
des sacs branchiaux. Chaque sac est connecté a un canal ventral borgne situé¢ sous le tractus
digestif. Le canal est appelé tube respiratoire et est muni d'une valve, le velum qui isole ce
tube du tractus digestif quand l'animal se nourrit. Ainsi la respiration continue méme lorsque
l'alimentation (par fixation a I'aide de la ventouse buccale) bloque la partie antérieure du tube

respiratoire. Dawson montre également que 1'absorption de I'eau par la bouche est rare.

Sac Olfactif

Poche nasopharyngienne
| Oesophage

S b o
r— e

Tube respiratoi.ré

Figure 16 Schéma d'aprés (Romer &

Figure 15 Vue latérale d'une Lamproie fluviale

montrant les 7 fentes branchiales (Buschmann 2004) | Parsons 1986) illustrant la proximité des

orifices branchiaux avec la poche

naso-pharyngienne

La poche naso-pharyngienne qui possede des parois molles est donc sujette aux contractions
rythmiques des poches branchiales (voir Fig. 16). Ainsi l'eau de l'organe olfactif est expulsée
lors de l'expiration suite a la compression de la poche contre la corde dorsale. Et inversement
I'eau est aspirée par l'orifice narinaire a chaque inspiration par expansion de la poche
naso-pharyngienne. La fonction de cette poche est donc d'aspirer ou d'expulser l'eau, de

manicre synchrone avec les mouvements de la respiration branchiale.
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Chez la Lamproie l'organe olfactif ne participe donc pas a la respiration. Ce sont les

mouvements respiratoires qui activent le circulation du milieu aquatique dans 1'organe olfactif

Par ailleurs on note chez la Lamproie pour la premiere fois dans notre travail la présence d'un
organe olfactif individualisé. Il est important de noter que celui-ci est entouré d'une capsule
cartilagineuse. Nous allons suivre cette capsule olfactive cartilagineuse a travers les

prochaines espéces passées en revue.
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III. LEs DIPNEUSTES

Le terme Dipneuste est tiré du grec dt- (di) deux et mvon (pnoé) respiration et se référe a la
double respiration dont ce groupe de poissons est doté a savoir dans I'eau par les branchies et
dans l'air par les poumons. On décrit également cette classe comme des choanichtyens, dérivé
du grec yodvn (koané) entonnoir et de IyBveg (ictues) poisson qui désigne des poissons avec
des narines internes s'ouvrant dans la cavité buccale.

Le nom Protopterus renvoie quant a lui a la forme et a la structure particuliere de ses

nageoires.
— Actinoptérygiens
(Vertébrés a
nageoires rayonnées)
Ostéichtyens ——
(Vertébrés a — Actinistiens
squelette osseux)
(Coelacanthes)

— Sarcoptérygiens ——

P — Tétrapodes
(Vertébrés a
nageoires charnues)
—Rhipidistiens
(Vertébrés a nageoire
dorsale en forme d’éventail) _
— Dipneustes

Figure 17 Arbre phylogénétique des Ostéichtyens

Les Dipneustes sont considérés comme une espece panchronique, c'est-a-dire une espece
actuelle présentant des ressemblances morphologiques avec des espéces éteintes, identifiées
sous la forme de fossiles.

Nous allons donc étudier cette espece car elle présente un orifice narinaire postérieur situé
dans la cavité buccale, semblant ressembler aux choanes des Tétrapodes.

Aujourd'hui dans la nature on retrouve trois groupes de Dipneustes, tous localisés dans les
eaux douces des régions tropicales. Neoceratodus forestri vit dans les riviéres et marais de

I'Australie orientale, il a une vie aquatique permanente. En Amazonie vit Lepidosiren
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paradoxa, il a également une vie aquatique permanente mais vient de temps en temps respirer
a la surface de l'eau. Et enfin dans les grands fleuves et lacs africains on trouve quatre espéces
du genre Protopterus.

Ces derniers ont été trés étudiés par les biologistes du fait d'une part d'une respiration aérienne
prépondérante et d'autre part du fait de l'alternance de cycles aquatiques et aériens. En effet
I'animal alterne entre une phase aquatique active durant la saison des pluies et une phase
aérienne d'hibernation enkystée durant la saison seche.

Durant la phase aquatique les Protopteres utilisent a la fois la respiration branchiale en
aspirant I'eau environnante et la respiration pulmonaire en remontant a la surface pour aspirer
de l'air. La respiration pulmonaire des Protoptéres est la plus développée des trois groupes de
Dipneustes.

Durant la phase enkystée I'animal s'enfouit dans le sol et forme un cocon, il tombe dans un

état Iéthargique et respire alors uniquement par les poumons.

A. Anatomie de l'organe olfactif

L'orifice narinaire antérieur chez les Protopteres s'ouvre sous le rebord de la lévre supérieure
qui est légérement proéminente. De sorte que méme lorsque les deux machoires sont
appliquées 1'une contre l'autre, celui-ci reste accessible aux courants aqueux (voir Fig. 18).
Quant a l'orifice postérieur il est interne, dans la cavité buccale, plus latéral et postérieur.

Entre ces deux ouvertures s'est formé un palais rudimentaire.

Orifice Narinaire Antérieure

Orifice Narinaire
Postérieur

Apres résection
de la machoire inférieure

Bouche fermée

Figure 18 Vue inférieure de Protopterus dolloi issu de (Gerard & Grassé 1954)
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L'organe olfactif occupe la totalité de la région en avant des yeux, il est inclus dans une
capsule olfactive faite de trabécules cartilagineuses reliées entre elles par du tissu fibreux
(Bertmar 1969).

Chaque sac olfactif est allongé, pseudo-cylindrique, se terminant par des extensions tubulaires
étroites antérieures et postérieures s'ouvrant dans la cavité buccale. Le sac est incurvé vers le

bas a partir du milieu et forme un angle d'environ 130° (voir Fig. 19).
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Figure 19 Schéma représentant I'organe olfactif d'un Protoptére d'aprés (Derivot 1984)

Lamelles (L) ; Lamelles internes (Li) ; Lamelles externes (Le)

Dans la lumicre de l'organe deux rangées de lamelles sont suspendues, une externe et une

interne, organisés de part et d'autre d'une aréte faisant saillie au plafond du sac (voir Fig.20).

Lamelles
externes

Lamelles
internes

Figure 20 Coupe frontale passant par le sac olfactif montrant les deux rangées de lamelles

olfactives recouvertes d'épithélium olfactif d'apres (Pfeiffer 1969)
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L'épithélium olfactif recouvre les faces latérales et le bord libre de ces lamelles, le fond de

celles-ci et le plancher du sac en sont dépourvus.

L'eau qui transporte les substances odoriférantes, entre par 1'orifice nasal antérieur et ressort
par l'orifice postérieur. Lors du passage de l'eau le sac olfactif, qui est aplati au repos, se
gonfle. Une partie de 1'eau aspirée entre en contact avec les lamelles, les fait se redresser et

passe entre chacune d'elles.

B. Anatomie fonctionnelle et physiologie de 1'organe olfactif

Certains auteurs ont voulu voir dans la disposition des ouvertures narinaires des Dipneustes
une adaptation a la respiration aérienne et ont fait une analogie entre I'ouverture postérieure de
leur organe olfactif avec les choanes des Vertébrés aériens.

On sait que seule la respiration aérienne persiste lorsque le Protoptére, lors de la dessiccation
des cours d'eau et marais ou il vit, s'enfonce dans la terre et s'immobilise dans une enveloppe
de mucus, en prenant soin de ménager un entonnoir s'ouvrant a l'extérieur et dont la pointe
s'insinue entre ses machoires entrouvertes.

Mais si tous les Dipneustes (Neoceratodus, Lepidosiren et Protopterus) présentent la méme

disposition des ouvertures nasales, seul le Protoptere s'encoconne pendant la saison séche.

Il a ét¢ montré (Derivot 1984) que lors de la période séche durant laquelle 1'animal est
enkysté, 1'organe olfactif est exclu de la respiration. En effet I'enkystement s'accompagne
d'une hypothyroidie, responsable d'un cedéme amenant a la fermeture des orifices narinaires.
La cavité olfactive est ainsi isolée de I'environnement aérien hostile pour la muqueuse. Ceci
est observable en reproduisant ce mécanisme expérimentalement: on excise la glande thyroide

et sous 15 jours les narines sont bloquées par un cedéme buccal et péri-nasal important.

L'irrigation de 'organe olfactif des Protoptéres lors de la phase aquatique a également été
¢tudié (Derivot et al. 1979), pour cela des colorants ont été utilisé afin d'étudier le trajet de
l'eau lors des mouvements respiratoires et olfactifs.

Ils ont mis en évidence plusieurs mouvements:

- des mouvements de respiration branchiale qui se font bouche ouverte, l'eau étant aspirée

grace a la pompe buccale puis expulsée par les orifices branchiaux (voir Fig.22).
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- des mouvements de pompage aquatique a visée olfactive réalisés bouche fermée et mettant
en jeu la partie terminale de la voie de la respiration branchiale afin d'expulser I'eau présente
dans la cavité buccale. Ils sont dus a une variation du volume de la cavité buco-pharyngienne

par des mouvements de la langue et des arcs branchiaux (voir Fig.21).

Organe
olfactif Poumon

Orifice Orif
L » rnrice
a_ntw postérieur Tube
1 M digestif
Courant  Norooa I3~ e
d’eau
olfactif

Orifice
branchial

Figure 21 Schéma modifié d'apres (Derivot et al. 1979) illustrant le courant d'eau olfactif

- des mouvements de respiration aérienne pendant lesquels I'animal monte en surface bouche
grande ouverte, gobe de l'air et redescend dans I'eau en fermant la bouche. Le ventilation est
alors assurée par une pompe refoulante buccale (voir Fig. 22). Il s'agit d'une respiration en 2
temps (Roux 2002) (McMahon 1969) : une premiére phase d'ouverture buccale entrainant une
expulsion de l'air contenu dans le poumon vers la cavité buccale et l'entrée d'air extérieur dans
la bouche et une deuxieme phase de compression ou la fermeture de la machoire et la
contraction du plancher buccal augmentent la pression buccale et fait entrer l'air dans le

poumon. Ces mouvements respiratoires aériens laissent hors-circuit la voie olfactive.

Organe

Courant olfactif

Poumon
d’air \%
pulmonaire ™%
§ e oy -*--‘ ™ u\_/\
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d’eau
respiratoire

digestif

Orifice
branchial

Figure 22 Schéma modifié d'apres (Derivot et al. 1979) illustrant les courants respiratoires
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Il existe donc chez les Dipneustes une compléte indépendance des voies de I'olfaction et de la
respiration aérienne, une dépendance partielle des voies de l'olfaction et de la respiration

branchiale et un cycle propre a la fonction olfactive.

Le courant d'eau créé par les mouvements de pompage olfactif a pour effet d'améliorer la
circulation d'eau a travers l'organe olfactif. Cette irrigation active améliore l'acuité olfactive.
Les orifices narinaires postérieurs ne sont donc pas une adaptation a la respiration aérienne
chez cette espéce mais un moyen d'obtenir une meilleure olfaction.

S'agissant d'une espéce vivant dans des eaux stagnantes et troubles on peut voir dans le
développement d'un organe olfactif plus performant une adaptation a la diminution des stimuli

visuels.

On notera également la présence d'une capsule cartilagineuse entourant 1'organe olfactif chez

les Dipneustes.
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IV. LES AMPHIBIENS

Le terme Amphibien est tiré du grec auoei (amphi) double et fiog (bios) vie et signifie "qui vit
dans deux éléments". Ainsi les Amphibiens passent la plus grande partie de leur vie sur terre,
mais ils naissent dans 1'eau et ils y retournent pour s'y reproduire.

Les Amphibiens ont été les premiers Vertébrés terrestres. Ils descendent de poissons vivants il
y a environ 360 millions d'années dans des marécages qui peu a peu se sont desséchés. Ces
poissons, proche des Ostéichthyens ont donc commencé une lente évolution vers la sortie des
eaux pour passer a un mode de vie terrestre tout en gardant ce besoin de retour a I'eau.
Parallelement leurs nageoires sont devenues des membres, condition nécessaire au

déplacement terrestre, cette évolution donnant naissance au groupe des Tétrapodes.

— Amniotes
(Vertébrés possedant
un amnios)
Tétrapodes
( Vertébrés possédant — Apodes
2 paires de membres )
— Amphibiens —— .
— Urodéles
— Batraciens ——
— Anoures

Figure 23 Arbre phylogénétique des Tétrapodes

La classe des Amphibiens actuels est classée en trois ordres différents : les Apodes appelés
aussi Gymnophiones au corps allongé et dépourvu de membres, les Urodeles (salamandres et
tritons) et les Anoures (grenouilles et crapauds) (voir Fig. 23).

Chez les Amphibiens l'organe olfactif acquiert une fonction respiratoire en conduisant 1'eau
aux branchies chez la larve ou l'air extérieur au poumon via un passage par une cavité buccale

souple et dépressible chez I'adulte (Yvroud & Grassé 1995a) .

48



Une description détaillée de celui-ci a été faite (Gerard & Grassé 1954) et (Yvroud & Grassé
1995b) .

Il existe des caractéristiques communes aux trois ordres et des caractéristiques spécifiques a
chacune. Chaque canal nasal comprend toujours trois parties: une antérieure, le vestibule
d'acces, ouvert sur l'extérieur par les narines externes; une moyenne, le sac olfactif; une
postérieure, les choanes ou narines internes.

Le terme choane est dérivé du grec yoavn (koané) signifiant entonnoir et désigne l'orifice
nasal postérieur interne chez les Tétrapodes.

La narine antérieure est donc externe et la narine postérieure ou choane s'ouvre sur la plafond
de la cavité buccale, a son extrémité antérieure.

Les choanes se percent trés tot chez les trés jeunes larves, au niveau d'une évagination du
plafond buccal (Hourdry & Beaumont 1985)

L'organe olfactif ne présente pas de lamelles olfactives (2 la différence des poissons ou des
Dipneustes), mais présente une créte dont l'axe s'attache a la capsule cartilagineuse qui
entoure le sac.

Le sac (en particulier la voute) est recouvert d'épithélium olfactif, mais on voit apparaitre des
territoires, surtout ceux en contact avec l'air qui sont tapissés d'un épithélium de type
respiratoire. Le sac nasal principal présente un ou plusieurs diverticules latéraux qui lui sont
rattachés par un passage assez étroit: un épithélium olfactif les recouvre en partie: leur
fonction est uniquement olfactive.

De plus, disposition nouvelle du fait de la respiration aérienne, un grand nombre de glandes
s'ouvrent dans l'organe olfactif pour maintenir I'humidification de la muqueuse. Les unes,
glandes acineuses simples (glandes de Bowman) a la surface de 1'épithélium olfactif; les
autres, glandes tubuleuses composées, plus profondes, réparties en plusieurs groupes
déversent leurs secrétions dans les territoires de 1'épithélium respiratoire. Enfin le sac
lacrymal qui s'ouvre a l'entrée du sac principal vient apporter a l'ensemble un complément

d'humectation.

En dehors de ces caractéres communs, la structure de 1'organe olfactif différe dans les trois

ordres d'Amphibiens actuels, nous allons maintenant les passer en revue.
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A. Les Urodéles

Le terme Urodele vient du grec ovpd (oura) queue et dnloc (delos) visible et signifie "a
queue visible", car chez ces animaux la queue persiste apres la métamorphose, contrairement
aux Apodes et aux Anoures.

L'autre nom de 1'ordre est Caudate, provenant du mot cauda signifiant queue en latin.

Il regroupe les Salamandres, les Tritons et d'autres espeéces apparentées. Les Urodéles
possedent des caracteres d'Amphibiens primitifs, vivant dans les milieux humides et frais sous
les pierres ou les souches. A terre, ils ne se déplacent pas par bonds comme les Anoures, mais
le plus souvent en marchant, parfois en courant. Les especes aquatiques peuvent se déplacer
au fond de l'eau en marchant, et sont d'assez bons nageurs, utilisant leur queue bien

développée pour la propulsion.

L'organe olfactif des Urodeles communique avec l'extérieur par une ouverture presque linéaire
placée a I'extrémité et sur les cotés du museau. Un tres court vestibule lui fait suite, dirigé de
dehors en dedans, qui aboutit a I'organe olfactif au niveau du cavum principal. Le cavum
principal, vaste et médian, plus large que haut, forme en arriere de la narine un récessus
latéral, subdivisé en récessus alaris et sacciformis, dans 1'angle dorso-latéral duquel débouche

le canal nasolacrymal (voir Fig. 24 et 25).

Narine Externe

Canal
nasolacrymal

5 - Orifice externe
N\ Sac olfactif

Figure 24 Vue dorsale de 'organe olfactif de Triton

alpestris (Urodele) d'apres (Gerard & Grassé 1954) Figure 25 Vue dorsale de I'organe olfactif

Droit de Dicamptodon tenebrosus en
microscopie électronique a balayage

d'aprés (Stuelpnagel & Reiss 2005)
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Dans la moitié postérieure de l'organe olfactif, ce récessus latéral, élargi, d'orientation
latéroventrale constitue le sac nasal accessoire ou organe de Jacobson. Au niveau et en arri¢re
de la choane, il se prolonge dans la paroi buccale par le sillon maxillo-palatin, limité

ventralement par le pli palatin.

Les choanes s'ouvrent a la partie moyenne du plancher du sac principal, qui les déborde vers
l'arriere.
L'épithélium olfactif recouvre le sac principal et le sac accessoire; il s'y dispose en bandes

paralleles séparées par d'étroites lignes d'épithélium cilié.

En deux régions cependant, la paroi interne du cavum principal, et le canal d'union entre les
deux sacs, il fait place a de I'épithélium respiratoire: cellules ciliées mélées a un nombre

variable de cellules mucipares.

Outre les glandes de Bowman qui traversent l'épithélium olfactif, on trouve encore les
groupements glandulaires suivants, formés d'éléments tubuleux: la glande inférieure qui
s'ouvre dans le fond de I'organe de Jacobson et la glande supérieure qui déverse ses sécrétions

dans le vestibule.

Au cours de la vie aquatique, la cavité nasale est normalement remplie d'eau: Mathes a montré
en 1934 qu'en cet état I'animal possédait un sens olfactif aigu, I'eau chargée de particules
odorantes y est attirée par deux mécanismes. Le mouvement ciliaire de 1'épithélium
recouvrant ces cavités (de fagon mineure) et la succion opérée par l'abaissement du plancher

de la bouche en occlusion, qui s'ouvre ensuite pour rejeter le liquide ainsi inhalé.

B. Les Apodes

Le terme Apode est tiré du préfixe privatif grec dé- (a) privé de et de modog (podos) pied et se
réfere a I'absence de membres chez 1'animal.

L'autre nom de l'ordre est Gymnophiones est dérivé de youvog (gymnos) nu et opig (ophis)
serpent venant du fait qu'ils ont été initialement considérés comme des Serpents (voir Fig. 27).
Les Apodes sont donc caractérisés par 1'absence de membres et de ceinture, possédant un
corps allongé, annelé, dont le derme renferme des écailles minéralisées traduisant par leurs
disposition la segmentation du corps. Habitant dans les régions tropicales, les Apodes menent
une vie fouisseuse, a la manicre des vers de terre, mais certains, adaptés a la vie dans les

marais, sont nageurs.
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L'organe olfactif des Gymnophiones s'ouvre a I'extérieur par un orifice placé prés de la pointe
du museau, de chaque c6té de la ligne médiane. Le vestibule de la narine externe débouche
dans la cavité olfactive principale qui s'étend latéro-dorsalement en un récessus latéral (voir
Fig. 26).

Celle-ci, apres un trajet horizontal assez court, s'ouvre dans la bouche par de larges choanes.
En coupe transversale, cette cavité prend 1'aspect d'une virgule placée horizontalement (voir
Fig. 26), a téte interne, a concavité inférieure; l'extrémité de la virgule se prolonge vers
l'extérieur par le récessus latéral.

Récessus
Latéral

Voies
Lacrymales

Cavité
Nasale

Tentacule Principale

Organe de
Jacobson
Figure 26 Coupe transversale de la moitié droite de la téte (en avant de la choane)

d'Ichtyophis glutinosis (Apode) d'apres (Seydel 1895)

La cavité nasale principale est lisse, sa muqueuse ne présente pas de plissements; 1'épithélium
olfactif, d'épaisseur variable suivant les endroits, la recouvre uniformément sauf au niveau du
récessus latéral.

A cette cavité principale est annexée une cavité accessoire latérale, parfois appelée organe de
Jacobson. Il a la forme d'un tube allongé placé en dessous de la cavité principale avec laquelle
il communique pres de 1'ouverture choanale. Par ailleurs la cavité accessoire vient ¢galement
s'ouvrir par un canal étroit dans le fond de la gaine vaginale d'un appareil propre aux Apodes,
le tentacule dit tactile (voir Fig. 27). L'animal projette et rétracte alternativement de quelques
millimétres cet appareil suivant un rythme rapide lors de ses déplacements. Cette partie
exsertile (faisant saillie hors du corps de I'animal) ne constitue qu'une minime fraction de
l'organe, qui se prolonge vers l'arriere en longeant 'organe olfactif. La tentacule possede un

muscle rétracteur, un muscle protracteur et une gaine.
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Orifice Narinaire externe

Tentacule Vue latérale Gauche

Choanes

Vue ventrale du palais

Vue ventrale

Figure 27 Détails de la téte d'Ichthyophis kodaguensis d'apres (Wilkinson et al. 2007)

Il est admis que l'organe tentaculaire sert a 1'olfaction. En effet, la contraction du muscle
protracteur, en méme temps qu'elle fait saillir la tentacule, exprime le contenu des glandes qui
l'entourent. Celles-ci déversent leur produit dans la gaine de l'organe tentaculaire qui s'en
trouve humecté complétement lorsqu'il pointe a l'extérieur. La rétraction du tentacule raméne
dans la gaine le liquide qui s'est chargé d'odeurs, et qui remonte, en méme temps que l'air
jusqu'au sac nasal accessoire. Le sac nasal accessoire est donc a la fois olfactif (de manicre
prépondérante) et respiratoire (de maniere accessoire).

Il s’agit probablement d’une adaptation a la vie fouisseuse qui permet a I'animal de s’orienter
dans le tunnel qu’il est en train de creuser alors que les narines et la bouche sont
hermétiquement fermées.

Le sac nasal posséde de nombreuses glandes: les glandes de Bowman, acineuses simples, sont
courtes et les glandes composées formant deux groupes bien distincts: I'un qui correspond a la
glande nasale externe des Urodéles; I'autre qui se déverse dans le sac nasal accessoire, un peu

avant le départ du canal de communication avec la glande tentaculaire.

C. Les Anoures

Le terme Anoure vient du préfixe privatif grec d- (a) privé de et de ovpd (oura) queue et
signifie "sans queue", car chez cet animal la queue ne persiste pas apres la métamorphose,

contrairement par exemple aux Urodeles.
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Il regroupe des Amphibiens sans queue, avec une téte large, avec des pattes postérieures et
une ceinture pelvienne trés développées qui leur permet de sauter. Entrent dans cette catégorie
les grenouilles, rainettes et crapauds. La plupart des espéces meénent un mode de vie semi-

aquatique, mais peuvent aussi évoluer sur terre ferme en sautant ou grimpant.

L'orifice narinaire des Anoures, Amphibiens a septum nasal étroit, est plus médian que celui
des Urodeles, Amphibiens a septum nasal large. Il communique avec la cavité principale et
avec les cavités nasales latérales, tapissées d'épithélium banal. La cavité nasale principale se
poursuit en cul-de-sac en arriere de l'ouverture choanale; a ce niveau, son plancher se souléve
en une éminence olfactive a axe cartilagineux (voir Fig. 28); chez les espéces terricoles,

I'éminence est plus prononcée et se recourbe en une ébauche de cornet.

Coupe passant
par |'orifice choanal

Coupe en arriére
de I'orifice choanal

Figure 28 Coupes transversales de Bufo viridis d'aprés (Gerard & Grassé 1954)

En avant de l'ouverture choanale, le plancher de cette méme cavité principale présente une
étroite et courte rainure conduisant d'abord dans une cavité assez basse, le cavum moyen, puis
par un court canal qui en part vers le bas a une chambre plus vaste, le cavum inférieur, qui

s'étend vers l'avant ou il se termine en cul-de-sac (voir Fig. 29).

Dans sa partie moyenne, le cavum inférieur se prolonge horizontalement en deux ailes: I'une
externe, le récessus latéral; 1'autre interne recouverte d'épithélium olfactif tres haut, il s'agit de
l'organe de Jacobson.

La position médiane de cet organe chez les Anoures (alors qu'il est latéral chez les Apodes et

les Urodeles) est identique chez les Vertébrés et les Mammiferes.
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Figure 29 Coupes transversales d'avant en arriere de Bufo vulgaris d'apres (Gerard & Grassé 1954)
A au niveau de l'orfice narinaire ; B au niveau du cavum moyen ; € au niveau du cavum inférieur
C.P., cavum principal ; C.M. cavum moyen ; C.l. cavum inférieur ; Inf infundibulum

En hachuré les territoires d'épithélium olfactif (Cavum Principal et Organe de Jacobson)

La cavité nasale principale, ainsi que l'organe accessoire, dit de Jacobson, sont recouverts
presque entierement d'épithélium olfactif; chez certaines especes le récessus latéral 1'est aussi.
Il existe des glandes de Bowman situées dans I'épithélium olfactif, sauf au niveau de I'organe
de Jacobson. De plus des glandes bien définies sont également présente: la glande nasale

médiane et la glande nasale interne.

D. Fonctions de 1'organe olfactif des Amphibiens

L'organe nasal des Amphibiens a une double fonction: olfactive et respiratoire.

Au cours des respirations buccale et pulmonaire des Amphibiens métamorphosés, 1'air inspiré
circule dans le cavum principal; l'air expiré passe par les cavités latérales: sillon maxillo-
palatin, cavum inférieur, cavum moyen, recessus sacciformis et recessus alaris. (Yvroud &

Grassé 1995b)

Dans la ventilation buccale, seul le plancher buccal intervient par ses mouvements dus a la
contraction et au relachement du muscle sterno-hyoidien. Ce mécanisme est appelé
oscillations buccales. Les narines sont ouvertes et la glotte est fermée, la cavité buccale
s'emplit d'air sous l'effet de la pompe buccale et le poumon reste gonflé. Ces oscillations
s'effectuent une a deux fois par secondes et sont observés chez les Anoures et les Urodéles.

Elles vont donc réaliser un mouvement bidirectionnel de I'air dans 1'organe olfactif.
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Dans la ventilation pulmonaire, on observe un cycle ventilatoire en deux temps (comme chez
les Dipneustes et chez tous les Tétrapodes) (Roux 2002) . Durant la premiére phase, les
narines sont ouvertes au moment de l'inspiration (glotte fermée) et du rejet de I'air contenu
dans les poumons (glotte ouverte). L'entrée d'air est effectuée grace a la pompe buccale mais
s'effectue (a la différence des Dipneustes) en empruntant l'appareil olfactif. Durant la
deuxiéme phase les narines se ferment, la compression de la cavité buccale entraine un
passage de l'air s'y trouvant dans les poumons.

Il faut préciser que chez les Amphibiens la respiration pulmonaire n'assure pas la totalité des
échanges respiratoires. D'autres mécanismes permettent 1'oxygénation du sang. Tout d'abord
lors des oscillations buccales, la paroi de la cavité buccale est richement vascularisée et des
échanges gazeux ont lieu a ce niveau. D'autre part la peau participe de manicre plus ou moins
importante a la respiration. Chez les Anoures par exemple la respiration cutanée est
responsable de 20 % en moyenne de l'incorporation d'oxygene et de prés de 80 % de
I'excrétion de CO, (Roux 2002).

Chez les Amphibiens certaines especes ne possedent pas de poumons, la famille des
Plethodontidés regroupant 350 espéces, soit 70 %, des Salamandres (Urodeles)
(AmphibiaWeb s.d.) (Min et al. 2005), ainsi que quelques représentants des Anoures
(Bickford et al. 2008) et des Apodes (Nussbaum & Wilkinson 1995). La totalité¢ des échanges
chez ces especes devant s'effectuer par voie transcutanée, buccopharyngée ou par des

branchies (Bickford et al. 2008).

Chez les larves, le sac nasal est irrigu¢ avec de l'eau par la pompe buccale, aidée par la
fonction ciliaire épithéliale. Le flux chez les larves est unidirectionnel, des valves choanales
(disparaissant pendant la métamorphose) empéchant un retour d'eau dans les cavités nasales

(Hourdry & Beaumont 1985) .

L'odorat est bien développé chez les Amphibiens et d'autant plus qu'il supplée souvent a la
vue au cours de l'activité nocturne de nombreuses espéces (Salamandridés, Anoures...) ou
chez les formes cavernicoles aquatiques (Protée, Pléthodontidés) et terrestres fouisseuses

(Apodes) dont les yeux sont atrophiés.

Bien que I'organe olfactif atteigne son développement maximum chez les formes terrestres, il
reste toutefois fonctionnel en milieu aquatique.

Par exemple il a été démontré que la salamandre tigrée Ambystoma tigrinum allait
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préférentiellement mordre des sacs situés sous l'eau et contenant des vers. L'occlusion des
narines de l'animal éliminait ces réponses démontrant le role joué¢ par l'organe olfactif

(Nicholas 1922).

Dans l'arbre évolutif des especes (voir Arbre phylogénétique complet en Annexe 1) les
Amphibiens sont les premiers a présenter un organe olfactif qui joue aussi le role d'organe
respiratoire.

Comme le montre la Figure 30 nous sommes passés d'un organe olfactif réalisant une fossette
chez les Chondrichtyens a un organe formant un tunnel borgne comme chez la Lamproie. Puis
une communication est apparue avec la cavité buccale, au départ pour améliorer les capacités
olfactives comme chez les Dipneustes. Cette communication a ensuite été "récupérée" chez

les Amphibiens par I'organe respiratoire et I'organe olfactif joue les deux roles.

Poisson Chondrichtyen

Dipneuste

Amphibien

Figure 30 Schémas des organes olfactifs de différents Vertébrés d'aprés (Eaton 1960) et (Torrey

& Feduccia 1979)

L'évolution d'une structure vers une fonction autre que celle pour laquelle elle s'était
développée a été décrite par Stephen Jay Gould et Elisabeth Vrba dans le concept d'exaptation
(Gould & Vrba 1982). Ainsi les traits coaptés pour leur usage actuel apres étre apparus a
l'origine pour remplir une fonction différente (ou n'en remplir aucune) sont appelés des
exaptations.

L'abouchement interne de I'organe nasal, ou choane, chez les Amphibiens est situé en position
trés antérieure dans la cavité buccale par rapport aux Reptiles ou aux Mammiféres. Nous

allons maintenant étudier avec les Reptiles le recul progressif des choanes.
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V. LEs ReEPTILES ET LES CROCODILIENS

Le terme Reptile est tiré du latin reptus "qui rampe" bien que ce ne soit pas une caractéristique

universelle de cette classe.

— Mammiféres

Amniotes

(Vertébrés possédant Cheloniens (Tortues)
un amnios)

— Squamates
— Sauropsides — . . ( Lézards, Serpents
Lep'dosaur'ens - et |guanes }

— Sphenodontiens

— Diapsides
— Crocodiliens

Archosauriens —

— Qiseaux

Figure 31 Arbre phylogénétique des Amniotes

Les termes Sauropsides, Diapsides, Lepidosauriens et Archosauriens ont ét¢ donnés par les
biologistes du milieu du XIX™ siécle, ces groupes ont ensuite été modifiés avec 1'avancée des
connaissances notamment paléontologiques. Les noms donnés a 1'époque sont pour certains

obsoletes a I'heure actuelle, du fait par exemple de l'incorporation des Oiseaux.

La clade des Sauropsides, qui signifie "téte de Lézard" se divise entre les Diapsides et les
Anapsides. Le nom des Diapsides indique la présence de deux (d'ou le préfixe grec di-)
fenétres temporales sur chaque coté de la téte. Les Anapsides, non mentionnés sur la Figure
31, ne possédent pas de fenétres temporales (indiqué par le préfixe privatif grec a-) et sont
représentés actuellement uniquement par les Chéloniens. Il faut noter que les Mammiféres
font quant a eux partie des Synapsides et possédent une seule fosse temporale par coté suite a

la fusion des arches (indiquée par le préfixe syn-).

La sous-clade des Diapsides comprend les Lépidosauriens , qui signifie "Lézards a écailles",

et les Archosauriens qui signifie "Lézard dominants".
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Le groupe des Reptiles comprend plus de 6 000 especes réparties en quatre ordres : les
Cheloniens (ou Testudinés), les Sphénodontiens (ou Rhynchocéphales), les Squamates et les
Crocodiliens (voir Fig. 31).

Il s'agit d'un groupe paraphylétique ( ne regroupant qu'une partie seulement des descendants
d'un ancétre commun ) avec certaines caractéristiques communes: ils sont poikilothermes
(avec une température corporelle variable) ; ils possédent un condyle occipital simple
s'articulant avec la premicre vertébre et une peau recouverte d'écailles.

Nous allons étudier 1'organisation générale de l'organe olfactif des Reptiles avant de voir plus

en détail celui des Crocodiliens.

A. Organisation générale de 1'organe olfactif

L'organe olfactif des Reptiles est composé de la sorte: on retrouve des narines dorsales, un
vestibule nasal court, une chambre olfactive qui s'abouche par un canal naso-pharyngien
(quand il est présent) dans la cavité buccale par les choanes (voir Fig. 32, 33 et 34). Nous

allons en détailler les éléments.

1) Le vestibule

Le vestibule des Reptiles actuels est une partie tubulaire de la cavité nasale allant de la narine
externe a la cavité principale (cavum nasi proprium). Le vestibule est toujours

individualisable du cavum du fait du trés grand diamétre de ce dernier qui lui fait suite.

2) Le canal naso-pharyngien

Le canal naso-pharyngien est défini comme étant toute connexion tubulaire entre la cavité
nasale principale et la choane. La longueur de celui-ci varie extrémement (voir Fig.32, 33 et
34) en fonction du développement d'un palais secondaire et du déplacement postérieur
consécutif des choanes. C'est toujours un tube simple sans structures associées et I'épithélium
le bordant n'a aucun rdle sensoriel.

Les Sphénodontiens n'ont pas de canal naso-pharyngien, celui-ci est trés court chez les
Squamates, assez long chez les Tortues et atteint son développement maximum chez les

Crocodiliens. Certains auteurs séparent de ce fait les Crocodiliens des autres Reptiles.
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3) La cavité nasale principale

La portion de la cavité nasale située entre le vestibule et le canal naso-pharyngien correspond
a la cavité nasale principale (cavum nasi proprium).

Elle forme une chambre relativement large et complexe, dont la forme varie grandement
parmi les Reptiles. L'épithélium sensoriel en recouvre une partie variable mais ne borde ni le

vestibule ni le canal naso-pharyngien.

Cavité Nasale

Principale
P Cornet

Narine
Externe |

Vesybule

Cavité Nasale

Narine e P
Externe -/ //v\

K. % --- Principale
Vestibule ‘\J’ -
P E- Canal
N asopharyngien
Organe N ===
Vomeéronasal Canal Choane
Nasopharyngien
Lézard (Lacerta viridis) Tortue (Chelydra serpentina)

Figure 32 Vue de la paroi latérale de I'organe Figure 33 Vue de la paroi latérale de I'organe
olfactif d'un Squamate modifié d'apres olfactif d'un Chélonien d'apres (Parsons 1970)

(Romer & Parsons 1986)

4) Les cornets

On définit un cornet comme une projection de la paroi latérale de la cavité nasale a l'intérieur
de celle-ci. Chez les Reptiles ces projections se retrouvent uniquement dans la cavité
principale.

Les homologies effectuées entre les différents groupes de Tétrapodes sont incertaines. Les
Amphibiens n'en possédent pas, ni les Tortues. Tous les autres Tétrapodes possédent au moins
un cornet.

Chez les Reptiles la présence du cornet divise la cavité principale en deux régions (Gerard &
Grassé 1954) : 1'une supérieure olfactive, recouverte d'épithélium sensoriel; l'autre inférieure
respiratoire, tapissée en grande partie d'épithélium cilié. Cette disposition se maintiendra a

mesure que l'on progresse dans la série des Amniotes.
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5) L'organe de Jacobson

La position et la présence de I'organe de Jacobson est extrémement variable chez les Reptiles.
Chez les Crocodiliens, il existe au cours du développement embryonnaire précoce puis
régresse pour étre absent chez les embryons tardifs et chez 1'adulte (Parsons 1970) (Saint
Girons 1976). Chez les Chéloniens il n'est pas individualis¢ (Parsons 1970). Chez les
Squamates il est indépendant de la cavité nasale principale (voir Fig. 32), ce qui est unique
chez les Tétrapodes. Il s'ouvre dans la cavité buccale indépendamment et les molécules
sensorielles sont amenées a I'organe par des mouvements de leur langue bifide.

Chez les Sphénodontiens il repose dans le septum nasal et communique avec le reste de la

cavité nasale comme chez la plupart des Mammiferes.

L'organe olfactif des Crocodiliens est chez les Reptiles le plus intéressant du point de vue de
I'Evolution, il présente en effet une structure le rapprochant beaucoup de celui des

Mammiferes.

B. Les Crocodiliens

Le terme Crocodilien est tiré¢ du grec kpokddthoc (krokodilos) qui signifie "ver de galet".
L'organe olfactif des Crocodiliens différe de celui des autres Reptiles par la complexité de sa
structure et par I'existence de nombreux sinus paranasaux.

Les Crocodiliens actuels comprennent une vingtaine d'especes réparties en trois familles : les
Alligators, les Crocodiles et les Gavialidés. Toutes ces especes sont semi-aquatiques et vivent
dans des eaux douces ou salées des estuaires dans les régions tropicales ou chaudes. Leur
alimentation se constitue de vertébrés ou d'invertébrés ingérés vivants ou morts et ils sont
ovipares.

Le développement du museau a entrainé une élongation considérable des fosses nasales avec
le développement d'un nez respiratoire secondaire, situé en arriére du nez respiratoire primaire
(voir Fig. 34), par réarrangement progressif des os du palais secondaire (Jankowski 2011).
L'orifice nasal interne migre au cours de 1'évolution crocodilienne entre -200 MA et -125 MA
(Russell & Wu 1997), parallelement au développement d'un nez respiratoire secondaire aux
dépens des os du palais secondaire des tétrapodes primitifs, pour s'ouvrir entre les deux

ptérygoides, appendus verticalement sous la base du crane, a 1'aplomb de la glotte.
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Chambre
Olfactive

Narine Externe

Choane

—_—— Oesophage

Langue
Valve palato-buccale gjptte

Trachée

Figure 34 Coupe sagittale de la téte de Crocodylus porosus extrait de (Grigg & Gans 1993)

Le vestibule, tres étiré, correspond au nez primaire. Le cavum olfactif qui lui fait suite est tres
long aussi. Dans sa partie antérieure, son plancher est troué¢ d'un orifice qui donne dans un
canal naso-pharyngien allongé. De ce fait le cavum olfactif proprement dit est situé¢ au-dessus
de sa partie respiratoire, qui correspond au nez respiratoire secondaire.

La séparation entre la cavité olfactive principale et le nez respiratoire secondaire est
muqueuse (Saint Girons 1976), il n'y a pas de structure osseuse ou cartilagineuse comme on le
retrouvera plus tard chez les Mammiféres avec la lame transversale.

Les Crocodiliens adultes ne possédent pas d'organe de Jacobson. Leurs glandes nasales, en

dehors des glandes de Bowman, sont peu développées.

1) Les narines externes et le vestibule

Les narines externes s'ouvrent a proximité de l'extrémité antérieure du museau sur une petite
projection dorsale et regardent vers le haut. Ces narines sont en forme de croissant (voir Fig.
38) et sont tres rapprochées 1'une de l'autre, a la différence de la plupart des vertébrés.

Les Crocodiliens ont la possibilité de fermer et d'ouvrir leurs narines externes, l'utilité¢ de cet
¢lément sera discuté un peu plus loin avec la physiologie de cet organe. Il existe en effet un
tissu caverneux érectile associ¢ a des fibres musculaires sur le rebord narinaire antérieur
réalisant la fermeture de celui-ci. Un large muscle dilatateur de la narine est situé¢ a la partie
postérieure de celle-ci et sa contraction tire et ouvre l'orifice.

Ces muscles forment la voussure ou projection dorsale de la narine (voir Fig. 35), ils sont
innervés par des nerfs craniens sympathiques. (Bellairs & Shute 1953)

Le vestibule est une petite structure tubulaire faisant suite a la narine externe.
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La partie ventrale du vestibule est 1égérement plus large que la partie dorsale et présente une
courbure postérieure menant a la cavité nasale principale. Il est bordé d'un épithélium stratifié

kératinisant qui fusionne avec 1'épithélium prismatique (respiratoire) de la cavité principale.

Vue latérale Vue dorsale

Figure 35 Téte d'un Caiman d'apres (Grigg & Gans 1993)

2) La cavité nasale principale

La cavité nasale principale des Crocodiliens est différente de celle des autres Reptiles. Il y a

chez 'adulte trois cornets sur la paroi latérale (voir Fig. 36):

Postconcha

Narine . Preconcha
Externe Vestibule

I

]
-
- 1
I

N

Canal -~
1

Sinus Maxillaire nasopharyngien Palais Choane
Secondaire

Figure 36 Vue médiale de la paroi latérale de la cavité nasale d' Alligator mississippiensis d'aprés

(Parsons 1970)

- La preconcha, antérieure, formant une projection dorso-latérale dans la cavité. Celle-ci est
large et basse et est supportée par une invagination de la capsule nasale cartilagineuse.

- La concha ou cornet qui forme une projection proéminente qui prend place en arri¢re de la
preconcha et tourne en direction postero-dorsale. La partie la plus postérieure de cette concha
se projette vers l'arriere dans la cavité. Il présente un attachement dorso-latéral a la capsule
nasale réduit a une simple lamelle de cartilage, ce qui le rend trés proche des cornets des
Mammiféres par sa structure.

- la postconcha ou faux cornet qui forme une proéminence basse de la paroi postérolatérale de
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la cavité nasale qui est disposée de maniere latéroventrale par rapport a la concha. Elle se
situe dans une cavité de la capsule nasale cartilagineuse.

Une étude histologique chez des Crocodiles (Crocodylus niloticus) et des Caimans (Caiman
crocodilus) (Saint Girons 1976) a constaté la distribution suivante des différents types de
muqueuse. L'épithélium olfactif est situé uniquement dans la cavité nasale principale, il
apparait juste en arriére du vestibule. Treés vite, il s'étend sur la moitié dorso-médiale, puis
dorsale du cavum, situation qu'il garde jusqu'a lI'espace anté-orbitaire.

Une reproduction des coupes effectuées par St Girons sont reproduites dans 1I'Annexe 2.

Le reste de la cavité nasale principale est revétue d'un épithélium non sensoriel ou l'on
distingue un type "respiratoire” classique, qui s'amincit toutefois dans les récessus profonds et
surtout dans la cavité postconchale, et un type "glandulaire", localisé¢ a la moitié ventro-
latérale de la cavité nasale principale et au canal lacrymal ou son hypertrophie donne

naissance a la volumineuse glande naso-lacrymale.

3) Les récessus et sinus

Les Crocodiliens possedent sept récessus et sinus en marge de la cavité nasale principale.

Les quatre premiers sont inclus a l'intérieur de la capsule nasale cartilagineuse et les trois
autres sont extracapsulaires (voir Annexe 2).

Ils ont été décrit par Bertau d'aprés une étude embryologique puis par Parsons qui a utilisé

cette premiere étude en l'agrémentant d'observations d'adultes (Bertau 1935) (Parsons 1959).

Canal Récessus Récessus
Sinus Sinus Lacrymal  posterolatéral Extraconchal
Maxillaire ~ Lacrymal | Récessus ;' P Sinus
X N caviconchal | | Post-turbinal
Narine X A

LY

Externe

Y

|

1

|

I |

)
I
] | :
| : s
| :-"'"_r ; :

e bt

I
| I

. I 1

Veshbule PI‘BCDnCha —_——) /! Cavité Concha Postconcha Canal

" !
Reécessus  Nasale nasopharyngien
preconchal  principale

Figure 37 Diagramme de la cavité nasale d'un Crocodilien en vue dorsale d'aprés (Bertau 1935) et

(Parsons 1970)

64



L'épithélium olfactif tapisse les parties dorsales du récessus préconchal et du volumineux
récessus extraconchal, mais il ne s'étend pas dans les sinus et récessus profonds (les cavités
extra-capsulaires et les deux cavités intracapsulaires postconchales) qui sont donc dépourvus

de toute fonction olfactive (Saint Girons 1976).

a) Les quatres cavités intracapsulaires

- Le récessus préconchal est une petite poche se trouvant sur la paroi dorsolatérale de la
cavité, entre la preconcha et la concha. Il est grand ouvert dans la cavité et représente le plus
petit récessus du nez crocodilien.

- Le récessus extraconchal qui se trouve entre la concha et la postconcha, c'est une cavité
étroite étendant la hauteur de la cavité nasale.

- les deux derniers se trouvent a l'intérieur du cartilage supportant la postconcha. Il s'agit de la

cavité postconchale et du sinus post-turbinal.

b) Les trois cavités extracapsulaires

- Le récessus caviconchal est un sinus extracapsulaire s'ouvrant dans la cavité principale en
dessous de la moitié¢ antérieure de la concha. Il s'agit d'une cavité digitiforme s'étendant
antéro-latéralement.

- Le récessus postero-latéral est un sinus de taille moyenne situé sous le récessus extraconchal
et est relié a la cavité principale par une étroit canal.

- Le dernier sinus extra-capsulaire est le sinus maxillaire. Se développant a I'dge adulte il
n'avait pas €té décrit initialement (Bertau 1935). Ce large sinus est situé¢ a l'intérieur de 1'os
maxillaire, sous la moitié¢ antérieure de la cavité nasale principale. Son ouverture est au niveau
de la paroi latérale, en avant du canal lacrymal et de 1'extrémité antérieure de la preconcha.
Classiquement les différents auteurs s'accordent pour dire que le sinus maxillaire crocodilien
n'est pas un homologue du sinus maxillaire des Mammiféres. Notamment parce que la plupart

des fossiles de Reptiles n'en possédent pas.

4) Le canal nasopharyngien

Le canal naso-pharyngien des Crocodiliens est un étroit et trés long tube menant a la choane
depuis la partie moyenne ou postérieure de la cavité nasale principale (voir Fig. 34).
Contrairement a la cavité nasale principale, aucun sinus ou récessus ne s'y abouche.
Il forme avec la partie inférieure de la cavité nasale principale un long couloir respiratoire,

situé sous la chambre olfactive et bordé par un épithélium de type respiratoire.
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5)  Fonctionnement et role de I'organe olfactif

En plus du recul des choanes, les Crocodiliens ont bénéfici¢ de l'apparition d'une valve bucco-
pharyngienne (Schwenk 2008) . Celle-ci est constituée de deux +replis tissulaires, I'un dorsal
appendu a I'extrémité postérieure du palais secondaire, le repli palatin et 1'autre ventral fixé en
arricre de la langue et se projetant en arriere et dorsalement, le repli hyoidien (voir Fig. 34).
La valve ventrale s'¢leve avec la base de langue et forme ainsi avec le repli palatin une
fermeture étanche a l'arriere de la cavité buccale, en avant des choanes.

Ceci permet le maintien de la perméabilité des voies aériennes méme lorsque la bouche
ouverte est immergée. Les Crocodiliens peuvent donc respirer avec le museau ouvert dans
l'eau, a la condition que leurs narines externes restent a la surface. Cette capacité étant facilité
par la position dorsale des orifices narinaires sur une suré¢lévation du museau.

Cette valve leur permet également d'utiliser leur bouche pour capturer des proies sans
innonder les voies aériennes, la proie capturée par I'animal pouvant étre noyée ou dépecée
sous l'eau sans interrompre le flux respiratoire.

Comme expliqué plus haut les Crocodiliens sont dotés d'un systéme de muscles associés aux
narines qui permettent leur ouverture et fermeture. Comme montré sur la Figure 38 1'orifice
narinaire ouvert est circulaire et lorsqu'il se ferme il prend la forme d'un croissant a concavité

postérieure (Bellairs & Shute 1953) .

3 7.3 3 :
Narines ouvertes Narines fermées

Figure 38 Vue dorsale du museau de Crocodilus cataphractus d'apres (Bellairs & Shute 1953)

L'orifice narinaire est maintenu a moitié ouvert lorsque l'animal est sur la terre ferme ou
lorsqu'il est calme dans I'eau. Dans cette position de repos aquatique seuls 1'é1évation narinaire
et les yeux émergent a la surface.

Les narines sont fermées pendant 1'immersion, ce qui permet d'éviter d'inonder d'une part la

cavité olfactive et d'autre part de protéger les voies aériennes.
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Le mécanisme de fermeture peut étre mis en jeu trés rapidement et permet par exemple une

plongée rapide alors que I'animal se trouvait dans la position de repos.

L'olfaction aérienne est trés développée chez les Crocodiliens qui peuvent repérer des proies a
de grandes distances et distinguer de la nourriture sans utiliser leur vue (Weldon & Ferguson
1993). Des Crocodiles du Nil ont par exemple été observés en train de dévorer une carcasse
d'¢léphant se situant a plus de 700 metres de la plus proche riviere (Cott 1961) .

Les Crocodiliens effectuent des mouvements de pompages (ou oscillations) buccaux qui
servent uniquement a effectuer des explorations olfactives, aucun mouvement de la cage
thoracique ou échange gazeux n'ayant été constaté lors d'une étude respiratoire (Gans & Clark
1976). Ils sont réalisés alors que la glotte ainsi que la valve bucco-pharyngienne sont fermées,
par mouvements du plancher du pharynx (Pooley & Gans 1976). Ce mécanisme présente
quelques similitudes avec le phénomene de pompe buccale des Amphibiens, a la différence
que les mouvements ne sont pas buccaux mais pharyngés et que la musculature narinaire est

mise en jeu de lors de ces cycles olfactifs.

Un sens de l'olfaction sous l'eau est improbable du fait du mécanisme de fermeture narinaire
et également parce que les Crocodiliens n'effectuent pas de pompages buccaux sous 1'eau.
La détection des aliments sous l'eau est gustative et tactile (Weldon et al. 1990), les

Crocodiles immergés agitant leur téte sous I'eau d'un coté a l'autre bouche ouverte.

L'organe olfactif crocodilien apparait donc formé d'une chambre olfactive principale située
sous la base du crane et au dessus d'un couloir respiratoire nasal formé par le vestibule nasal,
la partie inférieure de la chambre olfactive principale et le canal naso-pharyngien.

Il est toujours entouré d'une capsule cartilagineuse comme chez les animaux décrits

précédemment dans ce travail (voir Annexe 2).
On notera enfin que par rapport aux Amphibiens, ces animaux vivants a la fois sur la terre et

dans 1'eau ont un sens de [I'olfaction ne fonctionnant plus sous I'eau, alors méme que ce sens

¢tait apparu initialement dans le milieu aquatique.
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VI. LESs MAMMIFERES

Le terme Mammifere vient du latin mamma, sein et de ferre, porter et se rapporte au fait que
les femelles portent des glandes mammaires afin d'allaiter.

Les autres caractéristiques notables des Mammiferes sont la présence dun cceur a quatre
cavités, d'un systeme nerveux et encéphalique développé, une homéothermie (c'est-a-dire par
une température interne constante) et une respiration de type pulmonaire.

Une autre caractéristique importante des Mammiféres est la respiration aérienne exclusive, y
compris pour les espéces aquatiques qui doivent ainsi remonter a la surface, ceux-ci s'étant
secondairement adaptés a la vie en milieu aquatique.

Il s'agit d'un groupe de pres de 5400 especes différentes peuplant la surface entiere du globe
terrestre. Voici un arbre phylogénétique partiel montrant la filiation aboutissant aux

Mammiferes ainsi que cette diversité.

Amphibiens
Tétrapodes Sauropsides Rongeurs
(Reptiles et Oiseaux) Lagomorphes
Amniotes Monotrémes Insectivores
Carnivores
Mammiféres Cétacés

Placentaires - e
Proboscidiens

Perissodactyles
Marsupiaux Artiodactyles
Chiropteres
Primates

etc.

Figure 39 Arbre phylogénétique des Tétrapodes

Les Mammiféres sont de tous les Vertébrés ceux chez qui le sens olfactif, principale
sensibilité chimique extéroceptive, atteint son maximum de différenciation en rapport évident
avec le grand développement et la complication des fosses nasales. L'olfaction joue chez la
plupart d'entre eux un role essentiel dans la vie sensitive et parfois méme le role le plus
important, supérieur dans certains cas a la vue.

L'olfaction est trés diversement développée dans la classe des Mammiferes; son acuité est
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proportionnelle a la surface développée par 1'épithélium olfactif en général. Cet épithélium
apparait souvent de couleur jaune (locus luteus du Mouton) ou brune (Chien, Lapin, Cobaye)
chez les animaux macrosmatiques.

Les Mammiféres peuvent se classer en trois groupes suivant le développement de leur odorat
(du moins sensible au plus sensible dans cet ordre): les anosmiques, les microsmatiques et les
macrosmatiques.

Ces mots étant dérivés du grec ooun (osmé) 1'odeur auquel on a rajouté les préfixes :

a- (a) privé de, pkpdg (mikros) petit et paxpoc (makros) grand.

Nous avons vu que l'organe olfactif des Vertébrés aériens depuis les Amphibiens formait

¢galement la partie initiale de la filiere respiratoire.

L'organisation des cavités nasales est remarquablement constante chez la grande majorité des
Mammiféres et trés proche de l'organisation du nez chez les Crocodiliens. La structure de
cette partie du crane n'est pas influencée par des facteurs comme la taille de l'animal, le
régime alimentaire et le mode de vie qui par ailleurs ont amené de profondes modifications
d'autres régions craniennes (Moore 1981). Les exceptions a cette organisation générale des
cavités nasales sont trouvées d'une part chez les Mammiféres qui ont des besoins respiratoires
spécifiques comme les Mammifeéres aquatiques (essentiellement les Cétacés) ou d'autre part
pour ceux dont l'olfaction a perdu de son importance (notamment les Anthropoidés dont

I'Homme).

La cavité nasale est bordée par trois types d'épithélium : respiratoire cili€, stratifi¢ kératinisant
et olfactif. Les zones de répartition de ces différents épithéliums varient grandement d'une
espece a l'autre, mais en général la partie antérieure de la cavité est recouverte d'épithélium
stratifié kératinisant et la partie postéro-supérieure d'épithélium olfactif. Le reste de la cavité
porte un épithélium de type respiratoire.

La surface de muqueuse (olfactive mais aussi respiratoire) est augmentée chez les Reptiles,
les Oiseaux et surtout chez les Mammiferes par la formation de lamelles osseuses en forme de
rouleau, les "cornets" qui se projettent dans la lumicre de la cavité nasale depuis sa paroi
latérale. Les "cornets sont en fait probablement de plusieurs types.

Ainsi chez les Mammiféres, la zone de muqueuse olfactive est augmentée, énormément dans
certaines especes, par la présence d'ethmoturbinaux qui naissent de I'os ethmoidal.

La surface de muqueuse respiratoire qui tapissent les autres cornets ne naissant pas dans
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l'ethmoide sert a augmenter les actions de réchauffement, de filtration et d'humidification de
la muqueuse nasale en rapport notamment avec I'homéothermie.

Les sinus paranasaux sont une autre particularit¢é des Mammiferes placentaires. Ce sont des
extensions de la cavité nasale s'ouvrant dans celle-ci, bordés essentiellement d'épithélium
respiratoire. Leur nombre et leur taille varie beaucoup suivant les espéces. De nombreuses

fonctions leur ont été attribuées mais elles sont sujettes a débat.

A. Organisation générale de la cavité nasale

La cavité nasale de la majorité des mammiferes terrestres posséde une organisation similaire.

Le plancher de la cavité est composé du prémaxillaire, du processus palatin du maxillaire, et
de la lame horizontale de 1'os palatin. Il est percé par deux foramens incisifs qui donnent
chacun un canal nasopalatin qui assurent une communication entre la cavité nasale et la
bouche (notamment pour le passage d'éléments vasculo-nerveux). Ce foramen incisif est
'ouverture vestigiale du nez respiratoire primaire, situ¢ a la jonction entre le nez respiratoire

primaire et secondaire (Jankowski 2011)(Voir Fig. 44).

L'organe voméro-nasal des Mammiferes est habituellement constitué d'une paire de
diverticules tubulaires et borgnes siégeant sous la muqueuse dans le plancher de la cavité
nasale, de chaque coté de la partie vomérienne du septum. L'organe est bordé d'épithélium
respiratoire cilié sur ses murs latéraux et d'épithelium olfactif sur le reste de la cavité. Il y a de
nombreuses glandes s'ouvrant dans la lumiére qui s'ouvre vers 1'avant par un petit orifice. Cet
orifice peut s'ouvrir soit dans la cavité nasale (chez la plupart des especes le possédant) soit
dans le canal nasopalatin (chez les Carnivores notamment). Il y a de trés grandes variations
dans le développement de l'organe voméronasal. Il faut préciser qu'il est présent chez
I'embryon de tous les Mammiféres mais qu'il disparait chez un petit nombre de familles: les
Cétacés, les Simiens et les Hominiens (Moore 1981)

Il est par contre important chez les Rongeurs, les Lagomorphes, les Ongulés et les Carnivores.
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1) L'os ethmoidal et les ethmoturbinaux

Nous avons vu chez les espéces précédemment décrites dans ce travail que l'organe olfactif
¢tait entouré d'une capsule nasale cartilagineuse. Chez les Mammiféres cette capsule
cartilagineuse s'ossifie pendant le développement embryonnaire (ossification endochondrale)
et donne naissance au labyrinthe olfactif (Marquez et al. 2008).

L'os ethmoidal ou ethmoide est constitu¢ d'une lame perpendiculaire (avec sa projection
intracranienne, la crista galli), de la lame criblée et des labyrinthes ethmoidaux droit et gauche
(ou masses latérales). Il possede une position centrale au niveau des fosses nasales et du crane
en contribuant au toit et a la partie postérieure de la paroi latérale de la cavité nasale ainsi
qu'au septum nasal mais également a la base du crane et a la paroi médiale de 1'orbite.

A l'inverse des sinus maxillaires, frontaux et sphénoides se pneumatisant apres la naissance,
I'ethmoide se développe au stade embryonnaire, lors de la 8¢me semaine (Miiller & O’Rabhilly
2004). Il ne peut pas a ce titre étre considéré comme une structure comparable aux sinus

paranasaux (Jankowski 2010).

Au sein de l'ethmoide la surface de muqueuse olfactive est proportionnelle a celle des
ethmoturbinaux. Le nombre, la taille et la forme de ces derniers varient énormément entre les
especes, ceci en corrélation avec leur acuité olfactive.

La présence des ethmoturbinaux augmente la surface de la région olfactive (Dieulafé 1904).
Par exemple chez le mouton la surface est multipliée par 5 et chez le chien par 2,5.

Un description trés détaillée des ethmoturbinaux de chacun des principaux groupes de
Mammiferes a été effectuée par Paulli en 1900 (Paulli 1900a) (Paulli 1900b) (Paulli 1900c) ,
ce qui va suivre est basé sur son travail.

Chaque ethmoturbinal est constitué d'une lamelle se projetant médialement dans la cavité
nasale depuis la paroi latérale et la lame criblée de 1'ethmoide.

Les lamelles peuvent porter des ramifications, surtout chez les espéces macrosmatiques, et
leur extrémité libre peut s'enrouler pour former des replis.

Les ethmoturbinaux sont habituellement disposés en deux rangées ou plus, en fonction du
niveau de leur projection dans la cavité nasale. Les rangs les plus latéraux forment les
ectoturbinaux ou exoturbinaux et les plus médiaux les endoturbinaux.

Ces noms sont tirés des préfixes grecs:

- €KTOG (ektos) ou EEw (exo) signifiant a I'extérieur, pour les plus externes.

- évdov (endon) signifiant a l'intérieur, pour les plus internes.
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En observant la paroi latérale de la cavité nasale d'un crine en coupe sagittale, les

endoturbinaux forment les replis proéminents en position postérieure (voir Fig. 40).

: Lame
Nasoturbinal Slhpohubinax., - Criblée

Maxilloturbinal

Narinaire

Figure 40 Coupe parasagittale de la téte d' Ovis aries (mouton) montrant la paroi externe des

fosses nasales et les cornets. Modifié d'aprés (Gerard & Grassé 1954)

Dans le but de les identifier Paulli a effectué¢ des représentations schématiques de la cavité
nasale a partir de coupes coronales (voir Fig. 41). Il a numéroté les endoturbinaux par des
chiffres romains alors que les exoturbinaux le sont avec des chiffres arabes ; la numérotation

va de la région antéro-supérieure a la région postéro-inférieure.
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Coupe originale Représentation schématique

Figure 41 Coupes coronales (paralléles a la lame criblée) a travers la cavité nasale d'un chevreuil

(Cervus capreolus) d'aprés (Paulli1900a) (Paulli1900b)
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Les travaux de Paulli ont montré que les variations inter-espéces dans le nombre et la forme
des ethmoturbinaux pouvaient aisément é&tre reliées a l'importance de l'odorat chez ces
animaux.

Il a passé en revue les grands groupes de Mammiferes et décrit pour chaque ordre le nombre
d'exoturbinaux et d'endoturbinaux rencontrés. Il a ainsi suggéré que les endoturbinaux des
différents ordres pouvaient étre considérés comme des structures homologues.

Chez les Placentaires la structure de base est formée de quatre endoturbinaux dont la
deuxieme lamelle se divise pour former deux lamelles indépendantes (voir Fig.42). Il y a des
différences par rapport a cette structure de base chez les Insectivores, les Rongeurs, les
Chiroptéres (Chauves-souris), les Prosimiens et certains Carnivores. Une augmentation du
nombre de lamelles (comme chez les Ours, les Mustélidés, les Ongulés) semble étre due a la

division du quatrieme endoturbinal a la maniére du deuxiéme (voir Fig. 42).

Chien (Canis lupus) Ours brun (Ursus arctos)

Figure 42 Représentation schématiques de la cavité nasale du Chien (structure de base) et de

I'Ours brun (division du quatriéme endoturbinal) d'aprés (Paulli 1900¢)

Les exoturbinaux sont des structures dont le nombre et I'arrangement varient beaucoup plus
que les endoturbinaux. Il ne semble pas possible d'établir un plan d'organisation entre les
différents groupes de Mammiféres. Paulli parle d'analogie (qui désigne une similarité entre
deux traits chez deux espéces différentes en biologie de I'évolution) plutét que d'homologie
(qui désigne des caractéres semblables observés chez deux especes différentes) pour ces

structures.
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2) Les autres cornets: nasoturbinaux et maxilloturbinaux

Les autres cornets retrouvés au sein des fosses nasales des Mammiféres sont le nasoturbinal et
le maxilloturbinal. A la différence des ethmoturbinaux ceux-ci ne s'implantent pas sur
l'ethmoide, c'est pourquoi ils sont ici décrits a part. Cette description est différente de celle

faite par Pauli pour qui le nasoturbinal est représenté¢ comme 1'endoturbinal I.

Le nasoturbinal se projette habituellement de la partie supérieure de la paroi latérale ou depuis
le toit de la cavité nasale, s'articulant avec 1'os nasal et la paroi médiale du maxillaire (voir
Fig. 40 et 42). 1l s'étend librement vers 1'avant alors qu'en arriere il peut étre interposé entre le
maxilloturbinal et les ethmoturbinaux ou bien continuer au-deld de ces derniers. Le processus
unciforme s'incurve a la partie postéro-inférieure du nasoturbinal, il forme le rebord antérieur

de l'ouverture du sinus maxillaire.

Le maxilloturbinal, a I'inverse des ethmoturbinaux, sert principalement chez les Mammiferes
au conditionnement de l'air, possédant un épithélium de type respiratoire prédominant. Il
occupe la partie inférieure de la fosse nasale reposant en dessous et en avant du nasoturbinal
et se projetant depuis la paroi médiale du maxillaire (voir Fig. 40).

Afin d'augmenter sa surface, il présente un grand développement chez les Rongeurs, les
Ongulés et les Carnivores il se divise en deux lames courbes, s'enroulant 'une au dessus et
l'autre en dessous de son pédicule. Dans certains cas, chez les Pinnipedes (les Phoques et les
Morses notamment), ces lames se subdivisent a leur tour. Aux deux lames connues se
surajoutent des lames de second et de troisiéme ordre qui s'intriquent les unes dans les autres,
de maniére a former un vrai labyrinthe de voies tortueuses (voir Fig. 46) que l'air doit

traverser avant d'arriver a la trachée (Negus 1954).

Le maxilloturbinal et le nasoturbinal subdivise la partie antérieure de la fosse nasale en trois
passages incompletement séparés (Moore 1981); le méat ventral, le méat intermédiaire et le
méat dorsal (voir Fig. 40 et 44).

Le méat dorsal est situé au dessus du nasoturbinal alors que le méat intermédiaire est entre le
nasoturbinal et le maxilloturbinal et est délimité latéralement par le maxillaire. Ces deux
méats menent a la chambre olfactive.

Le méat ventral est habituellement le plus large des trois, et est situé sous le maxilloturbinal.
Il communique avec le canal naso-pharyngien, menant ainsi aux choanes et représente la voie

respiratoire principale.
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3)  Les sinus paranasaux

Les sinus paranasaux maxillaires, frontaux et sphénoidaux sont caractéristiques du crane des
Mammiféres Placentaires. Il n'a en effet pas été trouvé de pneumatisation cranienne chez les
Monotrémes ou chez les Marsupiaux (Paulli 1900a).

Les sinus paranasaux se développent apres la naissance par pneumatisation des os de la face
ce qui les rend totalement différents de 'os ethmoide de par leur origine (Marquez et al.

2008).

a) Les sinus maxillaires

Ce sont les seuls sinus présents chez les Insectivores et les Chiropteres et leur présence est
constante chez la majorité des Placentaires.

Les sinus maxillaires sont pairs et disposés de part et d'autre de la cavité nasale.

La taille de ces sinus dans beaucoup de groupes de Mammiferes semble liée a la taille de

l'animal et ils sont absents chez les trés petites especes.

b) Les sinus frontaux et sphénoidaux

Un grand nombre de Mammiferes possédent, en plus des sinus maxillaires, un systéme de
chambres communicant avec la cavité nasale par des ouvertures entre les lamelles des
turbinaux. Comme ces systémes occupent surtout 1'os frontal ou , moins fréquemment, le
sphénoide, ces sinus sont appelés "frontal" ou "sphénoidal" mais dans beaucoup d'especes ils
s'étendent beaucoup et incluent d'autres os du crane.

Les sinus se développent comme des évaginations entre les parties basales des lamelles, leur
origine étant indiquée par leur ouverture dans la cavité nasale. Le nombre et la taille des sinus
est extrémement variable mais chez la plupart des groupes leur nombre est inférieur au
nombre d'intervalles entre les lamelles des turbinaux (Moore 1981).

Ils présentent des variations inter-individuelles au sein d'une espéce et également entre les
deux cotés d'un méme individu. La plupart de ces variations apparaissent durant le
développement de ces sinus qui a lieu a la fin de la croissance et a 1'état adulte.

Les ouvertures des sinus dans la cavité nasale sont habituellement symétriques malgré leur
différence de taille. En se basant sur le fait que ces ouvertures sont le moyen d'établir des
homologies entre les sinus des différentes especes, Paulli a imaginé un systéme pour les

désigner par leur ouverture au lieu des habituels noms des os qu'ils occupent.
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B. Particularités spécifiques aux différents groupes de

Mammifeéres

1) Les Macrosmatiques

Chez beaucoup de Mammiferes, 1'olfaction joue un réle prédominant, plus important que celui
de la wvue. L'organe olfactif prend chez eux un développement considérable, les
ethmoturbinaux se dédoublant de mani¢re a augmenter la surface olfactive.

Cette complexité atteint son maximum chez I'Echidné qui a entre 8 et 12 ethmoturbinaux (voir
Fig. 47), les Xenarthres (famille des Tatous, des Tamanoirs, des Paresseux), les Insectivores,
surtout chez les Talpidés (famille des Taupes) ou la vue, inopérante dans les conditions de vie
de ces Mammiferes (et d'ailleurs trés réduite) est totalement remplacée par I'odorat. Il en est
de méme chez les Ongulés, les Carnivores, et les Rongeurs.

Nous avons pu voir dans le sous-chapitre consacré a I'ethmoide qu'il existe une structure de
base dans l'organisation des endoturbinaux, avec dans la majorité des cas quatre
endoturbinaux dont le deuxiéme se divise en deux. Pour ce qui est des exoturbinaux il existe
une grande variabilité¢ dans le nombre et la position de ceux-ci. Chez certains Carnivores, une
partie des exoturbinaux s'étendent dans les sinus paranasaux (voir Fig. 42 pour le Chien et

1'Ours). Cette extension apparait dans la période postnatale, les sinus étant initialement vides.

Chez beaucoup d'espéces macrosmatiques les ethmoturbinaux postérieurs sont situés dans un
récessus fermé par une lame osseuse horizontale, la lame transverse (transverse lamina en
anglais). Celle-ci divise ainsi la cavité nasale en arriére en un compartiment supérieur et
inférieur. La partie supérieure abrite les ethmoturbinaux, c'est une chambre olfactive vaste et
borgne qui repose en avant la lame criblée verticale appelée aussi labyrinthe olfactif, qui se
prolonge habituellement en arriére jusqu'au bord antérieur du sinus sphénoide (voir Fig. 44).
La partie inférieure ou méat naso-pharyngien a un role respiratoire, étant en continuité avec le
méat inférieur et se terminant en arriere a la choane.

On retrouvait déja une ¢bauche de séparation de ce type chez les Crocodiliens, mais celle-ci
n'était pas ossifiée. Cette structure anatomique permet d'individualiser le nez olfactif
(correspondant au labyrinthe olfactif) du nez respiratoire secondaire qui chemine en dessous
(voir Fig. 44).

Cette lame transverse est particuliecrement développée chez les Carnivores et surtout chez les

Canidés (voir Fig. 43 et 44).
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Ethmoturbinaux

Lame
: Transversal
- " Canal

Nasopharyngien

Palatin

Figure 43 Coupe transversale de la région ethmoidale d'un Renard (Canis vulpes) d'apreés (Starck &

Grassé 1972)
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Figure 44 Section sagittale d'une téte de Chat d'aprés (Moore 1981)

La présence de cette lame transverse exclut une grande partie de la surface olfactive des
courants aériens respiratoires. L'olfaction dépend alors de la diffusion des parfums de 1'air
inspiré ou de la projection de bouffées d'air dans cette chambre par reniflement.

L'avantage du placement de la muqueuse olfactive dans un tel récessus est que l'air se situant
a l'intérieur n'est pas nettoyé pendant l'expiration et est donc piégé plus longtemps pour une

analyse olfactive.
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2) Les Anosmiques

Parmi les Mammiferes aquatiques, les Cétacés ont perdu toute faculté olfactive. On
remarquera qu'ils se différencient de ce point de vue des Vertébrés inférieurs, en particulier
des Poissons, qui témoignent d'une trés grande sensibilité chimique aux corps dissous dans
l'eau. Il faut se rappeler que lors de son évolution, et ce depuis les Crocodiliens, I'organe
olfactif a perdu la capacité a percevoir des corps chimiques dans I'eau (alors méme qu'il
s'agissait de sa fonction initiale).

Les organes olfactifs des Cétacés ont régressé, aussi bien les récepteurs périphériques que les
parties correspondantes du systéme nerveux central.

Les Cétacés Odontocetes qui possedent des dents, par opposition aux Cétacés Mysticetes qui
ont des fanons (dont nous parlerons ensuite dans les microsmatiques), sont donc dépourvus de
tout nerf olfactif. A cette absence correspond également une absence de voies olfactives et de
bulbe olfactif.

Les données paléontologiques montrent que la disparition de 'appareil olfactif est secondaire
chez les Cétacés, leurs ancétres ayant eu sans aucun doute un odorat développé.

Les voies nasales ont d'ailleurs été transformées profondément en ne servant plus qu'a la
conduction de l'air. Les cornets ont régressé ou ont méme complétement disparu. Il ne reste
plus chez eux que le nez respiratoire primaire et secondaire, le nez olfactif ayant disparu.
Chez les Cétacés, l'ouverture nasale externe, appelée aussi évent, n'est pas située vers

I'extrémité du museau, mais elle est reportée en arriere, a la base de celui-ci (voir Fig. 45).

Cerveau Qyifice Narinaire
Externe

Sac de I'évent

—

Figure 45 Coupe sagittale de la téte d'un Marsouin (Phocoena phocoena) d'aprés (Gerard &

Grassé 1954)
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Elle se présente comme une fente transversale unique et médiane a laquelle fait suite un canal
¢galement unique et assez étroit, aplati et sinueux, qui débouche dans un chambre cylindrique
plus ample, allongée, verticale, s'ouvrant dans le pharynx.

La duplicité originelle de 1'organe olfactif est révélée par l'existence de diverticules pairs
placés sur le trajet du canal rétréci. La paroi antérieure de ce dernier qui émet des diverticules
pairs qui sont de haut en bas: deux sacs dit de 1'évent puis des cavités en forme de fente

(sinus) supérieures et inférieures.

3) Les Microsmatiques

Les Cétacés Mysticetes (a fanons) sont connus pour étre microsmatiques. A la suite de
l'ouverture nasale unique et d'un canal étroit, ce dernier plonge presque verticalement pour se
terminer au niveau du pharynx. Une disposition spéciale du larynx et de sa musculature fait
que celui-ci peut venir s'enfoncer dans l'ouverture choanale et fermer 1'espace entre ces deux
formations. Les Mysticétes possédent encore des rudiments d'ethmoturbinaux et les nerfs

olfactifs sont encore présents mais d'une maniere vestigiale.

Une atrophie avancée, quoique moindre que celle des Cétacés, s'observe chez les Pinnipedes.
Cette famille, qui fait partie de I'ordre des Carnivores, comprend les Phoques, les Morses et
les Otaries. Chez les Pinnipedes 1'olfaction ne parait jouer qu'un role minime en raison de leur

vie en grande partie aquatique.

y -
e

Figure 46 Coupe coronale du museau d'un Phoque commun (Phoca vitulina) d'aprés (Negus 1954)
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Si le maxilloturbinal montre un développement considérable (voir Fig. 46) chez le Phoque, en
rapport probablement avec la nécessité de réchauffer l'air inspiré, les ethmoturbinaux sont de
petite taille et relégués dans la portion la plus retirée des fosses nasales. Ils sont comprimés et

aplatis et se trouvent en partie séparés des courants aériens.

L’Ornithorynque, issu de la sous-classe des Monotrémes (voir Fig. 39) est également
considéré comme microsmatique. Son organe olfactif, bien que présent n'a pas un
développement aussi grand que chez 1'Echidné (qui fait également partie des Monotremes). 11

ne comporte que trois endoturbinaux, pas d'ectoturbinaux et pas de cavités sinusiennes (Paulli

1900a) (voir Fig. 45).

ANANNNENNNNNY

Ornithorynque Echidne
(Ornithorynchus paradoxus) (Echidna hystrix)

Figure 47 Représentation schématique d'une coupe coronale de la cavité nasale des Monotrémes

d'aprés (Paulli1900a)

La principale différence entre ces deux especes est leur mode de vie, I'Ornithorynque étant
semi-aquatique et 'Echidné ayant une vie terrestre exclusive.
Cette modification est peut-€tre en relation avec sa vie en grande partie aquatique 1'olfaction

des Mammiferes n'étant plus fonctionnelle dans le milieu aquatique.

Il semble donc que les Mammiféres ayant une vie essentiellement aquatique présentent une

régression de leur organe olfactif, aboutissant a une anosmie ou a une microsmie.

Par ailleurs et bien qu'ils n'aient pas une vie majoritairement aquatique les Hominidés, (qui

font 'objet du prochain chapitre), ont également des facultés olfactives réduites.
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C. Les Hominidés

1) Caractéristiques générales

Chez les Primates Anthropoides (dont I'Homme fait partie) la cavité nasale est réduite en taille
et son architecture interne est modifiée par rapport a la structure de base des Mammiféres
décrite plus tot. La diminution de taille se fait surtout dans le sens antéro-postérieur, la cavité

devient donc courte mais avec un toit haut situé.

Avec l'augmentation de taille du cerveau et le rapprochement des yeux, des modifications se
sont produites au sein de la cavité nasale. La position précérébrale du museau s'est
transformée en position sous-cérébrale chez les Primates. La lame criblée qui avait une
orientation oblique presque verticale chez les autres Mammiferes (voir Fig. 40 et 44) est
poussée vers l'avant et prend une position horizontale (Starck & Grassé 1972) (voir Fig. 48).

De plus la lame criblée est généralement petite et étroite chez tous les singes.

Les ethmoturbinaux ont diminué en nombre, en taille et en enroulement avec pour
conséquence la diminution de la surface olfactive. De plus il n'y a plus de lame transverse et
donc apparemment pas de récessus olfactif individualisé.

Ces changements entrainent une diminution de 1'olfaction chez les Hominidés, a l'inverse de la
vision rendue plus performante d'une part grace au rapprochement des yeux qui améne une
vision binoculaire stéréoscopique et d'autre part avec le développement de la vision

trichromatique.

Le nasoturbinal est présent, plus développé chez les Singes du Nouveau Monde (ou
Platyrhiniens). Chez les Catarhiniens (ou Singes de I'Ancien Monde) comme chez les
Hominoidés, cet élément est réduit et peut étre représenté uniquement par une créte (l'agger
nast).

Le maxilloturbinal est toujours présent mais de taille et de complexité réduite, toutefois de

fagon moins marquée que les ethmoturbinaux.
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2) La cavité nasale chez I'Homme

La caractéristique la plus frappante de la cavité nasale humaine est sa grande diminution de
taille ainsi que la petitesse et la simplicité des cornets. Le maxilloturbinal, appelé cornet
inférieur est celui qui a le moins diminué mais il a perdu I'enroulement complexe décrit

précédemment.

Lame criblée

Sinus frontal Cornet supréme

Cornet supérieur
Agger nasi Sinus Sphénoide
Cornet moyen

Cornet
inférieur

Figure 48 Paroi latérale des cavités nasales de 'Homme d'apres (Rouviére 2002)

Le nasoturbinal est représenté par l'agger nasi (voir Fig. 48), une créte discréte située sur la
surface médiale du processus frontal de 1'os maxillaire. Il est toutefois plus proéminent chez

I'enfant.

22 /
3 D
;‘”ﬂw

Figure 49 Représentation schématique de la cavité nasale humaine d'apreés (Paulli 1900c¢)
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Les endoturbinaux II, III et IV de Paulli (voir Fig. 49) sont représentés respectivement par les
cornets moyen, supérieur et supréme (voir Fig. 48). Il y a trois méats: inférieur, moyen et
supérieur se situant respectivement latéralement et sous les cornets inférieur, moyen et
supérieur.

Au dessus du cornet supérieur, la paroi latérale produit chez seulement 20% des individus le

cornet supréme et le méat supréme relatif.

Par rapport a l'organisation générale des Mammiféres décrite auparavant on constate que les
endoturbinaux sont recourbés vers 1'avant (voir Fig. 42 et 48), semblant avoir été pliés par une
force allant d'avant en arriére. Une des hypothéses est que cette disposition résulte des forces
exercées lors du racourcissement du museau et du rapprochement des yeux (Jankowski 2010).
Cette hypothése étant corroborée par la bascule de la lame criblée dans la méme direction.

Par ailleurs on observe une superposition des lamelles des endoturbinaux réalisant une
structure en "bulbe d'oignon" observable notamment lors de la chirurgie endoscopique
endonasale.

Les exoturbinaux compartimentent quant a eux l'espace situé sous les endoturbinaux,

constituant un réseau de pseudo-cellules appelées cellules ethmoidales.

3) La distribution de 1a muqueuse olfactive chez I'Homme

Nous avons pu voir que la cavité nasale de I'Homme se différencie de celle des autres
Mammiferes par la modification de la disposition des ethmoturbinaux. Elle se démarque
¢galement par la surface de muqueuse olfactive, beaucoup plus réduite. Nous terminerons
donc notre travail par une description de la distribution de celle-ci.

Ainsi chez I'Homme, cette surface est estimée entre 2 et 4 cm? (Stoddart 1981) (chez le Chien
par comparaison celle-ci représente 150cm?) ce qui représente seulement 1,25% de la totalité
de la muqueuse nasale. Outre cette diminution on note également que la muqueuse olfactive
ne se situe pas (a la différence des autres Mammiféres) au niveau des masses latérales de
l'ethmoide.

Bien que la distribution de la muqueuse olfactive chez I'Homme ait ét¢ peu étudiée par le
passé, une ¢étude de 1892 a permis d'établir une cartographie de la muqueuse (voir Fig. 50) qui
a fait référence pendant de nombreuses années. Von Brunn avait étudié et mesuré la zone

olfactive de deux cadavres, estimant les surface a 307 et 238 mm2 (von Brunn 1892)
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Figure 50 Représentation du siége de la muqueuse olfactive humaine d'apres (von Brunn 1892)

Il est généralement considéré que la muqueuse olfactive est située dans une zone limitée au
niveau de la partie postéro-dorsale du toit de la cavité nasale, recouvrant la partie haute du
septum, la lame criblée et la face supérieure du cornet supérieur (Escada et al. 2009).

Cette muqueuse est située au sein d'une zone appelée fente olfactive par les anatomistes chez
I'Homme, mais également locus luteus de Told d'apres (Guisez 1908)

Depuis quelques années la muqueuse olfactive a suscité un renouveau d'intérét a cause du
potentiel qu'elle représente comme marqueur précoce de pathologies neurologiques
dégénératives (maladie d'Alzheimer, sclérose en plaques, maladie de Parkinson, schizophrénie
etc.) (Trojanowski et al. 1991) (Jafek et al. 1992) (Rawson & Gomez 2002)

Les cellules nerveuse olfactives sont les seuls neurones présents a la surface du corps, la
muqueuse étant considérée de ce fait comme "une fenétre vers le cerveau"("window to the
brain" (Perry et al. 2002)). Des études biopsiques de ces cellules pourraient aider au
diagnostic précoce de ces pathologies dégénératives.

L'autre champ d'application est 1'emploi potentiel dans la régénération médicale. Le systéme
olfactif montre un renouvellement permanent des neurones et de leur projections cérébrales
durant toute le vie. La muqueuse olfactive est donc une source potentielle de cellules
olfactives et de cellules souches totipotentes. Ces derni¢res ont déja été utilisées dans des
transplantations autologues comme traitement de pathologies dégénératives(type Parkinson)

ou traumatiques du systéme nerveux central (traumatismes médullaires).

Plusieurs études ont donc étudié la distribution de la muqueuse et ont montré que celle ci
s'étendait plus antérieurement et inférieurement que ce qui était considéré. Dans une de ces
¢tudes des électro-olfactogrammes et des biopsies localisées ont été utilisés (Leopold et al.

2000) qui ont identifi¢ de la muqueuse olfactive sur le cornet moyen, proche de son insertion

84



antérieure et 1 a 2 cm en avant de cette insertion. Un autre travail a également retrouvé de
1'épithélium olfactif sur plus de 50 % des 71 biopsies de cornet moyen réalisées chez 33
patients (Feron et al. 1998). Des résultats similaires ont ¢été¢ observé au niveau de la moitié
supérieure du cornet moyen et du septum opposé (Rawson & Gomez 2002). Des dissections
de cadavres suivies d'études histologiques ont également amené a ces conclusions (Lima et al.

2006).

A partir de ces études, l'affirmation le plus réaliste sur la distribution de la muqueuse olfactive
dans la cavité nasale est qu'elle est localisée au sommet de la cavité nasale, dans la portion
supérieure du septum nasal, sur la surface médiale du cornet supérieur, sur une partie de la

paroi médiale du cornet moyen et sur la lame criblée.
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CoONCLUSION
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L'objectif de ce travail était de décrire les grandes étapes du développement de l'organe

olfactif au cours de I'Evolution.

Ces quelques pages ont ainsi passé en revue plus de 500 millions d'années d'histoire évolutive.
Nous sommes passés de quelques cellules disposées a la surface du corps a un organe

individualisé d'abord rudimentaire qui s'est ensuite complexifié et a augmenté ses capacités.

L'anatomie actuelle de l'organe olfactif refléte ses origines phylogénétiques avec une
séparation entre nez olfactif et nez respiratoire.

Le nez est tout d'abord olfactif et dérive entierement de la placode olfactive. Le nez
respiratoire primaire se surajoute au nez olfactif par un mécanisme d'exaptation pour former
un organe respiratoire primaire aux dépens de l'organe olfactif. Le nez respiratoire s'étire
ensuite vers l'arrieére et sous le nez olfactif pour reporter 1'orifice choanal a I'aplomb du larynx,

rendant possible une séparation des fonctions alimentaires et respiratoires.

Une charpente du nez olfactif primitif est déja présente chez les Vertébrés primitifs comme la
Lamproie et se forme a partir du cartilage préchordal. On retrouve cette charpente
cartilagineuse chez tous les ancétres qui meénent a 'Homme. Elle se forme chez I'embryon
humain et devient par ossification 1'os ethmoidal.

Chez les Mammiferes 1'os ethmoidal est entiérement tapiss¢ de muqueuse olfactive et forme
par les ethmoturbinaux qui lI'occupent un véritable labyrinthe olfactif. L'évolution de la face
humaine modifie profondément 1'anatomie de l'ethmoide qui se compartimente de part et
d'autre de la ligne médiane en une fente olfactive ou réside la muqueuse olfactive et un

labyrinthe ethmoidal désormais dépourvu de muqueuse olfactive.
Malgré un réle encore important joué par 'olfaction dans notre société, nous sommes en droit

de nous poser la question suivante : Le sens olfactif va-t-il poursuivre son déclin jusqu'a

disparaitre completement chez 'Homme?
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Annexe 1 Arbre phylogénétique des Chordés d'apres (Lecointre et Guyader 2006)

Urochordes

Chordeés Céphalocordés

Myxinoides

Pétromyzontiformes

I Chondrichthyens
Cladistiens

Chondrostéens

Ginglymodes

Halécomorphes

N
]

Téléostéens

Actinistiens

Dipneustes
Gymnophiones
Urodeles

Anoures

| o

Cheloniens
Squamates

Sphénodontiens

Crocodiliens

Oiseaux

Mammiféres

"Dans un arbre phylogénétique chaque branche est un groupe comprenant un ancétre

hypothétique et ses descendants, seule 1'extrémité de celle-ci porte des individus identifiés."
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Annexe 2 Détail des fosses nasales de Caiman crocodilus d'apres (Saint Girons 1976)

Vue de la Face Médiale des fosses nasales de Caiman crocodilus aprés section
parasagittale x 6. Les lettres a a f indiquent les niveaux des coupes transversales
représentées ci-dessous. Légende en bas de la page.

Coupes transversales de la téte de Caiman crocodilus x 12. Le niveau de chaque coupe
est indiqué sur la figure ci-dessus.

C cavum, CL canal lacrymal, CNP conduit nasopharyngé, CPC cavité postconchale,

DCL débouché du canal lacrymal, GNE glande nasale externe, GNL glande naso-lacrymale,
RCC récessus caviconchal, REC récessus extraconchal, RPC récessus préconchal,

RPL récessus postérolatéral, SPT sinus postturbinal, V vestibule.

En noir le cartilage ; en hachures I'épithélium olfactif ; en pointillés I'épithélium épidermoide

101



102



VU

NANCY, le 19 septembre 2011

NANCY, le 22 septembre 2011
Le Président de Thése

Le Doyen de la Faculté de Médecine

Professeur R. JANKOWSKI Professeur H. COUDANE

AUTORISE A SOUTENIR ET A IMPRIMER LA THESE 3755
NANCY, le 26/09/2011

LE PRESIDENT DE L'UNIVERSITE DE NANCY 1
Par délégation

Madame C. CAPDEVILLE-ATKINSON

103



RESUME EN ANGLAIS :

Olfaction exists very early in primitive organisms, as evidenced by molecular biology
studies of orthologous genes of olfaction.

The Protochordates, ancestors of vertebrates, have no individualised olfactory organ,
but individual olfactory cells scattered in the peri-oral region. The olfactory organ forms in
Agnatha, the first Vertebrates as a blind tube opened to the outside through a single nostril. In
Dipnoi, the olfactory organ opens back into the oral cavity, but is not involved in breathing.
The choana formation increases olfaction thanks to the buccal pump that helps water to
circulate actively in the olfactory organ. Amphibians, the first representatives of Tetrapods,
are the first to use their olfactory organ to breathe. Among Crocodilians that also use their
nose to smell and breathe, the emergence of a secondary palate enables the maintenance of
airway during feeding. In mammals, the appearance of ethmoturbinates into the ethmoid bone
greatly increases the surface of the olfactory mucosa and the capacity of the olfactory organ.
In Man, the ethmoid bone has been restructured following snout retraction and medialisation
of the eyes with as a consequence severe restriction of the olfactory mucosa. Man is
considered as a microsmatic animal.

Phylogenesis of the nose clearly shows exaptation of the olfactory organ by the respiratory

apparatus.
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RESUME DE LA THESE

L'olfaction existe tres tot chez les organismes primitifs, comme en témoigne les études
de biologie moléculaire des geénes orthologues de 1'olfaction.

Les Protochordés, lointains ancétres des Vertébrés, ne possédent pas d'organe olfactif
individualisé mais quelques cellules olfactives regroupées au niveau péri-buccal. L'organe
olfactif apparait chez les Agnathes, Vertébrés primitifs, comme un tube borgne ouvert vers
l'extérieur par une narine unique. Chez les Dipneustes, 1'organe olfactif s'ouvre en arriere dans
la cavité buccale, mais il ne participe pas a la respiration. La formation des choanes améliore
l'olfaction grace a la pompe buccale qui fait circuler l'eau activement a travers l'organe
olfactif. Les Amphibiens, premiers représentants des Tétrapodes, sont les premiers a utiliser
leur organe olfactif pour respirer. Chez les Crocodiliens qui utilisent également leur nez pour
sentir et respirer, l'apparition d'un palais osseux secondaire permet le maintien de la
perméabilité des voies aériennes pendant I'alimentation. Chez les Mammiferes, 1'apparition
des ethmoturbinaux au sein de l'ethmoide augmente considérablement la surface de la
muqueuse olfactive et les capacités olfactives. Chez I'Homme 1'os ethmoidal s'est réorganisé
suite a la rétraction du museau et au rapprochement des yeux avec pour conséquence une
diminution importante de la muqueuse olfactive. L'homme est considéré comme un animal
microsmatique.

La Phylogenése du nez montre 1'exaptation de l'organe olfactif par l'appareil respiratoire.

TITRE EN ANGLAIS:
Phylogenesis of the olfactory organ

THESE: MEDECINE SPECIALISEE - ANNEE 2011

MOTS CLEFS: OLFACTION, NEZ, EVOLUTION, CHORDES, HOMO SAPIENS

UNIVERSITE HENRI POINCARE, NANCY 1
Faculté de Médecine de Nancy

9, avenue de la Forét de Haye

54505 VAND@EUVRE-LES-NANCY Cedex



	Avertissement

	Page de titre

	Remerciements

	Serment

	Table des matières
	INTRODUCTION
	I. Les Protochordés
	 A. Les Urochordés (ou Tuniciers)
	1) Les Ascidiacés
	a) La morphologie adulte
	b) La morphologie larvaire

	2) Les  Appendiculaires ou Larvacés

	 B. Les Céphalochordés

	II. Les Agnathes (ou Cyclostomes)
	 A. Le tube olfactif et l'orifice narinaire
	 B. Le sac olfactif
	 C. La poche naso-pharyngienne

	III. Les Dipneustes
	 A. Anatomie de l'organe olfactif
	 B. Anatomie fonctionnelle et physiologie de l'organe olfactif

	IV. Les Amphibiens
	 A. Les Urodèles
	 B. Les Apodes
	 C. Les Anoures
	 D. Fonctions de l'organe olfactif des Amphibiens

	V. Les Reptiles et les Crocodiliens
	 A. Organisation générale de l'organe olfactif
	1) Le vestibule
	2) Le canal naso-pharyngien
	3) La cavité nasale principale
	4) Les cornets
	5) L'organe de Jacobson

	 B. Les Crocodiliens
	1) Les narines externes et le vestibule
	2) La cavité nasale principale
	3) Les récessus et sinus
	a) Les quatres cavités intracapsulaires
	b) Les trois cavités extracapsulaires

	4) Le canal nasopharyngien
	5) Fonctionnement et rôle de l'organe olfactif


	VI. Les Mammifères
	 A. Organisation générale de la cavité nasale
	1) L'os ethmoïdal et les ethmoturbinaux
	2) Les autres cornets: nasoturbinaux et maxilloturbinaux
	3) Les sinus paranasaux
	a) Les sinus maxillaires
	b) Les sinus frontaux et sphénoïdaux


	 B. Particularités spécifiques aux différents groupes de Mammifères
	1) Les Macrosmatiques
	2) Les Anosmiques
	3) Les Microsmatiques

	 C. Les Hominidés
	1) Caractéristiques générales
	2) La cavité nasale chez l'Homme
	3) La distribution de la muqueuse olfactive chez l'Homme


	CONCLUSION
	BIBLIOGRAPHIE
	INDEX DES ILLUSTRATIONS
	ANNEXES
	RÉSUMÉ EN ANGLAIS

	RÉSUMÉ DE LA THÈSE



