Le crâne humain est composé de groupes distincts d'os dérivés de précurseurs par une évolution progressive

Le crâne des poissons comprend: (1) le chondrocrâne (neurocrâne), qui contient le cerveau et qui contribue à la constitution des capsules sensorielles destinées à recevoir les organes olfactifs, les yeux et les oreilles internes; (2) une armature externe d'os de membrane (dermiques) et (3) le squelette viscéral ou viscérocrâne qui supporte les arcs branchiaux et les mâchoires. Ces constituants peuvent encore être identifiés dans la genèse du crâne humain.

Le cerveau est enfermé dans le chondrocrâne et il est recouvert par les os de membrane de la voûte du crâne. Le chondrocrâne des poissons primitifs est le précurseur de la base du crâne de l'homme. Chez ce dernier, comme chez les poissons, le chondrocrâne se constitue à partir de trois paires d'ébauches cartilagineuses - les cartilages préchordaux (trabécules du crâne), les cartilages hypophysaires et les cartilages parachordaux - disposées en série, sous le cerveau, depuis la région orbito-nasale jusqu'à l'extrémité crâniale de la colonne vertébrale (Fig. 1 A). La paire la plus caudale de ces éléments, les cartilages parachordaux, provient des sclérotomes occipitaux et du premier sclérotome cervical; elle représente donc des éléments vertébraux modifiés. Les deux paires les plus rostrales paraissent essentiellement dériver de la crête neurale. Les os du chondrocrâne (comme le nom l'indique) se présentent d'abord à l'état cartilagineux avant de s'ossifier par ossification endochondrale.

L'armature d'os de membrane, qui recouvre le crâne de nos ancêtres, les poissons osseux, est représentée, chez l'homme, par les os de membrane du crâne c'est-à-dire les os plats de la voûte ou calvaria ainsi que de nombreux os de la face. Ces os se constituent par ossification directe du mésenchyme, dans le derme présomptif, sans passer par le stade cartilagineux. Le mésoblaste dont ils dérivent provient probablement, en grande partie, des somitomères crâniens et des somites occipitaux.

Les os de la voûte du crâne n'achèvent pas leur croissance pendant la vie foetale. Les sutures fibreuses, molles, qui les unissent à la naissance, permettent à la voûte du crâne de se déformer au moment de l'accouchement et à la croissance de se poursuivre au cours de la jeune enfance et de l'enfance. Six grandes fontanelles, recouvertes de membranes, occupent, à la naissance, les régions situées aux angles des os de la voûte. La fontanelle postérieure se ferme dans les trois mois qui suivent la naissance tandis que la supérieure reste normalement ouverte jusqu'à l'âge d'un an et demi. La palpation de cette fontanelle peut être utile à la détection d'une augmentation de la pression intracrânienne ou d'une fermeture prématurée des sutures du crâne.

Les organes des sens sont protégés par des capsules sensorielles. Lorsque les organes des sens simplifiés des protochordés font place aux structures plus compliquées que sont les systèmes olfactif, oculaire, auditif et vestibulaire des vertébrés, trois paires de capsules squelettiques se développent pour abriter et protéger ces organes. Chez l'homme, ces capsules sont formées par des portions des cartilages préchordaux et hypophysaires ainsi que par des os issus d'éléments des capsules primitives des êtres ancestraux dans la ligne évolutive (Fig. 1). Les capsules nasales de l'homme comprennent l'ethmoïde, issu des cartilages préchordaux, les os nasaux et les cornets inférieurs. L'orbite de l'homme inclut le corps de l'os sphénoïde, dérivé des cartilages hypophysaires, ainsi que la grande et la petite aile de cet os. Toujours chez l'homme, les capsules otiques proviennent des centres d'ossification des capsules primitives qui fusionnent en une masse unique, dite « péri-otique « ou os pétromastoïdien. Il est admis que les capsules sensorielles proviennent des somitomères crâniens et des somites occipitaux. D'abord cartilagineuses, elles subissent ensuite une ossification endochondrale.

Une grande partie de la face et du cou dérive de l'ancien appareil branchial. Les poissons agnathes ont amélioré le système respiratoire et celui d'alimentation par filtration des protochordés en transformant la chambre branchiale rigide en une série d'arcs branchiaux mobiles, disposés de chaque côté du pharynx. Ces arcs continuent à se développer chez les embryons de tous les vertébrés.
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Fig. 1 A.
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Fig. 1B. 

Chez ceux qui sont munis de mâchoires, le premier arc est à l'origine de celles-ci et les arcs restants donnent les arcs branchiaux des poissons et bon nombre de structures de la face et du cou chez l'homme.

Chaque arc branchial embryonnaire comprend un axe de mésoblaste recouvert d'ectoblaste à l'extérieur et d'entoblaste à l'intérieur. Chacun d'eux contient un élément central cartilagineux, une ébauche de muscle strié, innervée par un nerf crânien propre à chaque arc, ainsi qu'un arc aortique artériel. Chez les poissons, le sang qui sort du ventricule unique est distribué aux arcs artériels puis aux lits capillaires des branchies. Ce sang est oxygéné au niveau de celles-ci grâce à l'eau qui passe à travers les fentes branchiales; il repart ensuite vers la partie dorsale de l'artère de l'arc pour se distribuer dans le corps par l'intermédiaire des aortes dorsales .

Chez les poissons munis de mâchoires, la dilatation forcée de la cavité pharyngienne est souvent utilisée pour aspirer la proie dans la bouche. Par conséquent, les arcs branchiaux de ces poissons, comme ceux des agnathes qui se nourissent par filtration de l'eau, peuvent être utilisés aussi bien pour la digestion que pour la respiration. Les arcs pharyngiens de l'homme participent également à ces deux fonctions: ils sont, par exemple, à l'origine des mâchoires et des muscles de la mastication et de la déglutition. D'autres dérivés des arcs pharyngiens de l'homme ont été adaptés à la nouvelle fonction qu'est la communication. Le second arc participe à la constitution des muscles de la mimique et les quatrième et sixième arcs contribuent à la formation de la langue et du larynx, utilisés dans la phonation.

Les cinq arcs pharyngiens de l'homme apparaissent dans l'ordre crânio-caudal. Les arcs pharyngiens des embryons humains ressemblent initialement aux arcs branchiaux des poissons à ce détail près que les fentes branchiales ne s'ouvrent jamais. Les poches pharyngiennes, externes, restent séparées des internes en regard par de fines membranes pharyngiennes. Ces membranes comprennent trois couches, une d'ectoblaste, une de mésoblaste et une d'entoblaste.

Bien que le nombre des arcs pharyngiens qui se mettent en place chez les poissons soit quelque peu variable, les cinq qui apparaissent dans les embryons humains correspondent aux numéros 1,2,3,4 et 6 de la lignée évolutive des vertébrés. Le cinquième arc ne se développe jamais chez l'homme ou tout au plus comme un rudiment fugace qui régresse rapidement. Comme beaucoup d'autres structures du corps, les arcs pharyngiens se constituent dans l'ordre crânio-caudal; le premier arc apparaît au jour 22; le second et le troisième se voient, l'un après l'autre, au jour 24 et les quatrième et sixième se suivent au jour 29. Le tableau 1-1 résume l'origine et le devenir de l'élément squelettique, de l'artère, des muscles et du nerf crânien de chaque arc pharyngien.

Les éléments squelettiques des arcs pharyngiens dérivent de la crête neurale du mésencéphale et du cerveau postérieur ou du mésoblaste de la lame latérale. La plupart des cartilages qui se forment dans les arcs pharyngiens se différencient à partir de la crête neurale des régions du mésencéphale et du cerveau postérieur, bien que ceux des arcs 4 et 6 semblent naître du mésoblaste de la lame latérale. Tous les os qui se constituent à partir des cartilages des arcs pharyngiens naissent par ossification endochondrale. Certains de ces cartilages sont cependant parfois entourés complètement par des os de membrane qui se forment par ossification directe du derme (voir ci-dessous).

Chez les mammifères, le premier arc donne le marteau et l'enclume de l'oreille moyenne ainsi que les os dermiques et endochondraux des mâchoires supérieure et inférieure. Dès qu'il est constitué, le premier arc pharyngien se remanie pour donner un bourgeon maxillaire, crânial, et un bourgeon mandibulaire, caudal. Ces bourgeons, à l'origine des mâchoires correspondantes, contiennent un axe central cartilagineux, issu de la crête neurale du mésencéphale et de la portion rostrale du cerveau postérieur. Les cartilages centraux des bourgeons maxillaires sont les palato-ptérygo-carrés et ceux des bourgeons mandibulaires, les cartilages de Meckel.

Chez l'homme et chez d'autres mammifères, les mâchoires sont constituées presque entièrement d' os de membrane qui entourent certains cartilages du premier arc et elles ne reçoivent ainsi qu'une faible contribution du viscérocrâne. A la place, les cartilages des premiers arcs des mammifères forment essentiellement deux des osselets de l'oreille moyenne: celui du maxillaire est à l'origine de 1 ' enclume et le mandibulaire donne le marteau. Le cartilage maxillaire donne aussi un petit os, l'alisphénoïde, situé dans la paroi de l'orbite et qui représente un vestige de l'ancienne mâchoire supérieure endochondrale. Les os maxillaire et zygomatique, la partie squameuse de l'os temporal et la plus grande partie de la mandibule sont d'origine membraneuse.

Le cartilage du second arc s'est modifié pour soutenir la mâchoire, la langue ainsi que le larynx et être à l'origine de l'étrier. Après le développement des mâchoires, le cartilage du second arc a été recruté comme élément d'ancrage destiné à les soutenir. Cette fonction peut toujours être détectée chez l'homme. Chez celui-ci, le second cartilage, dit de Reichert, subit une ossification endochondrale pour constituer l'étrier de l'oreille moyenne, le processus styloïde de l'os temporal, le ligament stylo-hyoidien, fibreux, les petites cornes et le bord supérieur de l'os hyoïde. Cet os est stabilisé par des insertions de muscles qui se rendent à la mandibule et sur le processus styloïde ainsi que par ses attaches musculaires qui vont au larynx et à la langue; il intervient ainsi dans la déglutition et dans la phonation. 
Le troisième arc pharyngien entre aussi dans la constitution de l'os hyoïde. Il subit une ossification endochondrale pour constituer les grandes cornes et le bord inférieur de l'os hyoïde.

Les quatrième et sixième arcs contribuent à la formation du larynx. Le mésoblaste du quatrième arc, avec celui du sixième, est à l'origine du larynx; celui-ci comprend les cartilages thyroïde, cunéiformes, corniculés, aryténoïdes et cricoïde. Le développement du larynx commence, au cours de la cinquième semaine, sous la forme de condensations, les bourgeons aryténoïdes, dans la région du sixième arc. Ces condensations sont le siège d'une chondrification, au début de la septième semaine, pour constituer les cartilages aryténoïdes. 
L'épiglotte se développe au niveau du quatrième arc mais ne provient pas du mésoblaste de cet arc. Les cartilages épiglottiques n'apparaissent pas avant le cinquième mois, logtemps après que se soient constitués les autres cartilages des arcs pharyngiens. 
Le mésoblaste para-axial de chaque arc pharyngien est à l'origine d'un groupe musculaire fonctionnel

La musculature des arcs pharyngiens provient du mésoblaste para-axial des somitomères et des somites occipitaux. Les muscles qui se forment dans chaque arc sont innervés par une branche de nerf crânien spécifique de chaque arc et chaque muscle se déplace avec son nerf lorsqu'il migre. Par conséquent, même si les muscles des arcs pharyngiens se mélangent en se déplaçant vers leur localisation définitive, dans la face ou dans le cou, l'origine de chaque muscle peut être déterminée à partir de son innervation.

Dans le premier arc, le mésoblaste para-axial dérivé du quatrième somitomère crânial fournit les muscles de la mastication (temporal, masséter, ptérygoïdiens latéral et médial) ainsi que les muscles mylo-hyoïdien, tenseur du tympan, tenseur du voile du palais et le ventre antérieur du digastrique.

Dans le second arc, le mésoblaste para-axial, issu du sixième somitomère crânial, donne les muscles de la mimique, y compris l'orbiculaire de l'oeil, l'orbiculaire de la bouche, le risorius, le platysma, l'auriculaire, le fronto-occipital, le buccinateur, le ventre postérieur du digastrique, le stylo-hyoïdien et le muscle de l'étrier.
Dans le troisième arc, le mésoblaste para-axial du septième somitomère est à l'origine d'un seul muscle, long et grêle, le stylo-pharyngien, qui se détache du processus styloïde pour se terminer dans la paroi du pharynx. Ce muscle soulève le pharynx lors de la phonation et de la déglutition.

Les muscles issus du quatrième arc sont les constricteurs supérieur, moyen et inférieur du pharynx, le crico-thyroïdien et l'élévateur du voile du palais, qui sont utilisés au cours de la phonation et de la déglutition. Le mésoblaste à l'origine de ces muscles provient des somites occipitaux 2 à 4 et du premier somite cervical.

Le mésoblaste para-axial dérivé des deux premiers somites occipitaux s'associe au sixième arc pharyngien pour constituer la musculature intrinsèque du larynx. Les muscles crico-aryténoïdiens latéraux, thyro-aryténoïdiens et vocaux sont donc destinés en premier lieu à la fonction de phonation.
Un nerf crânien innerve chaque arc pharyngien

Quatre nerfs crâniens, issus du cerveau postérieur, fournissent des branches aux arcs pharyngiens et à leurs dérivés. Les bourgeons maxillaire et mandibulaire du premier arc sont innervés, respectivement, par les branches maxillaire et mandibulaire du nerf trijumeau (nerf crânien V). Le second arc est sous la dépendance du nerf facial (nerf crânien VII), le troisième, du nerf glosso-pharyngien (nerf IX). Les quatrième et sixième arcs reçoivent, respectivement, les branches laryngées supérieure et récurrente du nerf vague (nerf X).

Les différents nerfs crâniens contiennent des combinaisons variées de fibres somatiques motrices, autonomes et sensitives. Cependant, dans tous les cas, les motoneurones somatiques se forment dans les colonnes fondamentales (ventrales) du cerveau alors que les neurones sensitifs sont localisés dans les ganglions des nerfs crâniens. A l'inverse des ganglions dorsaux de la moelle épinière, certains neurones des ganglions sensitifs des nerfs crâniens proviennent de régions spécialisées de l'ectoblaste, connues sous le nom de placodes ectoblastiques neurogènes.
L'innervation sensitive du versant ventral de la face est assurée par les branches ophtalmique, maxillaire et mandibulaire du nerf trijumeau, comme attendu à partir du moment où le derme de ces régions s'est constitué à partir de cellules de la crête neurale qui ont migré dans le premier arc pharyngien et dans le bourgeon fronto-nasal de la face (voir ci-dessous). L'innervation sensitive de la partie dorsale de la tête et du cou provient des second et troisième nerfs cervicaux. L'innervation sensitive des dérivés de l'entoblaste du pharynx dépend des nerfs crâniens V, VII, IX et X.

La face se développe à partir de cinq bourgeons

La morphologie de base de la face est mise en place, entre la quatrième et la dixième semaine, par le développement et la fusion de cinq bourgeons: un impair, le processus fronto-nasal, les deux maxillaires et les deux mandibulaires, issus des premiers arcs pharyngien. Le spectre des défauts congénitaux de la face, appelés fentes faciales, y compris les fentes labiales et les fentes palatines, résultent de l'incapacité d'un de ces bourgeons à fusionner correctement avec le voisin. 
Ces cinq bourgeons faciaux apparaissent à la fin de la quatrième semaine. Au cours de la cinquième semaine, la paire de bourgeons maxillaires grossit et grandit en direction ventrale et médiale. Simultanément, une paire d'épaississements ectoblastiques, les placodes nasales (disques nasaux, plaques nasales) apparaissent et se développent sur le processus fronto-nasal (Fig.2). Au cours de la sixième semaine, l'ectoblaste au centre de chaque placode nasale s'invagine pour former une dépression nasale, ovalaire, qui a pour effet de diviser le bord surélevé de la placode en processus nasaux latéral et medial (Fig. 2 ). L'espace compris entre le processus nasal latéral et le bourgeon maxillaire adjacent est appelé gouttière naso-lacrymale. Au cours de la septième semaine, l'ectoblaste du plancher de cette gouttière s'invagine dans le mesenchyme sous-jacent pour constituer un tube, le conduit lacrymo-nasal, qui s'entoure de tissu osseux au moment de l'ossification du maxillaire. Il est destiné, après la naissance, à drainer l'excès de larmes de la conjonctive vers la cavité nasale.

Au cours de la sixième semaine, les processus nasaux médiaux migrent à la rencontre l'un de l'autre et ils s'unissent pour constituer l'ébauche du dos du nez (Fig. 2). A la fin de la septième semaine, les extrémités inférieures de ces processus nasaux médiaux s'étendent latéralement et vers le bas et ils fusionnent pour donner naissance au processus intermaxillaire (Fig. 2). Les extrémités des bourgeons maxillaires grandissent pour rencontrer celui-ci et s'unir à lui. Le processus intermaxillaire est à l'origine du philtrum (Fig. 2 ) de la lèvre supérieure.

Bien que les bourgeons maxillaires apparaissent comme séparés par une fissure médio-ventrale, ils sont réellement en continuité l'un avec l'autre, le reste des arcs pharyngiens. La dépression intermandibulaire transitoire est comblée au cours des quatrième et cinquième semaines par la prolifération du mésenchyme donnant naissance à la lèvre inférieure. En attendant, au jour 24, la membrane bucco-pharyngienne se rompt pour faire place à une grande bouche embryonnaire, en forme de fente. La bouche sera réduite à sa largeur définitive au cours du second mois, lorsque les portions latérales des bourgeons maxillaire et mandibulaire auront donné naissance aux joues.
Les gouttières nasales sont formées par approfondissement des dépressions nasales

A la fin de la sixième semaine, l'approfondissement des dépressions nasales aboutit à la fusion de celles-ci avec un sac nasal ectoblastique élargi, situé sur le versant supéro-postérieur du processus intermaxillaire. Entre la fin de la sixième semaine et le début de la septième, le plancher et la paroi postérieure du sac nasal prolifère pour constituer un épaississement de l'ectoblaste, en forme d'aileron aplati ou de quille, séparant le sac nasal de la cavité orale. Cette structure est appelée aileron nasal. Des vacuoles se développent au sein de celui-ci avant de fusionner avec le sac nasal, élargissant donc celui-ci tout en réduisant l'aileron à une mince cloison, la membrane oro-nasale, qui sépare le sac de la cavité orale. Cette membrane se rompt au cours de la septième semaine pour constituer le choane primitif. A ce stade, le plancher de la cavité nasale comprend une extension postérieure du processus intermaxillaire, le palais primaire.

[image: image3.jpg]Processus nasal
médial

L— Processus nasal
latéral

L~ Bourgeon maxillaire

L— Bourgeonmandibulaire

Début de la 6° semaine




Fig. 2 B.
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Fig. 2 D
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Fig. 2 E.

Le palais secondaire agrandit la cavité nasale et le septum nasal la divise en deux couloirs

Au cours des huitième et neuvième semaines, les parois médiales des processus maxillaires produisent une paire de fines expansions médiales, les processus palatins. Au départ, ces processus grandissent vers le bas, parallèlement aux faces latérales de la langue. Cependant, à la fin de la neuvième semaine, ils pivotent rapidement, vers un plan transversal, puis ils s'unissent l'un à l'autre ainsi qu'au palais primaire pour constituer le palais secondaire. La fusion s'opère d'abord à l'extrémité ventrale des processus palatins et elle progresse en direction dorsale.

Des condensations mésenchymateuses, dans la portion ventrale du palais secondaire, subissent une ossification endochondrale pour donner naissance au palais dur. Dans la portion dorsale du palais secondaire, du mésenchyme myogène se tasse pour former la musculature du palais mou.

Pendant que se constitue le palais secondaire, l'ectoblaste et le mésoblaste du processus fronto-nasal et les processus nasaux médiaux prolifèrent pour constituer un septum nasal médian qui croît vers le bas, depuis le toit de la cavité nasale, pour s'unir sur la ligne médiane, à la face supérieure des palais primaire et secondaire. La cavité nasale est ainsi divisée en deux couloirs nasaux qui s'ouvrent dans le pharynx, en arrière du palais secondaire, par un orifice appelé choane définitif.

Le développement postnatal des sinus paranasaux modifie significativement les tailles relatives de la face et de la voûte du crâne. A la naissance, le rapport entre le volume du squelette facial et celui de la voûte du crâne est d'environ 1/ 7. Au cours de la première enfance, ce rapport décroît régulièrement par suite du développement des dents et de la croissance de quatre paires de sinus paranasaux: les sinus maxillaires, ethmoïdaux, sphénoïdaux et frontaux. Ces sinus se constituent à partir d'invaginations de la cavité nasale qui s'étendent dans les os. Deux d'entre eux apparaissent au cours de la vie foetale et les deux autres, après la naissance.

Tableau 1 -1. Dérivés des arcs pharyngiens et leurs tissus d'origine

	ARC

PHARYNGIEN
	ARTERE

DE L'ARC"
	ELEMENTS

SQUELETTIQUES
	MUSCLES
	NERF

CRANIEN*

	1
	Branche terminale de l'artère maxillaire
	Dérivés des cartilages (provenant de la crête neurale): du cartilage maxillaire: alisphénoïde, enclume cartilage mandibulaire (Meckel): marteau

Dérivés par ossification directe du mesenchyme dermique de l'arc: maxillaire, zygomatique, portion squameuse de l'os temporal, mandibule
	Muscles de la mastication (temporal, masséter et ptérygoïdiens), mylo-hyoïdien, ventre antérieur du digastrique, tenseur du tympan, tenseur du voile du palais(provenant du somitomère crânien 4)
	Divisions mandibulaire et maxillaire du nerf trijumeau (V)

	2
	Artère stapédienne (de l'embryon), artère carotico-tympanique (de l'adulte)
	Etrier, processus styloïde, ligament stylo-hyoïdien, petites cornes et bord supérieur de l'os hyoïde(dérivés du cartilage du second arc [ Reichert ]; provenant de la crête neurale)
	Muscles de la mimique (orbiculaire de l'oeil, orbiculaire de la bouche, risorius, platysma, auriculaire, fronto-occipital et buccinateur), ventre postérieur du digastrique, stylo-hyoïdien, de l'étrier (provenant du somitomère crânien 6)
	Nerf facial (VII)

	3
	Artère carotide commune, racine de l'artère carotide interne
	Bord inférieur et grandes cornes de l'os hyoïde (provenant du cartilage du troisième arc;) issu de la crête neurale)
	Stylo-pharyngien (provenant du somitomère crânien 7)
	Nerf glosso-pharyngien (IX)

	4
	Arc de l'aorte, artère subclavière droite; bourgeons initiaux des artères pulmonaires
	Cartilages du larynx (dérivés du cartilage du quatrième arc provenant du mésoblaste de la lame latérale)
	Constricteurs du du pharynx, crico-thyroïdien, élévateur du voile du palais (issus des somites occipitaux 2 à 4)
	Branche laryngée supérieure du nerf vague (X)

	6
	Conduit artériel, bourgeons des artères pulmonaires définitives
	Cartilages du larynx (dérivés du cartilage du sixième arc; issus du mésoblaste de la lame latérale)
	Muscles intrinsèques du larynx (issus des somites occipitaux 1 et 2)
	Branche laryngée récurrente du nerf vague (X)














