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MOTS CLES Résumé L’anatomie compliquée de l’organe naso-sinusien parait résulter d’une mise en place
Nez/embryologie ; au cours de U’évolution, dont quelques étapes semblent rappelées par le développement
Nez/anatomie et embryonnaire humain. Les craniates (premiers vertébrés) rassemblent prés de la vésicule encé-
histologie ; phalique autour d’une bouche sans machoire les placodes sensorielles olfactives, visuelles et
Sinus de la face ; cochléo-vestibulaire. Dans un registre fossile incomplet, l’organe olfactif borgne de la lam-
Monoxyde d’azote proie, dernier représentant vivant des poissons agnathes, fait le lien entre placode olfactive

des craniates et canal olfactif des poissons dipneustes ouvert dans la bouche par des narines
internes. Le nez olfactif participe a la respiration aérienne des amphibiens et ouvre la voie a
la formation du nez respiratoire chez les premiers reptiles terrestres. L’histoire fossile des cro-
codiliens montre un déplacement fonctionnel progressif des narines internes qui parallélement
a leur ouverture définitive au-dessus de la glotte s’accompagne d’une réorganisation des os
du palais secondaire (vomers, palatins, ptérygoides, ectoptérygoides) qui deviennent les parois
des conduits respiratoires sous les chambres olfactives. Au cours de I’embryogénese humaine,
les placodes olfactives s’invaginent en puits vers le télencéphale dont elles restent séparées
par une capsule cartilagineuse qui deviendra l’os ethmoide. La margelle des puits olfactifs,
ouverts en bouche, se scinde en processus médians et latéraux donnant naissance aux cartilages
septolatéraux et alaires du nez fibro-cartilagineux. Cartilage septal et lame perpendiculaire de
I’ethmoide s’articulent en cloison du nez olfactif sous lequel les os du palais secondaire forment
les parois du nez respiratoire ouvert au-dessus de la glotte. Les sinus paranasaux se forment
aprés la naissance, indépendamment des deux nez.
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Summary The complicated anatomy of the sinonasal organ appears to result from a setting
up during evolution, some stages of which appear to be recalled by the human embryonic deve-
lopment. The craniates (first vertebrates) gather the olfactory, visual and cochleo-vestibular
sensory placodes near the encephalic vesicle around a jawless mouth. In an incomplete fossil
record, the one-eyed olfactory organ of the lamprey, the last living representative of agna-
thous fishes, makes the link between the olfactory placodes of the craniates and the olfactory
ducts of lungfish opened in the mouth by internal nostrils. The olfactory nose participates in
the aerial respiration of amphibians and paves the way for the formation of the respiratory
nose in the first terrestrial reptiles. The fossil history of crocodilians shows a progressive func-
tional displacement of the internal nostrils which, in parallel to their definitive opening above
the glottis, is accompanied by a reorganization of the bones of the secondary palate (vomers,
palatines, pterygoids, ectopterygoids) which become the walls of the respiratory ducts under
the olfactory chambers. During human embryogenesis, the olfactory placodes invaginate in two
wells towards the telencephalon, from which they remain separated by a cartilaginous capsule
which will become the ethmoid bone. The margins of the olfactory wells, open in the mouth,
split into median and lateral processes giving rise to the septolateral and alar cartilages of the
fibro-cartilaginous nose. The septal cartilage and perpendicular plate of the ethmoid articu-
late as the septum of the olfactory nose, under which the bones of the secondary palate form
the walls of the respiratory nose, open above the glottis. Paranasal sinuses form after birth,
independently of both noses.

©2021 I’ Académie nationale de médecine. Published by Elsevier Masson SAS. All rights reserved.

Le parallélisme qui peut étre établi entre |’évolution de
’organe nasal des vertébrés et son et développement chez
’embryon humain apporte une réponse convaincante a une
interrogation licite d’un point de vue anatomique : quelle
est l’origine des nombreux cartilages et os qui composent les
parois des cavités respiratoires, olfactives et sinusiennes du
massif facial ?

Evolution de I’organe nasal des vertébrés

Les premiers vertébrés aussi appelés craniates sont carac-
térisés par Uapparition d’un crane abritant autour de
Uorifice buccal U’encéphale et les organes des sens olfac-
tif, visuel et cochléo-vestibulaire [1]. Les premiers vertébrés
fossiles sont retrouvés dans les gisements de |’époque cam-
brienne (—540 a —485 millions d’années, ma) (Fig. 1).
L’'un des plus anciens ancétres supposés des vertébrés,
Haikouichthys [-530 ma environ] [2] découvert dans le
gisement de Chengjiang en Chine, présente les carac-
téres d’un craniate sans machoire (agnathe). Sa bouche
ne parait étre en effet que Uouverture d’un pharynx
branchial dont les cils mobilisent ’eau respiratoire et
filtrent les particules alimentaires, comme chez les chordés
(Fig. 2).

Les premiers craniates sont ainsi des poissons agnathes
qui proliférent a ’Ordovicien (Fig. 1), mais tous éteints on
ne les connait que par leurs fossiles. Les seuls agnathes
vivants sont actuellement les lamproies et les myxines
(cyclostomes) mais la myxine qui posséde les caractéres
des craniates n’a pas de vertébre et est difficile a clas-
ser parmi les vertébrés. Le plus vieux vertébré craniate
toujours vivant ayant traversé les temps géologiques prati-
quement sans changement est donc la lamproie, un poisson

agnathe panchronique’, dont I’exemplaire fossilisé le plus
ancien dans l’état des connaissances actuelles est daté de
—360 ma [3], soit de la période d’extinction massive de la
faune marine qui marque la fin du Dévonien et le début du
Carbonifere [4].

La lamproie actuelle pourrait donc n’étre qu’un modéle
imparfait des premiers vertébrés craniates de ’Ordovicien,
mais dans la logique fonctionnelle de I’évolution elle repré-
sente le relai attendu permettant d’envisager la formation
de Uorgane olfactif des vertébrés a partir de placodes,
c’est-a-dire de deux placards de rassemblement fonction-
nel des chimico-récepteurs dans ’ectoderme péri-buccal
des deutérostomiens?. Ainsi, Haikouichthys se distingue
des autres fossiles agnathes du Cambrien par une extré-
mité cranienne portant deux yeux, probablement deux sacs
nasaux et peut-étre deux capsules otiques, ainsi que par
une notochorde formée d’éléments vertébraux séparés ;
son anatomie ressemble a celle d’un ammoceéte, la larve
de la lamproie [2]. Lors du développement embryologique
de la lamproie, une placode naso-hypophysaire se forme
sur le bourgeon frontal abritant le prosencéphale juste au-
dessus de la bouche primitive [5]. Cette placode, dont le
nom exact serait plutot olfacto-hypophysaire, se scinde en
une placode hypophysaire qui s’invagine entierement et
forme ’adénohypophyse et deux placodes olfactives qui
s’invaginent en deux puits paramédians restant ouverts en

" Le terme d’animal panchronique a remplacé celui de fossile
vivant qui est un oxymore alliant deux mots de sens contradictoire
puisqu’un fossile désigne les restes minéralisés d’un animal mort.

2 Les deutérostomiens, dont font partie les chordés et les verté-
brés, sont des métazoaires (animaux) dont la bouche se forme apres
que ’anus soit formé. Leur chorde nerveuse est en position dorsale
par rapport au tube digestif. Les protostomiens, chez qui la bouche
se forme en premier, ont un systéme nerveux en position ventrale
par rapport au tube digestif.
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EON HADEEN - de 4,8 a 3,8 milliards d'années : période de la formation de la Terre

EON ARCHEEN - de 3,8 4 2,5 milliards d'années

EON PROTEROZOIQUE — de 2,5 milliards d'années & 550 millions d’années (m.a.)

Paléoprotérozoique - de 2500 a -1600 m.a.
Mésoprotérozoique - de 1600 a -1000 m.a.
Néoprotérozoigue - de 1000 a -550 m.a.

EON PHANEROZOIQUE — de -550 m.a. (apparition de fossiles visibles a I'ceil nu) au temps présent

ERE PALEOZOIQUE — de -550 & -250 m.a.
Cambrien - de -550 a -490 m.a.
Ordovicien - de -490 a -440 m.a.
Silurien - de -440 a -415 m.a.
Dévonien - de -415 a -360 m.a.
Carbonifére - de -360 a -300 m.a.
Permien - de -300 a -250 m.a.

ERE MESOZOIQUE — de 250 a 65 m.a. (jadis appelée « Secondaire")

Trias - de -250 a -200 m.a.
Jurassigue - de -200 a -145 m.a.
Crétacé - de -145 a -65 m.a.

ERE CENOZOIQUE — de -65 m.a. au temps présent (jadis appelé « Tertiaire")

Paléogéne — de -65 a -24 m.a.
Paléocéne - de -65 a -55 m.a.
Eocéne - de -55 4 -34 m.a.
Oligocene - de -34 a -24 m.a.

Néogene — de -24 3 -2,6 m.a.
Miocéne - de -24 a -5 m.a.
Pliocéne - de -5 a-2,6 m.a.

Quaternaire - de -2,6 m.a. au temps présent
Pléistocéne - de -2,6 millions d'années a-12 000 ans
Holocene - de -12 000 ans au temps présent

Figure 1

surface par un orifice unique. Ainsi l’organe olfactif de la
lamproie adulte est formé de deux sacs olfactifs borgnes,
ouverts sur le milieu extérieur par un orifice unique au som-
met de la téte mais sans ouverture dans la cavité buccale
(Fig. 3).

Les premiers poissons a machoires apparaissent dans les
archives fossiles vers —445 ma, soit lors de la transition entre
Ordovicien et Silurien qui est également marquée par une
extinction massive de la faune marine, considérée comme
la seconde en importance parmi les cing extinctions mas-
sives de l’éon Phanérozoique (Fig. 1). Les dipneustes sont
des poissons a machoires (gnathostomes) qui apparaissent
dans les archives fossiles vers —390 ma (fin du Dévonien
inférieur). Ils semblent ainsi précéder I’avénement des lam-
proies agnathes (dont les fossiles les plus anciens sont datés
de —360 ma) alors que dans la logique fonctionnelle de
’évolution leur organe olfactif apparait comme le résultat
d’une transformation ultérieure a ’invagination des pla-
codes olfactives en sacs olfactifs borgnes. En effet, ’organe
olfactif des dipneustes est composé de deux canaux qui
s’ouvrent par leurs narines externes sous la lévre inférieure
et débouchent dans la cavité buccale par deux narines
internes (Fig. 4). Les dipneustes sont aussi appelés pois-
sons pulmonés mais leurs poumons ne peuvent étre remplis
que par déglutition de bulles d’air gobées a la surface de
’eau grace a leur pompe buccale (ils n’ont ni diaphragme
ni muscle respiratoire) [6]. Il a été montré que les canaux
olfactifs des dipneustes n’interviennent pas dans la respi-
ration ni branchiale ni pulmonée qui se fait exclusivement

Echelle des temps géologiques. (Source: Commission Internationale de Stratigraphie de 2012).

au travers de Uorifice buccal [7]. Mais le dipneuste peut
méme sans nager, en l’absence de tout déplacement, son-
der son environnement aquatique en pompant l'eau au
travers de ses canaux olfactifs. Ce pompage olfactif, indé-
pendant du pompage respiratoire, survient pendant des
phases typiques d’exploration olfactive. L’hypothése fonc-
tionnelle serait donc que ’acquisition d’une pompe buccale
par certains gnathostomes aurait contribué a U’ouverture
interne dans la cavité buccale des sacs olfactifs d’un ver-
tébré craniate intermédiaire entre les stades Haikouichthys
et dipneuste mais dont il ne resterait aujourd’hui aucun
représentant vivant.

Le role des amphibiens dans |’évolution anatomique et
fonctionnelle de ’organe olfactif se joue a trois niveaux.
Le premier niveau est l’adaptation de U’olfaction en milieu
aquatique au milieu aérien qui passe par la transfor-
mation du canal olfactif en un organe comportant trois
chambres superposées communiquant entre elles (Fig. 5¢) :
une chambre supérieure ou cavum principal percevant le
milieu olfactif aérien, une chambre ou cavum intermédiaire
percevant le milieu olfactif aqueux et une chambre infé-
rieure formée de deux recessus reliés entre eux par un
isthme, un recessus médian abritant |’organe voméro-nasal
et un recessus latéral sensoriellement neutre [8,9]. L’organe
voméro-nasal est une innovation des premiers tétrapodes
amphibiens (il n’existe ni chez les poissons ni chez les
dipneustes) et a ensuite été conservé chez les tétrapodes
terrestres puis a régressé dans un certain nombre d’especes,
chez les hominidés en particulier [10]. Le deuxiéme niveau
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Figure 2 Anatomie d’un céphalochordé. 1, bouche ; 2, ten-
tacules, 3, fentes pharyngiennes ; 4, chorde dorsale ; 5, cordon
nerveux dorsal ; 6, muscles segmentaires ; 7, atrium ; 8,intes-
tin ; 9, atriopore ; 10, anus ; 11, queue.

est le développement du museau et de son squelette
comportant deux cartilages pairs et symétriques, les car-
tilago alaris et oblica qui maintiennent Uouverture des
narines externes en séparant par une cloison médiane les
courts conduits menant a "organe olfactif précédemment
décrit qui est quant a lui enchassé dans une capsule car-
tilagineuse le séparant de ’encéphale [11]. Le troisieme
niveau est la transformation du palais secondaire liée a la
vie amphibie et, entre autres, a une tactique défensive
d’envasement au cours de laquelle la grenouille rétracte
ses globes oculaires dans la cavité buccale au travers des

vacuités interptérygoidiennes® (Fig. 5 b&d). Des plaques de
sclérification semblent étre apparues dans le derme du toit
de la cavité buccale chez les premiers gnathostomes du Silu-
rien leur permettant de broyer grace a leurs machoires des
aliments solides. Ce processsus de sclérification du derme
formant une armure défensive autour de la téte et de
la partie supérieure du tronc était en fait une innovation
des ostracodermes, les poissons agnathes de |’Ordovicien,
qui s’étendait donc au toit de la cavité buccale chez les
gnathostomes du Silurien [12]. L’arrangement anatomique
de ces plaques qui deviendrons les os du palais secon-
daire semble en fait étre restée remarquablement stable
au cours de U’évolution des espéces, depuis les premiers
tétrapodes aquatiques du Dévonien il y a 380 ma comme Eus-
thénoptéron (qui est une espéce éteinte de sarcoptérygien,
c’est-a-dire de poisson a nageoires charnues) jusqu’aux
tétrapodes amphibiens de la fin du Permien il y a 250 ma
comme Ptyonius (Fig. 5a) [13]. On retrouve dans le palais
de la grenouille entourant les vacuités interptérygoidiennes
un réarrangement a priori adaptatif de tous les os du palais
secondaire des tétrapodes primitifs (Fig. 5 a&b).

La filiation reliant les amphibiens actuels (Lissamphi-
biens) aux premiers amphibiens du Dévonien ou du Permien
est en fait mal connue en raison d’un épisode d’extinction
massive survenu il y a environ 252 ma a la jonction entre
le Paléozoique (ére primaire) et le Mésozoique (ére secon-
daire). Cette extinction dite du Permien est caractérisée
par la disparition de 95 % des especes marines et 70 % des
especes terrestres, parmi lesquelles les premiers tétrapodes
amphibiens et terrestres. Les fossiles les plus anciens de
Lissamphibiens appartiennent au groupe des Anoures, carac-
térisés par un squelette ramassé et des membres postérieurs
adaptés au déplacement terrestre par sauts (grenouilles et
crapauds), et sont datés du Trias inférieur (—250 ma envi-
ron). Malgré cette interruption patente dans la filiation des
vertébrés, les os du palais secondaire des tétrapodes pri-
mitifs d’avant l’extinction du Permien se retrouvent dans le
palais secondaire des anoures puis des tétrapodes terrestres
qui vivront apres Uextinction du Permien. Mais le palais
secondaire qui s’est formé par sclérification de la muqueuse
du toit de la cavité buccale est chez toutes ces especes
collé sous la base du crane, en arriére des narines internes
de Uorgane olfactif contenu dans le museau (Fig. 5 b&d).
Dans le plancher du museau séparant les narines externes
des narines internes, appelé palais primaire, se trouvent
deux os dont ’origine et la formation sont mal connues,
les os prémaxillaires. Les anoures, qui ont une respira-
tion essentiellement cutanée, utilisent leur pompe buccale
a bouche et glotte fermées essentiellement pour explorer
la composition chimique de leur environnement aussi bien
aquatique qu’aérien. Occasionnellement U’air pompé par
les narines qui remplit la cavité buccale fermée peut étre

3 Ce mouvement des globes oculaires sert également la fonction
de déglutition. Les grenouilles capturent leur proies (insectes) a
’aide de leur langue qui est attachée a ’avant de la bouche et
repliée vers l’arriére au repos. Elle se déplie rapidement et se colle
a Uinsecte qui est ramené dans la bouche. La déglutition résulte
de ’action combinée de la contraction des muscles pharyngés et
de 'enfoncement des globes oculaires dans la cavité buccale qui
forcent la proie a pénétrer dans ’cesophage.
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Figure 3

Organe olfactif, cavité buccale et pharynx branchial de la lamproie adulte. a : téte de lamproie adulte. b : cavité

buccale agnathe de la lamproie. c : schéma de |’organe olfactif, de la cavité buccale et du pharynx branchial de la lamproie adulte
(coupe sagittale) (1, narine externe ; 2, sac olfactif ; 3, hypophyse ; 4, encéphale ; 5, cordon nerveux dorsal ; 6, tube digestif ; 7,

bouche ; 8, pharynx branchial ; 9, fentes branchiales).

injecté dans leurs poumons rudimentaires lorsque la glotte
est ouverte : ’organe olfactif devient chez les anoures un
organe respiratoire accessoire. La formation d’un nez res-
piratoire transportant l’air des narines externes vers des
narines internes ouvertes dans le pharynx a "aplomb de
la glotte, et non plus a Uextrémité antérieure de la cavité
buccale a distance de la glotte (Fig. 5d), sera ’ceuvre des
tétrapodes terrestres et a priori de leur adaptation a la res-
piration aérienne exclusive.

La transformation du palais plan collé sous le plancher
de la boite cranienne des tétrapodes primitifs (Fig. 5a) en
deux couloirs respiratoires interposés entre le plancher de
la boite cranienne et la cavité buccale (Fig. 6¢) est au
mieux illustrée par U’évolution du museau des crocodiliens
au cours de l’ére Mésozoique, entre a peu preés —220 et
—140 millions d’années. Celle-ci est caractérisée par le
recul lent et progressif des narines internes ou choanes
vers ’arriére du palais secondaire [14] (Fig. 6). Chez les
sphénosuchiens (groupe éteint des crocodylomorphes pri-
mitifs apparus au Trias supérieur et ayant vécus jusqu’au
Jurassique supérieur), les choanes étaient situées a l’avant
de la cavité buccale, a la limite entre palais primaire et
palais secondaire (Fig. 6a) (comme chez les tétrapodes pri-
mitifs, Fig. 5a). Chez les protosuchiens (qui apparaissent
aussi au Trias supérieur mais ne disparaissent qu’au Crétacé
supérieur) et les mésosuchiens (qui sont des crocodiliens fos-
siles du Jurassique et du Crétacé), les choanes apparaissent
situées vers le milieu du palais secondaire, a distance du
palais primaire (Fig. 6b). Chez les eusuchiens (qui sont appa-
rus au Crétacé inférieur et regroupent toutes les espéces
actuelles ainsi que de nombreuses formes éteintes et qui
sont parfois appelés les « vrais crocodiles »), les choanes
s’ouvrent en arriére du palais secondaire a ’aplomb de la
glotte (Fig. 6¢). La transformation progressive de l’anatomie
du palais des crocodiliens est en fait caractérisée par le
développement de plus en plus important des apophyses
palatines des os maxillaires, les os qui portent les dents
(avec les prémaxillaires). Ce développement s’accompagne

Figure 4 Organe olfactif du dipneuste. a : endoscopie de
l’organe olfactif par la narine externe (spécimen décédé a
’aquarium de Nancy). b : schéma de 'organe olfactif et de
la cavité buccale du dipneuste (coupe sagittale) (1, narine
externe ; 2, canal olfactif ; 3, narine interne ; 4, madibule ;
5, cavité buccale ; 6, nageoire ; 7, tube digestif ; 8, conduit
pulmonaire).

chez les eusuchiens d’une disparition dans la constitution
de leur palais des os vomers, ptérygoides et ectoptérygoides
[15].

La structure du palais crocodilien et son développement
restent en fait similaire chez les mammiféres y compris
’humain [16]. Les os du palais plan des tétrapodes primitifs
ayant disparu de ’anatomie du palais humain sont en fait
retrouvés dans les parois des couloirs respiratoires nasaux
situés entre d’une part les cavités olfactives enchassées
dans la base du crane (ethmoide) et d’autre part la cavité
buccale (Fig. 7). Ainsi, sous 'influence probable liée a la
mastication du développement des apophyses palatines des
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Figure 5 Anatomie du palais secondaire. a : schéma du palais secondaire des tétrapodes primitifs (d’apres Kimmel, 2009) (v=
vomer ; pa= palatal ; ec= ectopterygoide ; pt= pterygoide ; psp= presphenoide ; ch= choane ; mx= maxillaire). b : schéma du palais
secondaire de la grenouille (les traits en pointillés relient les os correspondants). c : schéma en coupe frontale de ’organe olfactif
de grenouille (Xenopus laevis) (OVN, organe voméro-nasal) (d’aprés Nowack&W®ohrmann-Repenning, 2009). d : photo du toit de la
cavité buccale de la grenouille.
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Figure 6 Evolution des narines internes (choanes) chez les crocodiliens au cours de |’ére Mésozoique (-250 & -65 millions d’années).
a : schéma des os du palais d’un sphénosuchien du Trias supérieur (- 220 ma environ) (1, prémaxillaire ; 2, narine interne ; 3, apophyse
palatine de l’os maxillaire ; 4, vomer ; 5, palatin ; 6, ptérygoide ; 7, ectoptérygoide). b : schéma du palais d’un mésosucchien
du Crétacé (-100 ma environ) (méme légende). c : coupe sagittale transversale schématique de la téte d’un eusuchien (crocodiles
actuels) (1, os ; 2, cartilage ; 3, narine externe ; 4, conduit nasal respiratoire ; 5, cavité olfactive ; 6, bulbe olfactif ; 7, ceil ;
8, cerveau ; 9, symphyse mandibulaire ; 10, langue ; 11, valve palato-buccale ; 12, glotte ; 13, narine interne ; 14, trachée ; 15,
cesophage).

os maxillaires [17—19], les vomers apres s’étre rassemblés la ligne médiane et d’autre part le corps de l’os sphénoide
sur la ligne médiane (Fig. 7a) se sont verticalisés en prenant (Fig. 7b) [20]. Cet espace, resté naturellement connecté a
appui a Uarriére des prémaxillaires pour dilater un espace ouverture des narines externes, a été consolidé latérale-
entre d’une part le plan des apophyses palatines soudées sur ment par la migration des ectoptérygoides (prenant le nom
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Figure 7

Formation des parois osseuses du nez respiratoire humain par remodelage et repositionnement des os du palais plan

des tétrapodes primitifs. a : Stucture osseuse du palais plan des tétrapodes primitifs (d’aprés Kimmel et al.) (pm, prémaxillaire ;
ch, choane ; ma, maxillaire ; vo, vomer ; pa, palatin ; ec, ectoptérygoide ; pt, ptérygoide). b : Structure anatomique de la face
interne de la fosse nasale humaine (cloison nasale) (pm, prémaxillaire). ¢ : Structure anatomique de la face externe de la fosse
nasale humaine (les os du nez respiratoire sont contourés en couleurs qui correspondent a celles des os du palais plan des tétrapodes
primitifs) (’ethmoide normalement interposé entre ’os frontal et le sphénoide a été retiré).

de cornets inférieurs chez ’humain) et des palatins. Ces
derniers, en se coudant a angle droit, restaient pour partie
amarrés horizontalement a U'arriére des apophyses pala-
tines fusionnées des maxillaires et pour partie conservaient
latéralement le lien entre les ectoptérygoides formant les
parois latérales des couloirs respiratoires et les ptérygoides
venus s’impacter verticalement sous le corps du sphénoide
en maintenant béantes les narines postérieures ou choanes
de part et d’autre du bord postérieur vertical des vomers
soudés sur le plan médian (Fig. 7c).

Fort de ces données sur l’évolution de ’organe nasal,
son développement embryonnaire humain tel qu’il est décrit
dans les manuels classiques mérite d’étre reconsidéré.

Interprétation évolutionniste du
développement embryonnaire nasal humain

Le développement embryonnaire de ’organe nasal humain
passe en fait par des étapes rappelant les principales étapes
de U’évolution.

Développement du nez olfactif

Deux placodes olfactives apparaissent au cours de la cin-
quiéme semaine chez ’embryon humain sous l’aspect d’un
épaississement ectodermique symétrique a la face inféro-
latérale du processus frontal abritant le prosencéphale et
formant le toit du stomodeum, ceint par ailleurs des proces-
sus maxillaires latéralement et des processus mandibulaires

en bas. Au cours de la sixieme semaine, ’ectoderme du
centre de chaque placode s’invagine en direction du prosen-
céphale pour former une dépression ovalaire sacciforme [21]
(Fig. 8a). Cette premiére phase du développement embryo-
logique humain évoque le stade fonctionnel atteint par les
premiers vertébrés craniates tels qu’Haikouichthys il y a
530 ma. Cette premiére phase se déroule également chez
les autres mammiféres [22]. Grace a la mise au point des
colorations argentiques du tissu nerveux, His [23] puis Cajal
et Ramon [24] démontraient dés 1889 que les neurones
olfactifs naissent par différenciation des cellules du centre
des placodes et que leurs axones traversent le mésenchyme
entourant le fond du sac olfactif pour gagner le prosencé-
phale.

Chez ’embryon humain et les mammiféres en général,
les deux sacs olfactifs se creusent en puits olfactifs (Fig. 8b)
au fond desquels les cellules placodales se différencient
en neurones olfactifs dont les axones traversent le mésen-
chyme et induisent dans le prosencéphale la formation des
bulbes olfactifs [25]. Cette deuxiéme phase du développe-
ment embryologique de ’organe olfactif humain évoque le
développement atteint par ’organe olfactif chez la lam-
proie adulte (ou chez un gnathostome dont il ne resterait
aujourd’hui aucun représentant vivant). Au plancher de ces
puits olfactifs, la membrane olfacto-buccale (ou membrane
de Hochstetter) se rompt au cours de la septiéme semaine
chez ’humain, mettant en communication les puits olfactifs
avec la cavité buccale par un orifice appelé choane primi-
tive ou narine interne primitive (Fig. 8 c&d). Cette troisiéme
phase du développement embryonnaire humain évoque le
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stade de I’évolution fonctionnelle atteint par les dipneustes
ily a 390 ma.

L’invagination du centre des placodes en puits olfactifs
laisse en surface des margelles placodales ovalaires formées
chacune d’un processus olfactif médian et d’un latéral
[21] (Fig. 8e). Les deux processus olfactifs médians se
rapprochent et fusionnent sur la ligne médiane en un
processus intermaxillaire (Fig. 8f), qui en poursuivant son
invagination devient le précurseur des cartilages septo-
latéraux [26] (Fig. 8g). Au cours de la septiéme semaine
embryonnaire apparait en effet dans le mésenchyme qui
sépare les deux puits olfactifs une plaque cartilagineuse
correspondant au début de la différenciation du cartilage
quadrangulaire. Nous avons montré par imagerie micro-IRM
(qui surpasse la finesse de toute dissection) que le cartilage
septal adulte était en fait formé par ’accolement de
deux plaques cartilagineuses qui se courbent chacune en
dome a son bord supérieur pour se continuer par une crus
latérale s’invaginant sous la pyramide nasale osseuse (Fig. 8
g&h), réfutant du méme coup lexistence hypothétique
des cartilages latéraux supérieurs [27]. La structure des
cartilages septolatéraux apparait donc fondamentalement
la méme que celle des cartilages alaires, formés chacun
d’une crus mésiale, d’un dome et d’une crus latérale
(Fig. 8g). Ces derniers pourraient logiquement avoir comme
précurseurs les processus olfactifs latéraux attirés par la
poursuite de ’invagination du centre des placodes et venus
se placer en s’enroulant au-devant du processus intermaxil-
laire pour contourer les orifices narinaires externes. Cette
quatriéeme phase du développement embryonnaire humain
semble reproduire le nez amphibien avec ses cartilago
alaris et oblica, qui apparaissent en avant de la capsule

cartilagineuse enveloppant l’organe sensoriel amphibien
dans la base du crane protégeant le prosencéphale. Le
développement d’un museau abritant des conduits olfactifs
pourrait étre une innovation survenue il y a quelques 250 ma.

La capsule cartilagineuse basi-cranienne de l’organe
sensoriel existe en fait déja chez les premiers vertébrés
craniates tel Haikouichthys [2] ainsi que chez les agnathes
(y compris la lamproie) et les gnathostomes (y compris les
dipneustes). Elle est a Uorigine chez les mammiféres qua-
drupédes de la formation des chambres olfactives et de leurs
reliefs ethmoturbinaux et chez les humains de |’os ethmoide
formant avec les os frontaux et sphénoidaux la base du
crane antérieure [12]. Elle apparait vers la 8% semaine du
développement embryonnaire humain dans le mésenchyme
séparant le fond des puits olfactifs du prosencéphale. Elle
a une forme caractéristique en « m » : les branches laté-
rales du « m » se plissent et forment les masses latérales
de U’ethmoide [28] alors que la branche centrale devient la
lame perpendiculaire de l’ethmoide.

Ainsi le développement du nez olfactif humain résulte :

e de linvagination du centre des placodes olfactives
qui permet aux neurones olfactifs de se connecter a
’encéphale ;

e de ’encapsulation de la muqueuse sensorielle du fond des
puits olfactifs par un cartilage qui se transforme en os eth-
moidal et entre dans la composition de la base du crane
antérieure [29,30] ;

e de linvagination des deux processus entourant la mar-
gelle des puits olfactifs puis de leur différenciation en
cartilages septolatéraux et alaires dans |’épaisseur du fas-
cia olfactif.
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Celui-ci lie les éléments anatomiques composant le nez
fibro-cartilagineux humain adulte et s’invagine sous la pyra-
mide osseuse pour aller mouler les reliefs ethmoidaux de
la base du crane et servir d’assise a la muqueuse senso-
rielle [31]. La lame perpendiculaire de I’ethmoide s’articule
par son bord antérieur au bord postérieur des crus médiales
soudées des cartilages septolatéraux pour former la cloison
du nez olfactif dont le plancher entre narines externes et
internes contient les os prémaxillaires (Fig. 7b).

Développement du nez respiratoire

Le nez respiratoire humain (Fig. 7c) se développe, comme
le dévoile ’étude de sa formation au cours de [’évolution,
sous la base du crane ethmoidale abritant ’organe olfac-
tif (Fig. 6c). Cette cinquiéme phase du développement
embryonnaire humain se résume classiquement dans les
manuels d’embryologie a la description de ’élévation des
apophyses palatines, c’est-a-dire a la formation du palais
secondaire (Fig. 9), alors qu’au cours de U’évolution elle
semble résulter d’un remaniement lent et progressif des
os du palais secondaire qui chez les crocodiliens parait
s’étre déroulé entre —220 et —140 ma. Les remaniements
de cette cinquiéme phase aboutissent fonctionnellement a
la formation du nez respiratoire (et non pas du palais secon-
daire).

L’élévation des processus palatins des maxillaires a été
finement décrite chez I’embryon du rat Wistar (mammifére)
[32]. Au moment ou se forment les processus palatins au bas
de la paroi médiale des processus maxillaires, la langue fait
le gros dos sous la base du crane, sa pointe affleurant les
narines internes primaires derriére le plancher prémaxillaire
du nez olfactif (palais primaire). La croissance des processus
palatins est en fait paralléle aux bords latéraux de la langue
sur les 4/5 antérieurs mais devient sinusoidale puis horizon-
tale au-dessus de la base de langue dans le 1/5 postérieur.
La croissance des apophyses palatines est beaucoup plus
rapide en avant qu’en arriére, si bien qu’apres l’élévation
soudaine leur fusion débute en avant, au contact du palais
primaire immédiatement sous la cloison du nez olfactif. Mais
en fusionnant vers l’arriere, le palais secondaire quitte le
contact septal et laisse persister sous la cloison olfactive
un écart de forme triangulaire a base postérieure. Cette
solution de continuité septale sera fermée ensuite par un
processus qui nait de la face supérieure du palais secondaire,
en l’occurrence le vomer qui s’articule avec le bord inférieur
de la cloison olfactive. Ce dernier se prolonge latéralement
par deux ailerons qui forment le plancher des chambres
olfactives. Nez olfactif et respiratoire se partagent donc les
narines externes mais sont deux conduits séparés par une
lame transverse chez les mammiféres quadrupédes. Celle-ci
a disparu chez les humains [12], ouvrant complétement les
fentes olfactives dans les couloirs respiratoires. Les narines
internes primaires persistent a ’état vestigial en un canal
incisif.

Il n’y actuellement aucune étude permettant d’illustrer
le développement embryonnaire des os ptérygoides, ecto-
ptérygoides et palatins, ni d’étude sur le développement
du voile du palais. Mais les éveénements décrits chez le rat
paraissent suffisants pour supposer que la cinquiéme phase
du développement nasal ne correspond pas a la formation

du palais secondaire mais a celle du nez respiratoire de
’évolution.

Formation post-natale et roéle physiologique
des sinus paranasaux

La formation des sinus paranasaux proprement dits, a savoir
les sinus sphénoidaux, maxillaires et frontaux ne débute
qu’aprés la naissance. La formation du sinus sphénoidal
est la mieux décrite [33,34]. Avant ’dge de quatre mois
U’hyposignal IRM du sphénoide est compatible avec celui
de la mcelle érythropoiétique des os. Au-dela de cet age
apparaissent des ilots de transformation graisseuse de la
meelle érythropoiétique détectés par leur hypersignal IRM
caractéristique, qui laissent place a des cavités gazeuses
chez environ 10 % des enfants agés de 12 a 15 mois et
85 % des enfants agés de 43 a 48 mois. A [’age de 10 ans,
la pneumatisation du sphénoide parait compléte chez
tous les enfants et semble résulter de la coalescence des
multiples cavités gazeuses dont la résorption incompléte
de certaines cloisons parait étre le témoin. Ce mécanisme
de formation pourrait expliquer [’aspect folié habituel des
sinus frontaux. Le cycle de dégénérescence de la mcelle
osseuse dans les os sphénoidaux, frontaux et maxillaires
peut étre focalement incomplet et laisser persister des
images d’arrét de pneumatisation. Celles-ci ne semblent
pas observées au niveau de |’ethmoide, ce qui est en accord
avec les mécanismes de formation différents de l’ethmoide
et des sinus paranasaux [35].

Le role des sinus paranasaux pourrait avoir été élucidé.
La formation et le role des cavités centro-faciales restaient
mystérieux depuis leur description princeps. Aucune des
hypothéses avancées n’était convaincante : allegement de
I’extrémité céphalique, formation d’espaces vides entre
des poutres de force au cours de la croissance faciale,
isolation thermique de ’encéphale et des yeux, résonateurs
vocaux, etc. La découverte de leur role physiologique
pourrait coincider avec celle de la présence de monoxyde
d’azote (NO) dans Uair expiré [36]. La fabrication endogéne
du NO a été attribuée a la muqueuse des sinus paranasaux
mais sur la base de travaux menés essentiellement sur
le sinus maxillaire [37], dont U’épithélium est équipé de
I’enzyme NO synthase non inductible qui produit du NO de
facon continue [38]. Le NO produit par les sinus est en fait
capable de moduler les résistances vasculaires pulmonaires
et "oxygénation du sang artériel au niveau alvéolo-capillaire
[39,40]. Il peut de plus étre libéré sous forme de bolus
en réponse a un stimulus comme les vibrations sonores
émises lors d’un fredonnement[41]. L’ostium sinusien,
contrairement aux observations post-mortem et au concept
physiologique classique d’orifice de ventilation et de drai-
nage [42] devait donc étre équipé d’un sphincter dont nous
avons pu observer in vivo l'ouverture et la fermeture [43].
Ainsi le role physiologique des sinus paranasaux semble étre
la fabrication permanente de NO, son stockage et sa libéra-
tion controlée a la demande. Les vibrations sonores, que ce
soit celles émises par la voie humaine ou artificiellement par
un appareil d’aérosol sonique, sont pour le moment le seul
stimulus connu conduisant a la libération de bolus de NO.
Mais le NO a également des propriétés antivirales [44] et
antibactériennes [45] puissantes qui pourraient participer
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Figure 9  Développement embryologique classique du palais secondaire humain. a : Au cours de la 8% semaine du développement,
les parois médiales des deux processus maxillaires produisent une fine extension verticale appelée processus palatin (2) qui croit
paralléle au bord latéral de la langue (7). b : Au cours de la 9% semaine, les processus palatins (2) pivotent brusquement pour se
placer horizontalement au-dessus du dos de la langue (7), puis fusionnent d’avant en arriére pour former la palais osseux secondaire,
en arriere du palais primaire auquel ils s’articulent. c : Pendant que se constitue le palais secondaire, la cloison nasale (3) s’allonge
de haut en bas pour s’articuler sur la ligne médiane de fusion des processus palatins. d : fermeture du palais secondaire vu de la
cavité buccale (1, palais primaire ; 2, processus palatin ; 3, cloison olfactive ; 4, narines internes primaires ; 5, palais osseux ; 6,
voile du palais ; 7, langue ; 8, ethmoide ; 9, palais secondaire).

au maintien de U'aseptie de tout l’appareil respiratoire. Il
module également le battement des cellules ciliées [46].
L’importance des sinus et du NO sinusien dans la physiologie
respiratoire est pour ’heure probablement sous-estimée.

Ainsi contrairement a la théorie classique, les sinus
maxillaires, frontaux et sphénoidaux ne sont pas des « cel-
lules ethmoidales » qui se seraient développées en creusant
les os du massif facial grace a un hypothétique pouvoir ostéo-
clastique de leur muqueuse. L’ethmoide, en fait, n’est pas
un sinus mais un os de la base antérieure du crane qui
phylogénétiquement est le réceptacle et le support de la
mugqueuse sensorielle de organe olfactif [29]. La bipédie
humaine se serait accompagnée de remaniements consé-
quents de la base du crane, en particulier de I’ethmoide
dont les ethmoturbinaux enchevétrés dans les masses laté-
rales auraient perdu la muqueuse olfactive qui les recouvre
chez les mammiféres quadrupedes [47]. La muqueuse des
masses latérales de I’ethmoide ne fabrique probablement
pas de NO et de toute facon leur structure lamellaire [48]
et non pas cellulaire empécherait tout stockage et libéra-
tion de NO sur commande. La muqueuse des masses latérales
de I’ethmoide apparait en fait comme une muqueuse vesti-
giale.

En conclusion, il y a dans U’évolution des espéces des
indices permettant de comprendre le développement de
’organe nasal qui, bien qu’anatomiquement décrit comme
un seul organe, apparait sur les plans de l’évolution et
du développement, mais aussi de ses fonctions, comme
triple.
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