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AVANT-PROPOS

Ce troisieme volume de Biologie animale de la série des « Beaumont-Cassier »
traite du phylum des Cordés, un des phylums majeurs des Métazoaires, bien que
représenté par environ 51 000 espéces vivantes. Mais, d’une part il recouvre les
Vertébrés qui, par leur grande taille rendue possible par I’existence d’un squelette
cartilagineux et/ou osseux, leur grande facilité d’adaptation qui leur a permis de colo-
niser tous les milieux (terrestre, souterrain, aquatique, aérien) et leur importance
économique considérable dans I’alimentation humaine, constituent le sous-phylum
majeur des Cordés ; d’autre part leur phylogenese est 'une des plus étudiées et les
mieux connues de tous les Métazoaires. Cette derniere caractéristique, entre autres,
permet d’étudier les Vertébrés par le biais de I’anatomie comparée, une approche
plus enrichissante pour le lecteur que la méthode traditionnelle des taxons successifs.

L’anatomie comparée est liée a I’idée que I’ organisation structurale des organismes
obéit a des regles et qu’il existe une relation entre la forme des organes et leurs fonc-
tions. Elle repose essentiellement sur le critere d’homologie. La notion d’homologie
(Owen : 1843) est née de la comparaison de structures ayant le méme plan d’organisa-
tion et les mémes relations entre leurs constituants (principe de connexion de Geoffroy
St Hilaire), mais dont I’anatomie est quelque peu différente, en rapport avec une
fonction différente. L’homologie est une similitude structurale (cf. la comparaison
du squelette du bras humain, de I’aile de Chauve-Souris et de la nageoire pectorale du
Dauphin qui constitue un exemple classique de I’application du critére anatomique de
I’homologie). L’analogie est une similitude fonctionnelle due a I’adaptation par des
voies convergentes a des conditions de vie semblables ou identiques (cf. la nageoire
caudale d’un Poisson et d’un Cétacé).

Tres vite, les anatomistes (Haeckel : 1866 ; Ray Lankester : 1870) considerent
que si des structures sont homologues au plan anatomique, elles doivent avoir une
origine commune a partir d’un ancétre commun par nature inconnu. Au contraire, des
structures analogues n’impliquent pas une relation de parenté généalogique entre les
especes. Ainsi, la reconnaissance de I’homologie va-t-elle permettre la reconstruc-
tion de I’histoire évolutive des especes ou phylogénie. Le critere évolutif de ’homo-
logie est devenu un des fondements de la systématique phylogénétique (Henning :
1966) selon laquelle I’homologie est toute ressemblance liée a la filiation. Le prin-
cipe darwinien de « descendance avec modifications » est porteur d’évolution.

Gegenbaur (1870) et Darwin (1872) complétent la notion d’homologie en y ajou-
tant un critere embryologique. Des structures homologues proviennent certes d’un
ancétre commun, mais aussi d’une méme ébauche embryonnaire. Le critére embryo-
logique a été largement utilisé jusque vers 1950. Il était méme considéré comme le
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meilleur, voire le seul qui fiit indiscutable, et il a été a I’ origine de résultats spectacu-
laires comme, par exemple, I'interprétation du plan d’organisation des Tuniciers qui
a permis leur rattachement aux Cordés, alors que, jusqu’en 1870, on les plagait au
voisinage des Mollusques. Mais dés que les recherches en embryologie descriptive
ou expérimentale deviennent plus nombreuses et portent sur de nouveaux matériels, il
apparait clairement que des organes considérés comme homologues selon des crite-
res anatomiques ou/et évolutifs peuvent avoir une embryogenese différente d’un
taxon a I’autre, voire d’une espece a I’autre au sein d’un méme taxon, tout en ayant la
méme structure (anatomique et histologique) et les mémes fonctions. L’ argument
embryologique n’est donc pas infaillible et souffre de tres nombreuses exceptions.

Enfin, avec I’avenement de la Biologie moléculaire il y a une trentaine d’années,
la notion d’homologie s’est étendue aux molécules (ARN, ADN) et aux genes. La
recherche de molécules ou de génes homologues ayant des séquences communes et
provenant de I’évolution d’'une méme molécule ou d’'un méme gene présent chez
I’ancétre commun a deux especes, et qui participent a la mise en place de structures
apparemment différentes, constitue un quatrieme critere moléculaire ou génétique
de I’homologie. Ce critere est actuellement de plus en plus utilisé dans certains
problémes d’homologie que les autres criteres sont incapables de résoudre tels que
les relations entre les systémes nerveux centraux des Hyponeuriens et des Epineu-
riens, entre I’encéphale des Vertébrés et les vésicules sensorielle ou cérébrale des
Procordés, entre les divers types de photorécepteurs des Métazoaires, ou pour
comprendre comment certaines structures sont apparues au cours de 1’évolution
comme les machoires des Agnathes ou I’asymétrie des arcs aortiques des Oiseaux et
des Mammiferes, ou enfin pour étendre aux Procordés certaines caractéristiques
considérées jusqu’alors comme propres aux seuls Vertébrés et les définissant, comme
la créte neurale et les placodes.

Ainsi, la notion d’homologie, a la base de I’anatomie comparée, a considérable-
ment élargi son champ d’application depuis sa formulation par Owen en 1843. Si elle
présente de nombreuses exceptions dans le domaine de I’embryologie, elle a trouvé
une nouvelle jeunesse dans la systématique phylogénétique dont elle constitue un des
fondements. Son extension récente a la génétique moléculaire du développement fait
de celle-ci un nouvel outil tres fiable pour les zoologistes qui cherchent a établir des
homologies quand les autres criteres présentent des difficultés d’application. L’ intérét
de I’anatomie comparée comme moyen d’étude des Vertébrés réside donc dans 1"utili-
sation de ces différents criteres, ¢’est-a-dire dans une approche pluridisciplinaire.

Régulierement révisé et complété depuis sa sortie en 1972, en fonction des
connaissances nouvelles, ce volume, dans sa 9¢ édition, a subi de profonds remanie-
ments qui affectent plus ou moins tous les chapitres. Certains ont été réduits (appa-
reil musculaire, ccelome) ou supprimés (éléments d’organogenese, développement
embryonnaire des Téléostéens) au profit d’autres du fait de connaissances nouvelles
liées a la paléontologie (nouvelles phylogeneses des Cord€s, origine des Vertébrés,
évolution de la nageoire ichthyenne en membre chiridien, plumes des Dinosaures), a
la biologie (role des cellules souches dans le renouvellement de cellules a durée de
vie courte) et a la génétique moléculaire ou du développement peu utilisée dans la
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précédente édition. Autre nouveauté de cette 9¢ édition, Daniel Richard, neurophy-
siologiste, a accepté d’y participer et a I’enrichir de données fonctionnelles qui
completent tres utilement 1’ aspect anatomique purement descriptif.

Enfin, nous tenons a remercier Philippe Janvier, grand spécialiste des premiers
vertébrés, pour les précieux renseignements qu’il nous a aimablement communiqués.

Cet ouvrage bénéficie d’une illustration abondante, faite de planches regroupant
des figures relatives a un méme centre d’intérét. Les dessins au trait ont été réalisés le
plus souvent a partir de travaux originaux. Mais ils ont été généralement modifiés et
simplifiés pour les rendre plus accessibles au lecteur, sans pour autant trahir leur
valeur scientifique. Malgré la suppression d’une couleur, cette nouvelle édition béné-
ficie d’un large nuancier et d’une coloration de I’ensemble des figures de I’ouvrage
qui facilitent sa lecture et permettent une meilleure compréhension de I’illustration.
Enfin un index étymologique a été ajouté apres I’index des noms.

Cet ouvrage est destiné aux étudiants qui se dirigent, par la voie des universités
ou des classes préparatoires aux grandes écoles, vers les études, puis les carrieres
biologiques, vétérinaires, agronomiques, pharmaceutiques, ou vers I’enseignement
secondaire via ses concours de recrutement (CAPES, agrégation). Mais il s’adresse
aussi aux enseignants des lycées et des universités désireux de disposer des
connaissances les plus récentes sur la phylogenese des Cordés, la systématique
phylogénétique, le développement et 1I’anatomie comparée des Vertébrés. Ouvrage
de référence pour tous ceux que passionne 1’évolution des Cordés (qu’ils soient
paléontologues, anatomistes, zoologistes ou embryologistes), ce manuel apporte
également aux physiologistes les données anatomiques, histologiques, embryologi-
ques et évolutives les plus récentes nécessaires a la compréhension de la réalisation
des grandes fonctions dans I’ensemble des Vertébrés, en particulier chez les Verté-
brés dits « inférieurs », trop souvent négligés ou oubli€s. C’est dire qu’il est I’intro-
duction indispensable a toute étude de physiologie comparée.

André Beaumont, février 2009

Vil
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PHYLUM DES CORDES

On réunit sous le nom de Cordés, trois embranchements d’importance numérique
tres inégale mais appartenant 2 un méme type d’organisation : les Céphalocordés,
les Urocordés et les Vertébrés.

a) Les Céphalocordés (une vingtaine d’espéces)

Représentés par les Amphioxus, ce sont des Invertébrés marins, a allure de petits
poissons, mobiles, mais vivant le plus souvent enfoncés obliquement dans le sable
par leur queue (planche 1.6, figure C).

b) Les Urocordés ou Tuniciers (1300 especes)

Ce sont également des Invertébrés marins, fixés (Ascidies) ou pélagiques (Thalies),
solitaires ou coloniaux. Seules leurs larves conservent le plan d’organisation primitif
des Cordés. Les adultes, qui résultent d’une métamorphose complexe, perdent la
plupart des structures caractéristiques des Cordés : recouverts d’une €paisse tunique
épidermique composée d’une variété de cellulose, ils ont été pendant longtemps
placés au voisinage des Mollusques.

c) Les Vertébrés (environ 51 000 especes)

Par le nombre de leurs représentants et la variété de leurs adaptations, ils constituent
I’embranchement majeur du phylum des Cordés.

e Définition. Métazoaires Ceelomates Deutérostomiens a symétrie bilatérale, ils se
définissent par trois caracteres originaux qui les opposent a tous les autres Méta-
zoaires. Dans le plan sagittal sont superposés (planche 1.1).

Un tube nerveux dorsal. Il constitue le systeme nerveux central ou névraxe. Il se met
en place par neurulation, c’est-a-dire par soulévement en gouttiere des bords d'un
épaississement de I'ectoblaste dorsal, la plaque neurale, qui se referme en tube neural
isolé de 1'épiblaste (planche 1.4, figures F-I). Du fait de la position dorsale du systeme
nerveux, par rapport au tube digestif, les Cordés sont des Epineuriens par opposition
aux autres Métazoaires Triploblastiques Protostomiens a systéme nerveux ventral et
formé d'un ou de plusieurs cordons pleins, ganglionnaires ou non (Hyponeuriens).

Le passage de 1’état hyponeurien des Protostomiens a I’état épineurien des
Cordés est un vieux probleme que les évolutionnistes, partagés entre 1’hypothese
d’une formation indépendante des deux systemes nerveux sur des faces opposées
(Hatschek, 1878) et celle d’une méme origine suivie d’un retournement d’un ancétre
des Cordés qui se serait littéralement mis a « vivre sur le dos » (Geoffroy-Saint-
Hilaire,1820 ; Dohrn, 1875), n’ont toujours pas résolu. Des travaux récents (2007)
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Planche 1.1 Schéma général de 'organisation d’un Cordé.

Coupe sagittale.
Coupe transversale en arriere du pharynx. La moitié droite correspond a un stade

un peu plus agé ou les somites métamérisés sont séparés du mésoblaste ventral.

A:

anus ; B : bouche ; Co : Corde ; Ccel : Ceelome ; F Br : Fentes branchiales ; MD, MV :

Mésoblaste dorsal, ventral ; Ph : Pharynx ; So : somite ; TD : Tube digestif ; TND : Tube
nerveux dorsal ; VD, VV : Vaisseaux dorsal, ventral.

de génétique du développement appliqués a I’architecture moléculaire du systeme
nerveux troncal de la larve trochophore de I’ Annélide Platynereis dumerillii appor-
tent des arguments forts a I’hypothése du «retournement ». La plaque neurale
dorsale des Cordés (a I’origine de leur systeme nerveux tubulaire, cf. planche 7.1) et
I’épaississement neuro-ectoblastique ventral de la trochophore des Annélides (a
I’origine de leur double chaine ganglionnaire) seraient homologues. Ils expriment
les mémes familles de genes (NK, Pax) qui interviennent pour spécifier les différents
types de neurones qui vont s’y différencier (moteurs, sensoriels). Par ailleurs la
protéine BMP (Bone Morphogenic Protein) induit I’expression de génes régionalisa-
teurs dans les parties les plus latérales de ces deux structures pour leur donner une
identité sensorielle. La régionalisation médio-latérale de la chaine ganglionnaire
troncale de Platynereis se fait donc selon le méme mécanisme moléculaire que celle
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Préambule

du tube neural des Cordés. Ces deux structures seraient homologues mais inversées
selon 1’axe dorso-ventral. Reste a savoir pourquoi cette inversion de polarité et pour-
quoi la plaque neurale des Cordés se différencie en un tube neural ?

Une corde dorsale (mais ventrale par rapport au tube nerveux). C’est une tige
rigide et €lastique, faite de cellules vacuolisées turgescentes, qui représente un premier
€lément de squelette axial. Les Cordés lui doivent leur nom.

Un tube digestif ventral. Sa partie antérieure renflée ou pharynx branchial commu-
nique avec ’extérieur (au moins chez l'embryon) par des orifices pairs, les fentes
branchiales, a rdle respiratoire chez les adultes des Cordés inférieurs aquatiques :
les Cordés sont des Pharyngotrémes. .’hématose est réalisée au niveau de vais-
seaux pairs, les arcs aortiques, qui irriguent les parois des fentes branchiales et
relient une aorte ventrale dans laquelle le sang circule de I’arriere vers ’avant, a une
aorte dorsale dans laquelle le sang circule de 1’avant vers I’arriere.

Les Cordés ont une queue post-anale.

Les Cordés partagent avec certains autres Métazoaires (Annélides, Arthropodes)
une métamérisation, nette chez I’embryon, plus ou moins altérée chez 1’adulte,
conséquence de la segmentation du mésoblaste dorsal en somites.

Le plus ancien Cordé actuellement connu, Haikouella lanceolata, I’est par plus de
300 empreintes dans des schistes a grain tres fin du Cambrien inférieur (— 530 Ma,
Ma : pour millions d’années) du Yunnan (S de la Chine). Longues de 25 a 40 mm, on
y interprete (difficilement, planche 1.2): 6 paires de branchies filamenteuses, un
ceeur, deux aortes dorsale et ventrale, une artére branchiale antérieure les réunissant,
un cordon neural avec une vésicule cérébrale, une vingtaine de myomeres en
chevrons, une téte avec probablement des yeux latéraux. Par sa corde qui s’étend
dans la partie antérieure du corps et ses gonades métamérisées, il a €t€ apparenté aux
Céphalocordés, mais pourrait étre un Cordé « de base » ou constituer une classe indé-
pendante de Cordés. Haikouella est tres proche de Yunnanozoon lividum, un autre
Cordé ancestral du méme site et un peu plus « jeune » (— 525 Ma). Cf. page 50.

Myot Myos

Planche 1.2 Interprétation anatomique d'une empreinte
de Haikouella lanceolata (d'aprés Chen et al., 1999)

A : Anus ; AD, AV : Aortes dorsale, ventrale; At : Atriopore ; B : Bouche ; Coe : Coeur ;
Co : Corde ; FB : Fentes branchiales; Go : Gonades; In : Intestin ; Myot : Myotome ;
Myos : Myosepte ; (E : CEil (?); TN : Tube nerveux ; VC : Vésicule cérébrale



EMBRANCHEMENT
DES CEPHALOCORDES

Les Céphalocordés sont répartis dans toutes les mers du globe, surtout dans les
régions littorales a eaux peu profondes.

IIs ne comptent que trois genres tres voisins :

Branchiostoma, Asymmetron, Epigonichthys et 25 especes.

Branchiostoma lanceolatus est le seul représentant sur nos cotes, plus connu sous
le nom d’Amphioxus ou Lancelet.

1.1 MORPHOLOGIE EXTERNE
ET ORGANISATION GENERALE

L’ Amphioxus a la forme d’un fuseau effilé a ses deux extrémités (d’ou son nom) et
comprimé latéralement. Long de 4 & 8 cm, sa hauteur est de 6 a § mm et sa largeur de
3 a4 mm. Il est capable de nager pendant de courtes périodes par ondulations latérales
du corps ; mais la plupart du temps on le trouve couché sur un c6té ou enfoncé obli-
quement dans le sable, la bouche seule émergeant du sable (planche 1.6, figure C).

e Trois orifices impairs s’ouvrent a la face ventrale :

o La bouche, surmontée d’un rostre court et entourée d’une couronne de cirres
sensoriels interprétés initialement comme branchies (d’ou le nom générique
Branchiostoma).

o Le pore abdominal, situé vers le tiers postérieur. Il permet la sortie de 1’eau qui
a servi a la respiration.

¢ L’anus subterminal.

e Un repli tégumentaire sagittal se souleve dorsalement en une sorte de carene de la
bouche au pore abdominal en entourant I’extrémité postérieure du corps. Il n’est
bien développé qu’a ce niveau ot il constitue la «nageoire» caudale, en forme de
lancette, qui laisse 1’anus a sa gauche. Entre le pore abdominal et la bouche, ce
repli se bifurque en deux bourrelets latéraux, les métapleures.

e Le corps transparant laisse voir les principaux éléments de son organisation interne :
o Sur les flancs, d’un bout a I’autre du corps, des lignes en chevrons a pointe

antérieure correspondent aux myoseptes, cloisons conjonctives, séparant des
masses musculaires métamérisées, les myomeres.

o La m&me métamérie se manifeste dans les gonades, ventrales par rapport aux
myomeres, mais localisées uniquement en avant du pore abdominal.

o La cavité buccale conduit a un volumineux pharynx qui s’étend sur pres de la
moitié de la longueur du corps. Ses parois sont percées de tres nombreuses fentes
obliques paralleles, les fentes branchiales. Celles-ci ne débouchent pas directe-
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1.2 Développement embryonnaire
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Planche 1.3 Amphioxus

A : Vue latérale gauche. Le tube digestif et la cavité péribranchiale sont supposés vus
par transparence.

B : Vue ventrale (d’aprés Delage et Herouard).

A : Anus ; C: Caréne ; C Pb: Cirres péribuccaux ; C Pbr: Cavité péribranchiale ; CH :
Caecum hépatique ; F Br: Fentes branchiales ; G: Gonades ; M : Métapleures ; My :
Myomeéres ; NC : Nageoire caudale ; PA : Pore abdominal ; Ph : Pharynx ; R : Rostre.

ment a I’extérieur mais dans une cavité péribranchiale ou atriale qui entoure le
pharynx et s'ouvre a I’extérieur par le pore abdominal. L’intestin, plus étroit,
émet a son début et du coté droit, un grand diverticule ou ceecum « hépatique ».

< Dorsalement a I’appareil digestif, la corde dorsale s’étend du rostre a la pointe
de la queue (d’ot le nom de Céphalocordés).

< Dorsalement a la corde et sur toute sa longueur, le systéme nerveux central se
présente comme un tube cylindrique.

Pharynx perforé de fentes branchiales, corde dorsale et tube nerveux dorsal,
sont trois caracteres de Cordés.

1.2 DEVELOPPEMENT EMBRYONNAIRE

1.2.1 L’ceuf et sa segmentation

Il est oligolécithe, de petite taille (1/10 de mm) et subit une segmentation rotale,
subégale. La blastula est creusée d’un vaste blastoccele.

1.2.2 La gastrulation

Elle se fait par invagination du pdle végétatif dans la cavité blastoccelienne (plan-
che 1.4, figures A a D). Celle-ci régresse et disparait quand les cellules entoblasti-
ques du pdle végétatif viennent au contact de I’ectoblaste du pdle animal. La cavité
nouvelle ainsi formée ou archentéron communique avec 1’extérieur par un orifice ou
blastopore d’abord largement ouvert, puis qui se rétrécit par élongation de ses
levres, essentiellement de sa levre ventrale. Il deviendra I’anus.
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Planche 1.4 Gastrulation et neurulation de PAmphioxus (d’aprés Conklin).

A, B, C, D : Coupes sagittales.

E, F, G : Coupes sagittales et coupes transversales correspondantes selon a-b.

H, I : Coupes transversales.
Arch : Archentéron ; Bl : Blastoccele ; Blp : Blastopore ; CN : Canal neurentérique ;
Ch M : Chordo-mésoblaste ; Co : Corde dorsale ; Ento : Entoblaste ; Epi : Epiblaste ;
GN : Gouttiére neurale ; Int: Intestin; LVB : Levre ventrale du blastopore ; N :
Neuroblaste ; Np : Neuropore ; PA: Pole animal ; PN : Plaque neurale; PV : Pdle
végétatif ; So : Somite ; TN : Tube neural.

1.2.3 La neurulation

Elle commence avant I’achévement de la gastrulation (planche 1.4, figures E a G). Le
territoire du neuroblaste se différencie en une plaque neurale dorsale. Ses bords se
soulévent en gouttiere progressivement recouverte par I’ectoblaste de la Ievre ventrale
du blastopore. Les bords de la gouttiere neurale se rejoignent peu a peu sans toutefois
se souder completement et forment un tube nerveux qui communique en arriere avec
I’archentéron par le canal neurentérique, en avant avec 1’extérieur par le neuropore.
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1.2 Développement embryonnaire

1.2.4 La différenciation de la corde et des somites

Elle commence avant I’achévement de la neurulation, a partir des cellules du plafond
archentérique (planche 1.4, figures E a I). Deux bandes mésoblastiques longitu-
dinales paralleles situées de part et d’autre de 1’ébauche cordale axiale se soulevent
chacune d’avant en arriere en une série de bosses séparées par des constrictions
régulieres. Chacune de ces bosses est un futur somite qui s’isole de 1’archentéron en
une vésicule creuse. L’origine de sa cavité, futur ccelome, a partir de la cavité
archentérique est un exemple typique d’enteroceelie.

A mesure que les somites s’isolent de la cavité archentérique et apres I’individua-
lisation de la corde, les parois latérales de 1’entoblaste se rejoignent dorsalement
pour former le plafond du futur tube digestif.

1.2.5 L’évolution des somites

Chaque somite s’allonge vers la face ventrale en s’insinuant entre 1’entoblaste et
I’épiblaste. Leurs parties ventrales s’isolent des parties dorsales et fusionnent en une
vaste cavité générale ou ceelome non métamérisé dont la paroi reste mince et qui tend
a entourer le tube digestif. La paroi ccelomique interne, au contact de I’intestin, est la
splanchnopleure. La paroi externe, au contact du tégument, est la somatopleure.

N Myot
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MD ‘ Scl .
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A B R Met
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Planche 1.5 Coupes transversales schématiques montrant I’évolution
du mésoblaste et de la cavité péribranchiale (d’aprés Prenant).

Co : Corde ; C Pbr: Cavité péribranchiale ; Ceel : Ceelome branchial ; Gon : Gonotome ;
M : Métapleures ; MD : Mésoblaste dorsal ; MV : Mésoblaste ventral ; Myot : Myotome ;
Ph : Pharynx ; R Met : Replis métapleuraux ; TC : Tissu conjonctif ; TN : Tube nerveux.
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Les parties dorsales, au contraire, restent métamérisées. Il n’y a aucune évidence
de la présence de sclérotome. Le géne AmphiPax-1/9, homologue de Pax-1 et Pax-9
marqueurs du sclérotome des Vertébrés, n’est pas exprimé dans les somites. Une
évagination de 1’angle ventral externe s’isole en gonotome dont la paroi prolifere
en un amas de cellules sexuelles.

Ce qui reste de la partie dorsale du somite, une fois le gonotome isolé, est le
myotome. Sa paroi médiane au contact de la corde et du tube nerveux s’épaissit
précocement et se différencie en fibres musculaires striées dont le développement
réduit progressivement sa cavité. Ses parois antérieure, postérieure et externe ne
tardent pas a se dissocier en cellules mésenchymateuses qui édifient le derme de la
peau et les myoseptes séparant les myotomes.

1.2.6 Le percement asymétrique des fentes branchiales
et la formation de la cavité péribranchiale
(ou atriale)

La larve se libére de la coque de I’ceuf au stade 9 paires de somites. Longue d’un
millimetre, elle se développe en menant une vie planctonique nageuse. Le neuropore
antérieur ne se ferme pas. La bouche se perce (4°j) ainsi que 1’anus et les premicres
fentes branchiales (5¢ et 6°j). Celles-ci s’ouvrent directement a I’extérieur et se
percent de facon trés dissymétrique : la premiere fente gauche n’apparait qu’apres
une dizaine de fentes droites.

Apres 75 a 200 jours de vie planctonique pélagique, la larve perd les cils de son
épiderme, tombe sur le fond et subit une véritable métamorphose qui se traduit en
particulier par le développement de deux replis métapleuraux latéro-ventraux au
bord inférieur du pharynx. Ils se rejoignent médio-ventralement et se soudent,
formant ainsi la cavité péribranchiale qui entoure le pharynx. Celle-ci capture les
premieres fentes branchiales ouvertes directement a I’extérieur et les suivantes qui
ne s’y ouvriront pas (planche 1.8, figure B).

1.3 ANATOMIE GENERALE

1.3.1 Le tégument

Il comprend un épithélium simple (caractere d’Invertébré) prismatique, I’ épiderme,
doublé d’un tissu conjonctif pauvre en cellules : le derme.

1.3.2 Les formations de soutien
Elles sont représentées par la corde dorsale et ses gaines, le tissu conjonctif péri-

cordal et les myoseptes.

a) La corde dorsale

C’est une baguette €lastique s’étendant d’une extrémité a I’autre du corps en pénétrant
dans la téte, d’ot le nom de Céphalocordés . Elle est formée de cellules discoidales
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1.3 Anatomie générale

aplaties, les lamelles, empilées longitudinalement comme des pieces de monnaie a
raison de 20 a 40 par segment. Elle est entourée de deux gaines cordales : une gaine
interne, mince et €lastique, une gaine externe plus €paisse faite de fibres conjonc-
tives concentriques.

L’analyse ultrastructurale, physicochimique et fonctionnelle de ces lamelles a
montré qu’elles sont des cellules musculaires striées a filaments d’actine et de para-
myosine transversaux. Elles sont innervées au niveau de deux rangées médiodorsales
de perforations de la gaine cordale qui permettent a des extensions cytoplasmiques de
ces lamelles d’aller a la rencontre de la surface ventro-latérale de la moelle épiniere
ol elles établissent des contacts synaptiques avec des terminaisons nerveuses.

L’excitation des lamelles réduit le diametre transversal de la corde et augmente la
pression hydrostatique au niveau de deux compartiments liquidiens : des vacuoles
intracellulaires trés développées chez la larve mais rares ou absentes chez 1’adulte,
des espaces extracellulaires constituant un canal dorsal continu et un canal ventral
moins développé entre les lamelles et la gaine cordale. La corde représente donc un
hydrosquelette hautement spécialisé dont les variations de rigidité sont vraisembla-
blement en rapport avec la nage et le fouissage.

b) Le tissu conjonctif péricordal

Il entoure la corde d'un manchon épais et se prolonge dorsalement autour du tube
nerveux et dans le repli tégumentaire sagittal, ventralement autour des cavités péri-
branchiale et ccelomique. L’ensemble est comparable aux divers éléments d’une
«colonne vertébrale» restée a I’état conjonctif et non métamérisée en vertebres.

c) Les myoseptes

Sur ce conjonctif péricordal s’insérent des lames fibreuses métamérisées, les
myoseptes, qui séparent les myomeres et rejoignent le derme de la peau.

1.3.3 La musculature

Elle provient pour sa plus grande partie des somites et constitue de ce fait deux
bandes musculaires latéro-dorsales, découpées par les myoseptes en une soixan-
taine de segments ou myomeres. Ils sont disposés en chevrons a pointe dirigée vers
I’avant et emboités les uns dans les autres de telle sorte qu’une coupe transversale
en rencontre toujours plusieurs.

Chaque myomere est composé de minces plaques musculaires empilées dorso-
ventralement selon une disposition générale rayonnante par rapport a la corde.

Chaque plaque musculaire est faite d’'une seule fibre striée parallele a I’axe du
corps, qui s’étend d’un myosepte a I’ autre.

1.3.4 Les appareils digestif et respiratoire

a) La bouche

Subterminale, elle s’ouvre a la face ventrale du rostre. Elle est maintenue ouverte par
un anneau conjonctif fibreux et est entourée par une couronne de cirres a axe cartilagi-
neux et a épithélium différencié en papilles sensorielles (planche 1.8, figure A).
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1.3 Anatomie générale

b) La cavité buccale

Elle est séparée du pharynx par un diaphragme musculaire percé en son centre, le
vélum. Elle est tapissée par un épithélium cilié qui crée un courant d’eau respiratoire
et alimentaire. Cette ciliature s’exagere au niveau d’un organe rotateur, en forme de
fer a cheval, appendu au plafond buccal. La fossette de Hatschek est une petite
dépression ciliée du plafond de la cavité buccale dont certaines cellules endocrines
secreteraient des hormones voisines des hormones adénohypophysaires des Verté-
brés (planche 1.8, figure B).

¢) Le pharynx

Volumineux, il s’étend sur a peu pres la moiti€ de la longueur du corps. Il est perforé
par environ 90 paires de fentes branchiales primaires qui le font communiquer indi-
rectement avec 1’extérieur par I’intermédiaire de la cavité péribranchiale ou atrium
qui I’entoure latéralement et ventralement et s’ouvre en arriere par le pore abdo-
minal impair.

Les fentes branchiales sont des sortes de boutonnieres dorso-ventrales, obliques
vers 1’arriere et décalées d’un coté par rapport a 1’autre. Elles sont séparées par des
cloisons primaires ou septes (arcs branchiaux) soutenues par un axe fibreux dense et
parcourues par un canal ceelomique et une artere branchiale qui réalise I’hématose.
Elles sont recoupées dans leur longueur en fentes branchiales secondaires par des
cloisons secondaires incompletes ou languettes sans canal ccelomique et sans artere.
Septes et languettes sont reliés par des synapticules transversaux qui conférent un
aspect grillagé a la paroi pharyngienne.

Deux gouttieres ciliées longitudinales courent I’'une au plafond, 1’autre au plancher
du pharynx.

e La gouttiere dorsale ou épipharyngienne, située sous la corde se bifurque en
avant du pharynx en deux arcs péripharyngiens qui rejoignent la gouttiere ventrale.
* La gouttiere ventrale ou endostyle est faite de cinq bandes de cellules ciliées alter-
nant avec quatre bandes de cellules a mucus dont deux captent I’iode et le lient a la
tyrosine de la thyroglobuline : I’endostyle est le « précurseur » de la thyroide des
Vertébrés (cf. page 423).

Planche 1.6

A : Coupe transversale d’Amphioxus dans la partie moyenne du pharynx.

B : Coupe oblique dans le plan d’un septum branchial montrant la disposition du
ceelome branchial (d’apres Franz modifié).

C : Amphioxus enfoncé dans le sable, en position d'alimentation.

A End: Artére endostylaire ; Br Cut: Branche cutanée ; Br Visc: Branche viscérale ;
C Epi : Ceelome épibranchial ; CH : Caeecum hépatique ; C Pbr : Cavité péribranchiale ;
Co: Corde; CS End: Ccelome sous-endostylaire; End: Endostyle; FBr: Fente
branchiale ; G : Gonade ; G Eph : Gouttiére épipharyngienne ; LD : Ligament denticulé ;
M : Métapleure ; MV : Muscle ventral ; Mm : Myomeére ; Ms : Myosepte ; ND : Nerf
dorsal ; NVM : Nerf ventral moteur ; Ne : Néphridie ; Ph : Pharynx ; RAD : Racine aorti-
que dorsale ; RDS : Rameau dorsal sensitif ; RND : Rayon de la nageoire dorsale ; RV
Mi : Rameau ventral mixte ; S: Septum branchial ; TCP : Tissu conjonctif péricordal ;
VCA : Veine cardinale antérieure.
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L’ Amphioxus est un microphage : sa nourriture composée de micro-organismes
(Diatomées, Protistes) et de fragments végétaux arrive dans son tube digestif griace aux
courants d’eau cré€s par la puissante ciliature qui garnit les parois de la cavité buccale et
du pharynx (organe rotateur, bords des fentes branchiales). Ces courants étalent la
sécrétion muqueuse des cellules endostylaires sur la paroi pharyngienne et les particules
alimentaires agglomérées par le mucus sont rassemblées dans la gouttiere épipharyn-
gienne en un cordon plus ou moins continu qui progresse vers 1’intestin.

d) Lintestin

Il fait suite au pharynx (il n’y a pas d’estomac). Banal, il se termine a I’anus. Un
long cecum glandulaire de I’intestin antérieur, dirigé vers I’avant et improprement
qualifié d’«hépatique », refoule devant lui 1’épithélium de la cavité péribranchiale
sur le coté droit du pharynx. Ses fonctions correspondent a celles du foie et du
pancréas exocrine des Vertébrés.

1.3.5 Le ceelome

Sa disposition n’est typique que dans la partie postérieure du corps ou il entoure
I’intestin latéralement et ventralement. Ce cawlome principal ou intestinal se
continue vers I’avant, dans la région pharyngienne, par un celome branchial
complexe, partagé par le développement de la cavité péribranchiale et le percement
des fentes branchiales en trois cavités longitudinales paralleles : deux celomes
épibranchiaux appliqués contre la paroi latéro-dorsale de la cavité péribranchiale et
un ceelome sous-endostylaire impair. Des canaux ccelomiques septaux, situés dans
les septums branchiaux primaires font communiquer le coelome sous-endostylaire
avec le ceelome épibranchial droit ou gauche (planche 1.6, figure B). Le liquide
ceelomique contient des calomocytes libres a allure d’amibocytes, activement
phogocytaires, issus de la paroi ccelomique, intervenant probablement dans les
phénomenes immunitaires.

1.3.6 L’appareil circulatoire

Il est d’un type intermédiaire entre le type Vertébré (fermé) et le type Invertébré
(généralement ouvert).

— Sa topographie générale présente de grandes ressemblances avec celle des
Poissons (cf. planche 12.6, figure E), mais il ne possede ni globules sanguins, ni
hémoglobine.

— En outre, la propulsion du sang n’est pas centralisée au niveau d’un ceeur, mais
dispersée dans plusieurs vaisseaux contractiles (2 cellules myoépithéliales) a acti-
vité non synchrone (artere endostylaire, veine hépatique, bulbilles a la base des
artéres branchiales).

— Enfin, si certains vaisseaux associ€s aux organes digestifs (vaisseaux endostylaires
et hépatiques) ont un revétement endothélial plus ou moins continu, d’autres en sont
totalement dépourvus et ne sont que des lacunes ou espaces sanguins creusés dans
le conjonctif (aorte dorsale, vaisseaux accessoires de I’endostyle).
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1.3 Anatomie générale
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Planche 1.7 Appareil circulatoire. Vue latérale gauche.
Les fentes branchiales ne sont pas représentées.

A Br : Artére branchiale ; A Endo : Artére endostylaire ventrale ; Ao D : Aorte dorsale ;
B : Bulbille ; CCD : Canal de Cuvier droit ; CCG : Canal de Cuvier gauche ; CH: Cecum
hépatique ; Int : Intestin ; Ph : Pharynx ; RAD : Racine aortique droite ; RAG : Racine
aortique gauche ; SV : Sinus veineux ; VCAG : Veine cardinale antérieure gauche;
VCPD : Veine cardinale postérieure droite ; VCPG : Veine cardinale postérieure gauche ;
VG : Veine génitale ; VH : Veine hépatique ; VS Int : Veine sous-intestinale.

La planche 1.7 schématise les éléments essentiels de 1’appareil circulatoire.
On y reconnait :

— une artere endostylaire ventrale dans laquelle le sang circule de I’arriere vers
I’avant ;

— des arteres branchiales paires, renflées a leur base en bulbilles contractiles. Elles
se capillarisent sur leur trajet au niveau des septes et des languettes ou se réalise
I’hématose ;

— deux racines aortiques dorsales qui s’unissent au-dessus de ’intestin en une
aorte dorsale dans laquelle le sang circule de 1’avant vers 1’arriere. Il s’en détache
des arteres dorsales vers les myomeres, et des arteres intestinales ;

— un systeme veineux qui ramene le sang vers le sinus veineux, gros vaisseau
recourb€ en U au départ de I’artere endostylaire. Ses éléments essentiels sont une
veine sous-intestinale impaire qui se capillarise autour du cecum « hépatique», et
deux veines cardinales situées sous le bord inférieur des myotomes et relies au
sinus veineux par deux canaux de Cuvier transversaux.

1.3.7 L’appareil excréteur

Il est de type néphridien. Les néphridies, situées dans le ccelome épibranchial,
s’ouvrent dans la cavité péribranchiale en traversant le ligament denticulé qui sépare
ces deux cavités, a raison d’une par fente branchiale primaire (soit au total 90 paires).
Chaque néphridie comprend trois éléments :

a) Un tubule rénal inclus dans le conjonctif du ligament denticulé, sorte de sac
coudé a angle droit s’ouvrant dans la cavité péribranchiale par un pore situé pres de
I’extrémité dorsale de la languette.
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