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À ma fille…


Introduction


Partout, la biodiversité est en danger. Elle ne cesse de décroître. Quelles qu’en soient les causes passées et actuelles, quels que soient les discours portant sur la trajectoire de la sixième extinction dite de l’Holocène ou de l’Anthropocène, nous ne sommes plus à l’aube de cette décroissance : nous y sommes complètement ! Sur une courte période géologique, l’homme est devenu un des facteurs et, de toute évidence, le facteur majeur de la transformation des écosystèmes et des communautés d’organismes qui s’y sont installées tout au long des 3,8 milliards d’années depuis l’apparition de la vie. Durant cette période, il est clairement établi que l’homme a exploité et exploite d’une manière de plus en plus prégnante les écosystèmes et leurs composantes conduisant à leur surexploitation. Soumises à de nouvelles pressions en un temps très court, un nombre d’espèces ou de populations animales, les vertébrés en particulier, ont été supprimées purement et simplement de la surface de la terre ou sont en voie de disparition à plus ou moins court terme. Ainsi, à l’aube de l’humanité, les vertébrés vivant sur notre planète ont dû faire face aux changements de l’environnement et, surtout, à la présence d’un nouveau top prédateur apparu voici seulement 7 millions d’années : l’homme. Au cours de son évolution sur les quelques derniers milliers d’années, Homo sapiens n’a plus cherché à combler les besoins physiologiques liés à sa survie en réalisant une exploitation qui préservait encore, plus ou moins, les ressources disponibles. En 2080, l’humanité comptera sans doute près de 10 milliards d’individus. Dans une course aux profits rapides, elle est entrée dans une phase de surexploitation des milieux et des espèces ou des populations du monde vivant présentes partout sur notre planète. Justifiant cette attitude par des arguments souvent fallacieux, sa volonté de produire encore et encore ne cesse de conduire à modifier les écosystèmes, leur fonctionnement et, donc, la survie de ses composantes, en particulier des vertébrés.

En opposition aux vertébrés d’élevage dont les populations ne cessent de croître et de s’uniformiser, la majorité des espèces dites « sauvages » se réduisent et disparaissent à une vitesse mille fois supérieure au taux d’extinction mesuré sur les fossiles au cours de ce qu’il est convenu d’appeler la sixième extinction de masse1, et ce à quelques exceptions près. À l’heure actuelle, il semble que la biomasse des espèces dites « sauvages » est estimée à moins de 4 %, celle des humains, à plus de 30 % et celle des animaux d’élevage, à plus de 60 % de la biomasse totale des vertébrés sur notre planète2. En outre, ces espèces ne cessent de perdre leur diversité génétique et phénotypique qui seule permet de répondre aux pressions exercées par l’environnement. D’ailleurs, beaucoup d’entre elles ont très rapidement disparu dès qu’elles ont été en contact avec les populations humaines, prédatrices par excellence. Il suffit de se remémorer la disparition du dodo en un peu plus d’un siècle ou encore celle des pigeons migrateurs d’Amérique du Nord, ou tourtes voyageuses, qui furent anéantis à partir de l’arrivée des colons dès la moitié du XIXe siècle. Ces deux exemples devenus « classiques » démontrent la rapidité avec laquelle une espèce peut disparaître sous l’effet des activités humaines, de la chasse ou de l’introduction d’espèces invasives.

Résumée dans ce qui est appelé le changement global3, l’activité humaine engendre des conséquences à tous les niveaux du fonctionnement des écosystèmes aquatiques et terrestres4 dont nous, humains, ne pouvons bien entendu être séparés. Dans le même temps, que ce soit d’un point de vue dit « fondamental » ou sous un angle dit « bio-inspiré de la nature », nos connaissances des propriétés et du fonctionnement de cette biodiversité ne cessent de s’accumuler. Certes, une partie de plus en plus importante de l’humanité est de plus en plus attentive à cette problématique et essaie d’agir pour diminuer l’érosion des écosystèmes et de la biodiversité qui s’y trouve. Malgré ces tentatives, la dégradation des milieux et des populations des organismes qui les peuplent ne cesse de s’amplifier. Retenons les conclusions de Robert Barbault qui, dès le début des années 1990, soulignait que finalement la biodiversité est l’expression d’enjeux de natures différentes, opposées, voire antagonistes, « enjeux en termes de survie pour les espèces elles-mêmes, homme compris ; mais aussi enjeux pour les sociétés humaines, en termes de conflits d’intérêts, de compétition pour les ressources. II y a là place à de vastes débats, régionaux, nationaux et internationaux, autant qu’à d’intéressantes problématiques de recherche. Ainsi, le défi à relever est très clairement un défi de civilisation5 ». Enfin, connaître les relations entre les vertébrés et leur écosystème est essentiel, comme le soulignent B. Chevassus-au-Louis et G. Pipien à propos de tous les organismes : « Si la description de la biodiversité en termes d’entités constitue une approche légitime […], un individu d’une espèce ne peut exister que s’il tisse, dès sa naissance, de multiples relations avec d’autres individus de son espèce ou d’autres espèces, relations qui vont déterminer à la fois son propre devenir et le rôle qu’il va jouer dans le fonctionnement des écosystèmes : la biodiversité, c’est d’abord une affaire de relations6 ! » En se basant sur ces réflexions (et bien d’autres) et sur des connaissances de plus en plus précises sur la biodiversité et ses changements, des actions concrètes sont menées, depuis plus de cinquante ans, pour diminuer, limiter, voire empêcher l’impact des activités humaines sur la diversité du vivant. Comme de plus en plus discutée et même démontrée, la mise en application de telles actions est absolument nécessaire pour assurer le bien-être, voire la survie de l’humanité7.

Au sein des écosystèmes, tous les vertébrés font partie de communautés complexes organisées en réseaux trophiques ou réseaux alimentaires mis en place au travers des interactions entre des organismes qui mangent et des organismes qui sont mangés. De tels réseaux constituent les liens entre la biodiversité et ses différentes caractéristiques (taille, masse, forme, etc.), les communautés écologiques et les écosystèmes. Par ces liens, les interactions entre organismes, notamment chez les vertébrés, jouent donc un rôle de pression de sélection qui participe à la sélection naturelle. Cette pression est reconnue comme un des moteurs principaux du bricolage de l’évolution au sens de François Jacob8. En écologie et en écologie comportementale, ces organismes sont groupés au sein d’une pyramide montrant une succession hiérarchisée de catégories, des producteurs (les végétaux) aux consommateurs d’ordre primaire (herbivores), secondaire (prédateurs), voire tertiaire (top prédateurs).

Ainsi, au cours de leur histoire qui a commencé il y a plus de 520 millions d’années lors de ce qui est appelé l’explosion du Cambrien, au début du Paléozoïque (encadré 1), les vertébrés qui disposaient et disposent encore d’un nombre incroyable de ressources alimentaires en milieu aquatique et terrestre se sont adaptés, non seulement pour se nourrir, mais également pour éviter de devenir eux-mêmes une proie au travers des interactions de type « prédateurs-proies ». À l’exception des espèces appelées « top prédateur », dont font partie les primates humains, chaque espèce peut, à tout moment, devenir en fait une proie potentielle et être chassée, capturée, tuée, transformée ou non et finalement avalée. Des consommateurs qui se nourrissent de végétaux aux prédateurs qui chassent des proies vivantes et mobiles en passant par ceux qui exploitent des cadavres, chaque mode de consommation est lié à des traits biologiques typiques.

Ces modes de consommation ne peuvent se construire que sur la base du comportement alimentaire et de leurs caractéristiques tant au niveau des populations que des individus. Se nourrir et boire sont des activités absolument nécessaires, pour assurer non seulement la survie, mais également celle des descendants et ce, pour toutes les espèces animales, nous primates y compris. N’avons-nous pas développé l’agriculture, au sens large, et mis en œuvre la domestication d’un nombre limité d’espèces pour assurer notamment une meilleure survie d’abord, une meilleure qualité de vie ensuite et, enfin, notre bien-être, tout en modifiant les écosystèmes au point d’aboutir à une surconsommation avec toutes les conséquences néfastes qui peuvent en découler.

Se nourrir et boire, ces gestes qui semblent a priori simples et usuels impliquent des caractéristiques – en langage biologique : des « traits » – qui portent sur une morphologie, des mâchoires à la langue en passant par les mains, une physiologie, un comportement, une capacité cognitive et sensorielle et un contrôle au niveau du système nerveux. L’intégration de ces traits crée un exemple du bricolage évolutif. Comme souligné par François Jacob, un tel bricolage permet la diversité des formes des organismes et des modes d’exploitation des ressources alimentaires disponibles. Dès les balbutiements de l’étude de l’histoire évolutive des vertébrés, cette diversité a d’ailleurs été explorée pour essayer de comprendre comment ces traits qui ont souvent été, dans une approche simple, résumés dans des relations de type « de la forme à la fonction » ont évolué et se sont adaptés, c’est-à-dire transformés et « ajustés » ou encore « optimisés » en réponse aux propriétés de l’alimentation, quelle qu’en soit la nature.

En outre, se nourrir et boire impliquent d’entrer en compétition avec de nombreuses sources de nourriture potentielle à travers ces interactions dites « prédateurs-proies ». Ces relations conduisent à ce que les biologistes déterminent comme une « course aux armements ». De plus, le succès du manger et du boire peut être assuré soit en restant solitaire, comme l’ours et le tigre par exemple (sauf en période de reproduction), soit en vivant en groupes plus ou moins structurés et hiérarchisés de manière temporaire ou encore en sociétés organisées de manière permanente. Toujours bricolée, l’évolution a alors transformé des traits utilisés pour se nourrir en moyens de se défendre et de séduire.

L’évolution de la forme des vertébrés, en particulier de leur tête, repose sur un plan de construction appelé bauplan, qui a émergé lors de l’explosion du Cambrien. Cette évolution leur a permis d’exploiter un nombre impressionnant de niches écologiques. Pour le comprendre, il est indispensable d’appréhender de manière précise le comportement alimentaire par des exemples remarquables qui démontrent la diversité des solutions employées, tout en recherchant les principes généraux, notamment physiques, qui en règlent le fonctionnement. L’eau et l’air, voilà déjà deux milieux complètement différents dans lesquels manger ne peut se faire de la même manière, comme le montreront les chapitres de cet ouvrage.

L’objectif est en effet d’y présenter, de manière synthétique et le plus souvent comparative, le comportement alimentaire chez un certain nombre, obligatoirement limité, de vertébrés vivant en milieux aquatiques et terrestres. Des requins aux hommes, en passant par les tortues, les oiseaux et autres mammifères, notre souhait est de faire découvrir la diversité des comportements, depuis les structures remarquables mises en jeu jusqu’à leur organisation fonctionnelle, sensorielle et neuromotrice. Il est évident que tous les exemples étudiés dans la littérature ne peuvent être ni décrits ni expliqués. De même, tous les mécanismes qui peuvent notamment servir au développement de solutions bio-inspirées pour résoudre des problèmes humains ne peuvent être abordés. Nous avons donc choisi de nous focaliser sur des espèces aquatiques et terrestres comme exemples de la diversité extraordinaire des comportements et des mécanismes utilisés par les vertébrés pour manger et boire.

D’autres exemples auraient sans doute pu être proposés et expliqués en détail pour faire découvrir la magnificence de la diversité de ces organismes qu’il faut arrêter de détruire. Nonobstant les manques qui peuvent toujours être soulignés, montrer et faire comprendre la diversité des comportements peut être un moyen de nous émerveiller devant toutes les solutions que l’évolution ne cesse et, espérons-le, ne cessera de mettre en jeu !


Encadré 1. Représentation schématique des périodes géologiques qui se sont succédé au cours de l’éon du Paléozoïque


Cet éon comporte trois ères (Paléozoïque, Mésozoïque et Cénozoïque) divisées en périodes, elles-mêmes subdivisées en époques. Les dates approximatives des différentes époques sont indiquées en millions d’années.
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Partie I
Une tête pour manger,
boire et tant d’autres choses





Chapitre 1
Une incroyable diversité de crânes



Comme celle de tous les vertébrés, notre tête est un ensemble d’éléments morphologiques, osseux et cartilagineux, de formes très différentes. Muscles, systèmes sanguin et nerveux viennent s’y greffer. Notre tête protège le système nerveux central, le tronc cérébral, qui intègre les informations des systèmes sensoriels directement liés à la tête. De leur forme à leur fonctionnement, tous les éléments osseux, cartilagineux et musculaires de la tête ne sont pas seulement décrits dans leur lien au régime alimentaire. De tout temps, de très nombreux artistes se sont intéressés au crâne, à sa forme et à son anatomie.

De l’artiste au philosophe, le crâne de l’homme et de tous les autres vertébrés a toujours fasciné ! Rappelons-nous l’histoire du crâne de Mozart et de sa bosse, comme le raconte Yves Coppens dans son ouvrage exposant sa vie de chercheur1, ou encore le rôle du crâne dans « la scène du fossoyeur » décrite par William Shakespeare dans sa tragédie Hamlet.


Des pionniers de l’anatomie

Leonardo da Vinci (1452-1519) a probablement été un des premiers à dessiner de manière précise l’anatomie du crâne humain constitué de 22 pièces osseuses même si, dans toutes les écoles d’art depuis l’Antiquité, qu’il soit humain ou animal, il a été très largement représenté, sculpté ou peint par de nombreux artistes, en l’associant avec différentes symboliques telles que le courage, la mortalité, le temps qui passe ou la vanité. De même, le crâne a joué un rôle très important dans toutes les cultures et civilisations humaines jusqu’à servir de moyen pour faire passer des idées de différences de races (figure 1). Développée dans de nombreuses disciplines, de la médecine à l’anthropologie, la mesure des crânes a toujours tenu une place particulière dans l’histoire de la biologie. Ainsi, la craniologie, cette étude des variations de la forme du crâne humain et de sa comparaison au sein des populations humaines et même avec les autres primates, a été utilisée pour soutenir des thèses sexistes, racistes et même discriminatoires, par exemple à l’égard des personnes considérées comme des criminels-nés. Un des plus éminents neuroanatomistes du XIXe siècle (une région du cerveau porte d’ailleurs son nom) est, sans aucun doute, le célèbre médecin Paul Broca (1824-1880), qui a étudié les caractéristiques morphologiques du crâne pour en postuler les relations avec l’évolution. Il a effectué des centaines de mesures sur des crânes à l’aide de plusieurs appareils qu’il a mis au point dont le goniomètre. De ces travaux de mesures du crâne et d’autres comme la pesée du cerveau, il a malheureusement tiré des conclusions aujourd’hui réfutées sur les relations entre ces résultats et certaines qualités du cerveau traduites sous le terme intelligence, aussi bien entre les sexes qu’entre différentes populations humaines. Cependant, il faut reconnaître le rôle de Paul Broca dans la compréhension des caractéristiques du cerveau.
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Figure 1. A) Crâne dessiné par Leonardo da Vinci. B) Peinture attribuée à Joos van Cleve ou Joos van der Beke (1485/1490-1540/1541). C) Peinture de Vincent Van Gogh (Kop van een skelet met brandende sigaret), 1885-1886. D) Image anonyme (publication 1868) montrant les différences entre les crânes d’un Caucasien (Apollon grec), d’un Africain (nommé « Negro ») et d’un jeune chimpanzé (cette image est reprise dans Stephen Jay Gould, La Mal-Mesure de l’homme, Odile Jacob, 1997).


Depuis les premiers temps de la biologie, l’évolution du crâne a intéressé les scientifiques au travers de disciplines telles que, par exemple, l’anatomie comparée et la paléontologie ou, dès le XXe siècle, à travers des disciplines plus développées comme, entre autres, la morphologie fonctionnelle et la biologie évolutive du développement appelée, de manière raccourcie, l’« évo-dévo ».




Une lente transformation du crâne

Les composants osseux et cartilagineux de la tête des vertébrés se sont transformés au cours de l’évolution. Ils se sont adaptés aux caractéristiques de l’environnement, non seulement en fonction de leur régime alimentaire en milieu aquatique ou terrestre, mais aussi en fonction d’autres contraintes comme les relations sexuelles, la compétition ou la défense. Ils ont notamment subi une évolution remarquable lors du passage par nos lointains ancêtres entre ces milieux, passage encore appelé à tort « conquête du milieu terrestre ». Comme le montre notre histoire, l’impact du régime alimentaire sélectionné au cours de l’évolution n’est pas le seul facteur à influencer les caractéristiques du crâne. Son évolution est en effet le résultat d’une intégration de facteurs extrinsèques (facteurs de l’environnement) et intrinsèques liés à l’histoire des espèces et à leur développement. Au cours de l’évolution, différentes fonctions influencent des caractéristiques de cette structure. Ainsi, la construction de terriers2 ou de nids, ou encore la présence de systèmes sensoriels (la vision chez les oiseaux et l’écholocation – chez les chauves-souris3 et les cétacés) jouent un rôle prépondérant qui s’ajoute à la fonction d’alimentation.

Il serait fastidieux de prétendre développer toutes les connaissances relatives à l’origine et à l’évolution de ce crâne, ainsi que la diversité des réponses adaptatives chez les espèces actuelles et fossiles associées à des niches écologiques identifiées dans les paléo-écosystèmes qui ont foisonné aux différentes périodes géologiques sur des continents sans cesse en mouvement et des surfaces d’eau changeantes. Un foisonnement d’articles décrivent d’ailleurs cette diversité et son implication dans la multiplicité des comportements alimentaires à travers les dessins anatomiques des traités de zoologie et de paléontologie ou, plus récemment, à travers les données quantitatives obtenues par le développement de l’imagerie et de l’IA qui permet de révéler des secrets encore cachés.

Néanmoins, empruntés au cours de cette aventure évolutive, des exemples remarquables représentatifs des adaptations connues chez les vertébrés aquatiques et terrestres illustreront comment boire et manger ont assuré et assurent la diversité du vivant.




Les fonctions du crâne

Un rôle majeur des os du crâne est de soutenir les mâchoires chez les vertébrés appelés « gnathostomes » (encadré 2)4.

Des os du crâne entourent la bouche et élaborent une cavité ouverte d’un côté par cette bouche et, à l’opposé, par l’ouverture du système digestif, l’œsophage, au sein du pharynx. In fine, tous les aliments solides et liquides passent dans cette cavité dont la forme et, aussi, la mobilité des os sont très variables d’un taxon à l’autre. Pour s’en rendre compte, il suffit de comparer un crâne de mammifère, de l’homme par exemple, avec un crâne d’actinoptérygiens dits « poissons osseux ». Quelle que soit sa forme, le crâne de ces « poissons osseux » est constitué d’un nombre impressionnant de pièces osseuses très mobiles (figure 2). Celui des tétrapodes, tels que les reptiles et les mammifères, humains y compris, est, quant à lui, composé de pièces très peu mobiles ou prou, à l’exception de la mâchoire inférieure, la seule qui bouge quand un mammifère bâille.


Encadré 2. Vertébrés, parenté entre taxons


Présentation schématique et hypothétique des liens de parenté entre les différents taxons de vertébrés. Un taxon est une unité taxonomique qui correspond à un ensemble ou un groupe d’organismes identifiés à un niveau de la classification des êtres vivants et qui possède certaines caractéristiques diagnostiques déterminées.

Cette présentation combine différents arbres évolutifs pour donner une image schématique et synthétique des relations entre différents taxons qui vivaient et vivent en milieu aquatique et terrestre, et à l’interface entre eux.

Le terme « poissons » est utilisé pour décrire des vertébrés, aussi bien les chondrichtyens (dits « poissons cartilagineux ») tels que les requins, les raies, les silures, que les ostéichtyens (dits « poissons osseux ») tels que le brochet, le bar, le gourami, le poisson archer et même les dipneustes. Il n’est pas question d’oublier que ce terme n’a aucune signification biologique par rapport aux liens existant entre des espèces qui portent des caractères très différents. Il est utilisé pour faciliter la lecture. Les Tetrapodomorpha (Choanata) regroupent les sarcoptérygiens parmi lesquels se trouve le cœlacanthe. Ce groupe comporte les ancêtres des tétrapodes et inclut un grand nombre de vertébrés fossiles qui montrent, à des degrés différents, des caractères de type « poissons » et de type « tétrapodes » tels que, entre autres, Tiktaalik et Euthenopteron illustrés sur la figure. Ces derniers appartiennent à des lignées issues de la branche qui conduit aux tétrapodes. C’est donc au sein de ces Tetrapodomorpha que les tétrapodes ont pris racine. Les vertébrés de chaque taxon vivaient et vivent encore en milieux aquatique et terrestre, et à leur interface.

Les taxons qui correspondent à des niveaux taxonomiques différents sont représentés par des abréviations pour la facilité de la lecture : 1, Agnatha (absence de mâchoires) ; 2, Gnathostoma (présence de mâchoires) ; 3, Ostéichtyes ; 4, Sarcopterygii chez lesquels les ancêtres des tétrapodes ont évolué en milieu terrestre ; 5, Tetradomorpha ; 6, Tetrapoda (dont nos ancêtres humains font partie.

Les taxons terminaux représentés sont : Ac, Acanthostega ; Am, Lissamphibiens ; Av, oiseaux (Aves) ch, chondrichtyens, Ac, actinoptérygiens, Cr, crossoptérygiens, Di, Dipneuste ; Eu, Euthenopteron ; Ma, Mammalia ; Rp, reptilia ; Ti, Tiktaalik, Ic, Ichtyostega.

Les taxons qui correspondent à des niveaux taxonomiques différents sont indiqués par des abréviations pour la facilité de la lecture : 1) Agnatha (absence de mâchoires) ; 2) Gnathostoma (présence de mâchoires) ; 3) Ostéichtyes ; 4) Sarcopterygii, chez lesquels les ancêtres des tétrapodes ont évolué en milieu terrestre ; 5) Tetradomorpha ; 6) Tetrapoda (dont nos ancêtres humains font partie).
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Les taxons terminaux représentés sont : Ac Acanthostega ; Am lissamphibiens ; Av oiseaux (Aves) ; Ch chondrichtyens ; Ac actinoptérygiens ; Cr crossoptérygiens ; Di dipneuste ; Eu Euthenopteron ; Ma Mammalia ; Rp Reptilia ; Ti Tiktaalik ; Ic Ichtyostega.







Tous les vertébrés mangent et boivent par deux actions majeures : des déplacements verticaux et/ou de rotation notamment de la mâchoire inférieure et des mouvements du plancher buccal, y compris de la langue soutenue par l’hyoïde. Chez tous les vertébrés, ces structures influencées par de nombreuses fonctions n’ont cessé de se transformer d’abord en milieu aquatique, ensuite lors de la transition entre milieu aquatique et milieu terrestre, et, finalement, en milieu terrestre.
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Figure 2. A-B) Crâne de téléostéen comprenant des pièces osseuses très mobiles. C-D) Crâne d’Homo sapiens adulte montrant que la seule mobilité est celle de la mâchoire inférieure par rapport au neurocrâne.


Si la morphologie du crâne évolue, il en est de même des structures qui lui sont directement associées, à savoir les dents. Sa musculature se diversifie également de mille manières au cours de l’évolution pour en assurer le fonctionnement le plus optimal. Les variations qui en découlent jouent un rôle primordial non seulement dans l’exploitation des ressources alimentaires disponibles, mais également dans la survie vis-à-vis des prédateurs, des congénères et des concurrents, et même plus encore dans la reproduction. Que ce soit dans leurs dimensions ou leurs formes, les propriétés de toutes ces pièces osseuses et/ou cartilagineuses associées et de l’articulation entre le neurocrâne et la mandibule ou mâchoire inférieure, ainsi que les dents, si présentes, sont liées à leur rôle dans les différentes phases du comportement, de la capture au déchiquetage et à la mastication. La forme des condyles des deux mâchoires inférieure et supérieure, au niveau de leur articulation, joue un rôle majeur dans les phases de transport et de traitement (mastication) des aliments.

Une des évolutions majeures du crâne en milieu terrestre – mais il y en a bien d’autres qui méritent d’être abordées – concerne la transformation de l’articulation de la mâchoire inférieure. Cette transformation entraîne non seulement des variations de sa mobilité, mais a aussi des effets directs sur l’évolution des systèmes sensoriels, en particulier l’audition chez les mammifères (encadré 3). À la base de cette mobilité, la musculature montre également un foisonnement remarquable en termes de variations à différentes échelles : de la cellule musculaire à l’organisation tissulaire. Une telle musculature induit des mouvements complexes de pièces osseuses et cartilagineuses qui ne sont pas limités au comportement alimentaire. D’autres actes, gestes ou encore attitudes, comme les expressions faciales chez les mammifères qui jouent un rôle si important dans la communication non verbale, dépendent ainsi étroitement de la musculature (faciale) de la tête.

La diversité passée et présente du vivant passe donc par les caractéristiques de ce crâne. Le célébrissime écrivain, auteur de Faust et homme politique allemand, Goethe (1749-1832) n’évoque-t-il pas, dans un poème célèbre, le crâne de son ami Friedrich von Schiller (1759-1805), cet autre grand poète du romantisme allemand, comme un « vaisseau mystérieux » ?


Encadré 3. Des reptiles aux mammifères,
une articulation qui change et des questions concernant les osselets de l’oreille moyenne


Pour simplifier, les tétrapodes appelés synapsides comprennent les mammifères et les lignées qui, au cours de l’évolution, en sont à l’origine, et les reptiles, appelés sauropsides par certains auteurs, comprennent tous les reptiles fossiles et actuels, y compris les oiseaux5. Deux des principales différences ostéologiques du crâne entre les mammifères et les reptiles dont ils dérivent portent sur le nombre d’os qui constituent la mâchoire inférieure ou mandibule et le mode d’articulation de cette dernière avec le neurocrâne. Le neurocrâne et la mandibule s’articulent en effet par des condyles dont la forme varie d’une espèce à l’autre. La mâchoire inférieure des mammifères est constituée d’un seul os, le dentaire, qui porte les dents comme son nom l’indique. Chez les reptiles et les ancêtres des mammifères que sont les reptiles appelés synapsides, elle est composée de plusieurs os dont le nombre peut varier de quatre à six chez les lézards et cinq chez les crocodiles, par exemple. Chez ces tétrapodes, un seul osselet est présent dans l’oreille moyenne : l’étrier. En plus de l’étrier, tous les mammifères possèdent plusieurs osselets dans l’oreille moyenne : le marteau, l’enclume et l’os tympanique.

Chez les mammifères, l’articulation implique l’os dentaire constituant la mandibule et l’os appelé squamosal faisant partie du neurocrâne. Cette articulation porte le nom d’articulation temporo-mandibulaire (ATM) chez l’homme et chez les primates, en général. Chez les reptiles, cette articulation est réalisée par un os du neurocrâne, appelé le carré, et un des os de la mâchoire inférieure, nommé l’articulaire, qui résulte de l’ossification du cartilage de Meckel présent dans les arcs branchiaux des ancêtres aquatiques des tétrapodes.

Selon une vue classique, au cours de l’évolution des mammifères à partir de leurs ancêtres synapsides, qui a commencé il y a environ 250 à 200 millions d’années (période du Trias), la mâchoire s’est transformée au fur et à mesure comme découvert dans de remarquables séries de fossiles démontrant cette transition. L’os carré s’est finalement retrouvé dans l’oreille moyenne sous la forme de l’os connu sous le nom d’enclume et l’os articulaire, lui, s’est transformé en marteau. L’incorporation de ces pièces osseuses dans l’oreille moyenne a augmenté la sensibilité auditive des mammifères, notamment aux sons de haute fréquence, une caractéristique qui aurait profité à leur évolution.

Cette transformation de l’articulation est par ailleurs visible au cours du développement embryonnaire chez les mammifères.
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Vues schématiques du crâne et de l’organisation de l’oreille moyenne représentée dans un cercle chez les reptiles (A-B) et les mammifères (C-D). Les flèches indiquent les pièces osseuses qui ont migré du crâne de reptile vers l’oreille moyenne de mammifère. A) crâne de reptile ; B) oreille moyenne de reptile ; C) crâne de mammifère ; D) oreille moyenne de mammifère (OI : oreille interne ; OM : oreille moyenne ; ty : tympan.)















Chapitre 2
De l’origine des dents



S’intéresser au comportement alimentaire sans aborder la dentition reviendrait à envisager l’évolution de la respiration sans aborder celle des poumons. Comme le rappelle sa présence sous forme de buste dans la Galerie d’Anatomie comparée du Muséum national d’histoire naturelle de Paris (France), Georges Cuvier (1769-1832), un des pères fondateurs de l’anatomie comparée et de la paléontologie, a été, sinon le premier, du moins l’un des premiers zoologistes et naturalistes à insister sur l’origine des dents en se basant sur les travaux consacrés par son frère aux défenses de l’éléphant : « On a eu longtemps l’idée que les dents étaient des os ; qu’elles se produisaient de même, et avaient la même structure. Ce n’est guère que depuis les recherches de mon frère sur les dents d’éléphant, que cette idée paraît être abandonnée1 » (figure 3).
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Figure 3. Buste de Jean Léopold Nicolas Frédéric Cuvier, dit Georges Cuvier, entouré de squelettes de cétacés dans la Galerie d’Anatomie comparée du Muséum national d’histoire naturelle (Paris, France).


Les dents sont une des innovations clefs de l’évolution des vertébrés à mâchoires ou gnathostomes. Leur position dans la cavité buccale varie puisqu’elles peuvent être présentes sur les mâchoires inférieures ou supérieures chez les mammifères, ou encore au niveau des mâchoires et des arcs branchiaux qui forment le plancher du pharynx chez de nombreuses espèces de poissons. Il y a plus de 500 millions d’années, les premières structures en forme de dent se situent d’ailleurs dans la bouche d’organismes souvent appelés « poissons sans mâchoires », comme les myxines et les lamproies. Au cours de l’évolution des vertébrés, ces dents se sont développées en différents points de la gueule pour finalement migrer sur les mâchoires supérieures et inférieures qui entourent la bouche.


D’où viennent nos dents ?

Si les constituants des différents types de dents que nous nous efforçons de brosser régulièrement pour en assurer la viabilité sont bien connus, leur origine l’est beaucoup moins. Schématiquement, tissu inerte et non innervé, l’émail qui recouvre la couronne de la dent est le plus minéralisé des tissus. Ce tissu comporte une structure prismatique orientée perpendiculairement à sa limite avec la dentine, région appelée « jonction dentine-émail » ou « amélo-dentinaire ». Il recouvre ainsi la dentine qui constitue la masse principale de la dent d’une trame partiellement organique qui ne comporte aucune cellule différenciée (au contraire de l’os). Provenant de cellules situées en périphérie de la masse de tissu conjonctif vascularisé, appelée « pulpe dentaire », sa structure poreuse est parcourue par des canalicules dans lesquels circulent des fibres sensitives. Le cément qui se comporte comme un matériel osseux est quant à lui un tissu conjonctif minéralisé qui recouvre toute la surface externe de la racine de la dent formée de dentine. Il optimise la fixation de la dent dans son alvéole en assurant la fixation sur la dentine de fibres issues du ligament alvéolo-dentaire ou ligament desmodontal. Ce tissu conjonctif dense qui entoure la racine de la dent se situe entre le cément et l’os alvéolaire dans lequel la dent est enchâssée.

Une hypothèse de la formation des dents, appelée dehors-dedans (hypothèse outside-in), postule qu’elles ont évolué à partir de denticules cutanés dérivés de l’ectoderme, cette couche de tissu qui forme l’épiderme (la peau et ses phanères comme les poils et les plumes) et le système nerveux. Les dents et les écailles montrent ainsi un même mode de développement jusqu’au niveau du contrôle génétique et démontrent que les écailles apparaissent avant les dents au cours de l’évolution des vertébrés. Une autre hypothèse intitulée dedans-dehors (hypothèse inside-out) propose que dents et écailles suivent des évolutions différentes. Elle suggère que les dents proviennent de l’endoderme, ce tissu qui entoure le tube digestif dont le pharynx. Les dents pharyngiennes présentes chez les vertébrés sans mâchoires se seraient déplacées vers l’avant de la bouche en association avec le développement des mâchoires. Toutefois, l’utilisation de différentes approches génétiques montre que les dents de forme variable, qu’elles soient situées sur les mâchoires ou qu’elles soient pharyngiennes, pourraient avoir des origines tissulaires différentes. Cette hypothèse repose sur des observations réalisées sur des amphibiens, chez qui les dents peuvent se développer de l’ectoderme, de l’endoderme ou d’un mélange des deux types de tissus2. Pour la médecine chinoise, par exemple, les dents seraient une extension du système rénal, maître du système « Eau » qui gère les tissus osseux, dont elles feraient partie. Mais que cela soit clair : os et dents n’ont rien à voir !

Vu leur diversité en termes de nombres, de formes, de spécialisations de leur surface, de leurs insertions dans les os, de leur croissance et de leur mode de remplacement, les dents, à elles seules, mériteraient également un volume. Par exemple, la dentition des élasmobranches présente un phénomène remarquable de perte continue (figure 4). Ainsi, chez le grand requin blanc qui peut atteindre 6 mètres de long, plus de 3 000 dents sont organisées sur 5 rangées. Au cours de sa vie, compte tenu de leur perte continue, un tel animal peut produire plus de 20 000 dents ! Les différentes formes de dents ne sont pas propres aux mammifères. Chez certains ostéichtyens, les dents peuvent également prendre des formes variées : du type « incisive » au type « molaire », par exemple.




Des formes et des fonctions

Cette spécialisation dentaire peut être associée à une des phases du comportement alimentaire, la capture de proies vivantes. Il en est ainsi des dents à venin chez des serpents, ou encore des canines des tigres à dent de sabre qui jouaient un rôle majeur dans leurs techniques de tuer. Chez les mammifères, une des innovations majeures expliquant leur radiation évolutive à la suite de la disparition des dinosaures est celle de la dent appelée troposphérique. Cette dent extraordinaire présente des cuspides supérieures organisées en triangle. Elle est enchâssée par sa racine dans l’os3. Elle n’a rien à voir avec les dents des reptiles, bien que ces dernières montrent quelques spécialisations. La forme de ces dents conduit à une séquence symétrique d’éversion et d’inversion de la rangée des dents supérieures et inférieures qui assure leur emboîtement ou occlusion discutée plus loin. De même, l’articulation entre la mandibule et le neurocrâne a évolué pour faciliter la mobilité de cette dernière, en lien avec des transformations du palais et de la musculature adductrice de la mandibule. Ces dents peuvent être séparées par un espace plus ou moins grand appelé diastème. Il est particulièrement développé chez les mammifères herbivores. Ainsi les dents utilisées pour « prendre » la nourriture sont-elles séparées de celles qui agissent pour la transformer.
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Figure 4. A-B) La dentition des requins est extrêmement variée. Elle est constituée de rangées de dents qui glissent de l’arrière vers l’avant pour être finalement perdues. C) La surpêche des requins constitue un danger qui doit absolument être maîtrisé pour éviter la raréfaction de dizaines d’espèces dont certaines ont déjà disparu. D) Exemple de dentition chez un serpent venimeux (c : crochet lié à la glande à venin ; v : glande à venin).


Aquatiques et terrestres, ces vertébrés montrent une énorme diversité de formes et de fonctions des dents qui se traduit par leur hétérodontie4. Leurs dents servent à capturer, à tuer, à déchirer et à mastiquer des aliments aussi différents que des proies vivantes ou mortes et des végétaux. Pour mémoire, mastiquer n’est pas le propre des mammifères : certains reptiles le font. Des salamandres mastiquent même avec des dents réparties à différents endroits du neurocrâne5 ! Pour imager l’évolution du rôle de ces dents, il suffit de comparer la dentition des mammifères herbivores à celle des carnivores, du point de vue tant de leur forme que de leur surface de contact avec les aliments (figure 5). Certaines régions dentaires sont séparées les unes des autres par un espace appelé diastème dont le rôle reste débattu. Chez les carnivores, ce diastème sépare les canines des molaires. Chez les herbivores – le cheval et le tapir, par exemple –, il sépare les incisives de la zone des molaires. Les régions fonctionnelles des dents sont donc séparées : les incisives servant, la plupart du temps, à arracher et/ou à couper, et les molaires, à broyer. Même s’ils sont généralement plus grands, les herbivores qui broutent (browser en anglais) possèdent des diastèmes plus courts que ceux qui paissent (grazer en anglais). La longueur du diastème pourrait donc être une simple conséquence de leur plus grande taille. Pourtant, des bovidés africains qui paissent la majorité du temps et qui sont plus petits possèdent un long diastème.

N’oublions pas que les primates – dont nous sommes – et les rongeurs ont évolué à partir d’un ancêtre commun qui possédait sans doute un ensemble complet de dents comprenant trois incisives, une canine, quatre prémolaires et trois molaires. Au même titre que la bipédie, cette évolution du crâne et de sa dentition a toujours constitué une des thématiques majeures dans la compréhension de l’évolution humaine. Une aide est apportée par l’étude des traces laissées sur l’émail des dents qui permettent de mettre en évidence l’impact des caractéristiques de l’alimentation et, par exemple, de déterminer la texture des aliments. D’autres facteurs, comme les développements technologiques, la chasse et les techniques de transformation alimentaire – par exemple par la cuisson –, ont également eu différents effets sur les caractéristiques des dents dans les populations humaines. L’impact du développement de l’agriculture sur ces caractéristiques, au niveau tant de leur forme que de leur état ainsi que de leur transformation chez les humains actuels par suite d’une alimentation bien particulière, démontre encore davantage les interactions entre la dentition et l’alimentation lors de notre propre évolution au sein des primates6.

Les dents jouent un rôle majeur dans l’alimentation, et ce chez tous les vertébrés aquatiques et terrestres. Ne sont présentées ici que quelques spécialisations même si elles sont une des clefs de la diversité des comportements alimentaires et du rôle des différentes espèces au sein des communautés hébergées dans les différents écosystèmes. Notons par exemple que certaines dents se sont spécialisées en association avec des glandes particulières pour tuer les proies vivantes : les dents de certains lézards et de serpents venimeux en sont des exemples remarquables7. D’autres se sont modifiées pour optimiser la transformation des aliments et faciliter leur digestion. Rappelons que ces spécialisations peuvent également jouer un rôle majeur dans le succès des espèces invasives qui constituent de plus en plus un facteur de déséquilibre des écosystèmes.
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