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1

PREAMBULE

Un crayon est un fin bâton droit, de longueur
généralement égale ou inférieure à 20 cm et de section

transversale hexagonale ou circulaire; il est muni en son

centre d'une mine de carbone; une extrémité du crayon est

taillée en biais, de manière à dégager une partie de la
mine. La forme et la structure du crayon en font un

instrument maniable, particulièrement adéquat pour dessiner
et pour écrire, même sur des surfaces réduites. La trace

laissée par la mine sur le substrat offre en outre l'appré¬
ciable propriété d'être effacée avec facilité. Ainsi, dans
le cas d'un crayon, les relations entre forme et structure

d'une part, et fonction d'autre part, apparaissent de
manière évidente. Personne ne pourrait se permettre de les

nier, puisqu'elles sont liées à la volonté de l'artisan

qui a construit l'objet.

Y a-t-il chez les êtres vivants des relations

aussi étroites entre la forme et les fonctions? Les avis

des zoologues qui, comme nous, excluent tout finalisme de
leur pensée, divergent à ce sujet. Le travail que nous

présentons se veut autant qu'une étude morphologique et phy¬
siologique, une contribution modeste à la connaissance des

rapports entre la forme et les fonctions chez les poissons.



INTRODUCTION GENERALE
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La prodigieuse réussite de la radiation adaptive
des Téléostéens a débuté au Jurassique et se poursuit sous

nos yeux. La variété de leurs formes est presque infinie.
Aujourd'hui, le groupe de Téléostéens qui domine presque
toutes les eaux douces du globe est celui des 0stariophysi.
En Europe occidentale, ce sont surtout des Cyprinidae et
c'est parmi eux que nous avons trouvé notre sujet d'étude.

Au moment de commencer un travail de doctorat,
nous avions acquis une bonne expérience de la morphologie compa¬
rée des Téléostéens. Nous avions été amené à nous intéresser
aux problèmes des relations phylétiques à l'intérieur des

Ostariophysi et en même temps aux possibilités de mouvements

dans la région céphalique. Nous cherchions donc un matériel

dont l'étude s'intègre dans le plan de recherche de l'équipe
au sein de laquelle nous travaillons, tout en nous permettant
de disposer de poissons frais ou vivants. Les cyprins indi¬
gènes se sont imposés d'emblée.

Dès que l'on s'intéresse tant soit peu aux cyprins
européens, on est captivé par l'étonnante variété des formes

que prennent la tête et la bouche, variété qui contraste avec

la monotonie du reste du corps. C'est pourquoi l'objectif
principal de notre investigation fut de tenter de comprendre
au niveau de la tête de quelques cyprins, comment des struc¬

tures homologues participent à la réalisation de quelques
fonctions chez un petit nombre d'espèces proches systémati¬
quement. Nous nous sommes ensuite posé la question que voici
des espèces morphologiquement proches réalisent-elles les
mêmes fonctions de manière plus semblables que des espèces de
formes différentes? Ou encore, des structures morphologique¬
ment très voisines qui résultent d'évolutions parallèles
participent-e11es de la même manière à la réalisation de

fonctions?

Nous avons pris comme sujet d'étude le goujon,
Gobio gobio (Linnaeus, 1758), le barbeau, Barbus barbus (Lin¬
naeus, 1758) et la vandoise, Leuciscus leuciscus (Linnaeus,
1758) (d'après NIJSSEN et DE GROOT, 1974),
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d'abord à cause de l'aspect extérieur de leur tête, ensuite à
cause de leur position systématique au sein de la famille des

Cyprinidae, enfin, parce qu'il est aisé de se les procurer

dans l'Ourthe liégeoise. Le goujon appartient à la sous-fa¬
mille des Gobioninae tandis que le barbeau et la vandoise
sont des Cyprininae (RAMASWAMI, 1955 a, b), mais la forme

triangulaire de la tête associée à la position ventrale de la
bouche rapproche le barbeau du goujon, alors que par la forme
de sa tête et par sa bouche résolument antérieure, la vandoi¬
se en est éloignée. Nous avons choisi de travailler plus
particulièrement sur les os, les muscles et les ligaments de
la tête, parce que la complexité de ces structures chez les

Téléostéens nous offre un champ d'investigation passionnant.

Les trois espèces sont des cyprinidés d'eau vive,
typiques de la zone à barbeaux(HUET, 1954; PHILIPPART, 1971).
Le goujon vit de préférence sur des fonds de gravier; c'est
un carnivore ; l'étude des contenus stomacaux montre qu'il se

nourrit presque exclusivement d'insectes, en particulier de

Diptères (HARTLEY, 1947; HOESTLAND et BRUNET, 1973). Le bar¬
beau vit notamment dans les rapides peu profond (MICHA, 1971);
un barbeau de 20 cm de long environ (comme ceux que nous avons

étudiés) se nourrit principalement d'algues en été et d'inver¬
tébrés en hiver (PHILIPPART, communication personnelle). La
vandoise se tient plus volontiers entre deux eaux; son régime
alimentaire comprend des insectes en abondance, des plantes
vasculaires et des algues vertes (HARTLEY, 1947).

Les questions que nous nous sommes posées consti¬
tuent un beau problème de morphologie fonctionnelle.

La morphologie fonctionnelle est une discipline
synthétique qui étudie les relations entre forme et fonction.

Elle n'existe comme telle que depuis une trentaine d'années,
sous l'impulsion entre autres de VAN DER KLAAUW.
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DULLEMEIJER (1974) a formulé comme suit le problè¬
me de base qui se pose au morphologiste fonctionnel :

1 . Quelle est la relation entre la forme et la

fonction d'un composant fonctionnel (complexe
d'éléments de natures hi sto1ogiques variées qui

participent à la réalisation d'une même fonc¬

tion) ?

2. Quels sont les rapports et l'agencement des
différents composants fonctionnels ou comment

forment-ils un ensemble cohérent?

3. Comment la totalité de l'individu varie-t-elle

au cours du temps?

Théoriquement, ces questions devraient être étu¬
diées simultanément. En pratique, comme le fait remarquer

DULLEMEIJER (1974), il est difficile de répondre à la troi¬
sième question, sans avoir au préalable une réponse ou un dé¬
but de réponse aux deux premières. Dès lors, les composants

fonctionnels sont (momentanément) définis pour un moment don¬
né de la vie de l'individu (1).

Cette méthode de pensée propre à la morphologie
fonctionnelle conduit le chercheur à affiner son observation :

d'une part, il sait que c'est au niveau de détails ou d'orga¬
nes généralement délaissés, comme des ligaments, qu'il a le plus
de chances de découvrir les rapports entre forme et fonction;
d'autre part, il est conscient de l'importance de la connais¬
sance morphologique pour la description des fonctions.

En morphologie fonctionnelle, on considère qu'il y

a plusieurs niveaux dans le plan de construction des organis¬
mes vivants où se manifestent les formes et les fonctions (2).

(1) Le temps peut être considéré théoriquement comme une variable conti¬
nue. Cependant les moyens et les méthodes d'investigations nous obligent
à le découper en intervalles.

(2) in "Méthode, Technieken en Niveaux van de Functionele Morphologie"
postacademicale cursus voor biologiedocenten. Zoologisch laboratorium,
Leiden, afdeling celbiologie en morphologie (réalisé sous la direction du
professeur P.DULLEMEIJER).
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Ces niveaux facilitent l'approche de la compréhension d'un

organisme. On distingue : - le niveau cellulaire,
- le niveau des organes,
- le niveau des systèmes d'organes

ou de l'organisme entier,
- le niveau embryologique (chacun

des trois premiers niveaux doit
être envisagé à tous les moments

de la vie de l'individu).

Notre étude se situe au niveau des systèmes d'or¬
ganes. Avant 1950, les travaux de ce genre sont rares et peu

satisfaisants. Depuis lors, leur nombre va croissant. Parmi

eux, citons ceux de DULLEMEIJER (1956, 1959) et GANS (1952)
sur les reptiles, GANS (1960) et DE JONGH (1968) sur les

batraciens, DUBBELDAM (1968) sur les oiseaux, OSSE (1969),
LIEM (1970) et ANKER (1974) sur les poissons, etc.

Aucune étude morphologique fonctionnelle et compa¬

rée utilisant l'ensemble des moyens et des techniques qui
sont les nôtres, n'a été consacrée jusqu'ici à la région cé-
phalique de plusieurs espèces de Téléostéens. Une étude si¬
milaire est entreprise par ELSHOUD - OLDEHAVE sur des pois¬
sons de la famille des Percidae.

Notre étude est divisée en quatre parties :

- la description morphologique et une comparaison
de la tête des trois espèces qui comprend, comme le recomman¬

de GANS (1974), l'identification des pièces, la détermination
de leur nature et leur configuration spatiale; nous n'avons
pu tenir compte des modifications éventuelles dues à l'âge
des spécimens;

- l'établissement d'hypothèses fonctionnelles sur

la base des données de la morphologie comparée qui permettent

d'envisager les mouvements réalisables et de les comparer au

niveau de la tête des trois espèces;
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- l'étude comparée des mouvements de la tête lors
de la respiration, de la toux, de la prise de nourriture, du
crachement et du bâillement chez le goujon, de la respiration
et de la toux chez le barbeau, et de la respiration, de la
toux et de la prise de nourriture chez la vandoise;

- un essai de conclusion sur les rapports entre
la forme et les fonctions étudiées chez nos trois espèces.



CHAPITRE I

OBSERVATIONS ANATOMIQUES
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INTRODUCTION

L'intérêt pour l'anatomie de la tête des poissons
Cyprinoidei s'est manifesté très tôt. Durant le siècle der¬

nier, VETTER (1877) et SAGEMEHL (1891) nous apportent déjà
des informations fort précises sur la musculature et le sque¬
lette de Barbus barbus notamment.

Parmi les principaux travaux, nous devons citer
celui de REGAN (1911) qui,non seulement définit les Cyprinoi¬
dei par rapport aux Characoidei, mais y reconnaît sur des bases
essentiellement ostéo1ogiques quatre familles dont les Cypri-
nidae, celui de TAKAHASI (1925) qui en étudie une partie de
la musculature, et ceux de RAMASWAMI (1948, 1952, 1953, 1955)
qui examine l'ostéologie de nombreuses espèces appartenant
aux quatre familles de Cyprinoidei. Nous n'avons cependant pas
trouvé de monographie où sont à la fois décrits les os, les
muscles et les ligaments. En étudiant sur la tête de Gobio
gobio ces trois types de structures et en les comparant à
celles de Barbus barbus et Leuaiscus leuaiscus, nous souhai¬
tons non seulement combler cette lacune, mais aussi surtout

disposer d'une base anatomique aussi complète que possible en
vue d'une interprétation fonctionnelle. Notre principal moyen
d'expression est le dessin et nos commentaires se limiteront
soit à expliciter certains détails de l'iconographie, soit à
comparer nos observations avec les données de la littérature.

MATERIEL ET METHODES

Nous avons étudié par des dissections et des colo¬
rations à l'alizarine pour les os et au bleu alcian pour les
cartilages, les structures de la tête de 21 spécimens de G.go-
bn.o, de longueur totale comprise entre 12,7 et 17,2 cm, de 9
exemplaires de B.barbus de 15,1 à 25,4 cm et de 8 individus de
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L.leuciscus longs de 13,2 à 21,6 cm. Nous avons complété nos

observations par l'étude de coupes sériées de deux individus

jeunes de 30 mm de G.gobio, ainsi que de 14 ligaments des trois
espèces, colorés à l'orcéine, à l'orcéine-picro-indigocarmin
et à la fuschine-résorcine afin de mettre en évidence leurs

fibres élastiques et collagènes.

Tous nos exemplaires furent récoltés dans l'Ourthe

liégeoise.

G 0 B I 0 G 0 B I 0

1. REMARQUES SUR LA MORPHOLOGIE EXTERNE

En vue latérale, la région céphalique a la forme
d'un triangle rectangle dont l'hypoténuse est antéro-dorsale.
La section transversale de la tête, au niveau des yeux, est
un trapèze dont la grande base est ventrale. Les yeux sont
grands et quelque peu dirigés vers le haut et l'avant. La

bouche, infère et arrondie, est flanquée d'une paire de bar¬
billons. Les ouïes sont grandes. La lèvre supérieure se pro¬

longe dorsalement par un repli qui glisse entre le maxillaire
et le prémaxillaire. On remarque à la face ventrale qu'il n'y
a pas de solution de continuité entre la peau et la partie
médio-ventrale de la membrane branchiostège. Il n'y a pas
d'écaillés sur les joues ni au-dessous du crâne.

2. 0STE0L0GIE

Le crâne du G.gobio, comme celui de tous les Té-

léostéens, est constitué d'une part d'un neurocrâne et d'au¬
tre part des arcs vicéraux qui forment le sp1anchnocrâne.
Chacune de ces deux parties comprend des os dermiques et des
os profonds. Les premiers ont été reconnus grâce aux critères
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classiques, c'est-à-dire leur rapport avec les canaux senso¬

riels et avec le squelette enchondral; les seconds essentiel¬
lement d'après les organes sensoriels et les foramens des
nerfs et des vaisseaux qui les percent. Nous ajoutons à l'é¬
tude du crâne proprement dit , celle de l'appareil de Weber
et de la ceinture scapulaire qui interviennent dans les mou¬

vements observés au niveau de la tête. La nomenclature des
os que nous utilisons est celle habituellement en usage en
ostéologie des Téléostéens. (CHARDON, 1968; DAGET, 1964;
NELSON, 1969; ROBERTS, 1969, 1973 a et b; TAVERNE, 1971 a,
1972, 1974; WEITZMAN , 1962, 1964, 1974).

A. Liste des pièces sque1ettiques (figures 2 à 8)

Neurocrâne

- région ethmoïdienne
1 prévomer, 2 préethmoïdes, 1 (2) hypoethmoïde(s),
1 supraethmoïde, 2 ethmoïdes latéraux, 2 nasaux.

- région optique
2 frontaux, 2 supraorbitaires, 2 lacrymaux, 2 dermo-
sphénotiques, 5 paires d'infra-orbi taires, 1 orbito-
sphénoïde, 2 p1eurosphénoïdes, 1 para sphénoïde.

- région otique
2 pariétaux, 2 épiotiques, 2 ptérotiques, 2 prootiques,
2 sphénotiques.

- région occipitale
1 supraoccipital, 2 exoccipitaux, 1 basioccipital

Splanchnocrâne

- arc mandibulaire (+ reste de l'arc prémandibulaire)
2 palatins, 2 entoptérygoïdes, 2 métaptérygoïdes,
2 ectoptérygoïdes, 2 carrés, 2 prémaxillaires,
2 maxillaires, 1 rostral, 2 préethmoïdes 2, 2 dentaires,
2 rétroarticu1 aires, 2 angulaires, 2 coronomecké1iens,
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2 cartilages de Meckel, 2 préoperculaires (nous pla¬
çons ici le préoperculaire car le canal sensoriel

qu'il porte,prolonge le canal mandibu1 aire) .

- arc hyoïdien et opercule
2 hyomandibu 1 aires, 2 symplectiques, 2 interhyaux,
2 cératohyaux postérieurs (anciennement épihyaux),
2 cératohyaux médians, 2 paires d'hypohyaux, 1 basi-
hyal, 1 sublingual, 3 paires de rayons branchiostèges,
2 opereu 1 aires, 2 sou s-opereu 1 aires, 2 interoperculai-
res, 1 urohyal.

- arcs branchiaux

- basibranchia 1 :

- hypobranchial

- cératobranchia1 :

- épibranchiaux :

- pharyngobranchiaux :

Ceinture scapulaire

2 posttemporaux, 2 supracleithra, 2 cleithra, 2 cora-

coldes, 2 scapulas, 2 postcleithra, 4 paires de radiaux.

Appareil de Weber

trois pièces osseuses et une

plaque cartilagineuse entre les

moitiés gauche et droite de la

corbeille branchiale

une paire aux quatre premiers
arcs

une paire par arc

une paire aux quatre premiers
arcs

deux paires de pièces ossifiées

plus des pièces cartilagineuses

2 tripus, 2 intercalaires, 2 scaphia, 2 claustra,
2 ossa suspensoria, 4 premières vertèbres.
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Commentaires sur le neurocrâne

Région ethmoïdienne

De part et d'autre du prévomer se trouvent des pré
ethmoîdes (figures 4 et 5) qui n'existent pas ou ne sont

pas individualisés chez les Characoidei (WEITZMAN , 1962

1964; ROBERTS, 1966, 1969, 1973 a et b), ni chez les Gym-
notoidei (CHARDON et DE LA HOZ, 1973; DE LA HOZ et CHARDON

1975), ni chez les Siluriformes (SRINIVASACHAR, 1958;

TAVOLGA, 1962; GAU3A, 1966, 1967, 1968, 1969, 1970; TAVER¬
NE et ALULU, 1974). Chez ces derniers, le mésethmoïde se

prolonge souvent en avant par une paire de "cornes" qui ne

sont pas sans rappeler des préethmoïdes .

C'est au niveau des préethmoïdes que sont articu¬
lés deux ménisques de cartilage appelés "préethmoïdes 2"

(figure 15) par RAMASWAMI (1955 a et b). Ils servent de

joints d'articulation entre les maxillaires et le neuro¬

crâne et sont peut-être homologues de cartilages submaxil¬
laires. REGAN (1911) les situe entre les maxillaires et

les palatins. RAMASWAMI (1955 a et b) montre chez les es¬

pèces qu'il décrit, les préethmoïdes 2 articulés sur le

prévomer : il a sans doute mal situé la limite entre la

lame prévomérienne et les préethmoïdes. Nos observations
sur ces derniers os, sont d'ailleurs en accord avec celles

de SAGEMEHL (1891). Chez certaines espèces comme Cop-
tostomabarbus wittei, il y a deux paires de cartilage
(DAVID, 1937; POLL, 1969).

Sur des coupes transversales au niveau des narines
d'un jeune G.gobio (30mm) (figure 7), on observe deux os¬

sifications verticales médianes séparées par du cartilage.
A ce stade, ces os ne sont en contact ni avec le mince su-

praethmoïde ni avec le para sphénoïde ou le prévomer : ce

sont très probablement des hypoethmoïdes. Chez l'adulte,
ils sont collés dor sa 1ement au supraethmoïde et ventrale-
ment au prévomer.
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Région optique

Le toit de la région optique est constitué par les
frontaux bordés en avant par les supraorbitaires. Il n'y
a pas de fontanelle (figure 4) contrairement à ce que

RAMASWAMI (1955 a) observe chez un grand nombre d'espèces
qu'il groupe, comme G.gobio, dans la sous-famille des

Gobioninae. Le septum interorbitaire est complètement
ossifié sauf au niveau de la fenêtre optique (figure 6) :

il est formé par 11 orbitosphénoïde , par le p1eurosphénoïde
percé par les rameaux ophtalmiques des nerfs trijumeau et

facial (figure 9, 10 A), et par le para sphénoïde qui forme
en arrière le plancher du myodome postérieur (figure 9) et qui
est percé par les carotides internes.

La série infra-orbitaire comprend un lacrymal très
allongé (figure 2) sans doute fusionné à 1 ' antorbitaire ,

trois os sous-orbita ire s et un dermosphénotique réduit à
son composant dermo (chez Cyprinus carpio, le composant

membrano est bien développé (GREGORY, 1932)), l'exemplaire
de G.gobio représenté sur la figure 2 a cinq infra-orbitai-
res : il s'agit d'une anomalie qui provient probablement de
la division en deux du dermosphénotique et du dernier in¬
fra-or b i t a ir e .

Régions otique et occipitale

Les régions otique et occipitale forment la boîte
crânienne proprement dite. Le pariétal, chez G.gobio,
comme chez un grand nombre de Cyprinidae étudiés par RA¬
MASWAMI (1955 a et b), par HARRINGTON (1955) et par LEKAN-
DER (1949), n'est associé qu'au canal supratempora 1 (figu¬
re 4). Par contre, chez Leuciscus rutilus (d'après DEVIL-
LERS, 1958), chez Alburnus alburnus (d'après LEKANDER, 1949),
comme chez Chondvostoma nasus que nous avons observé, le
pariétal porte aussi une portion du canal supraorbitaire.
Cette dernière disposition est sans doute archaïque : elle
existe en effet chez de nombreux Characoidei (WEITZMAN ,
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1962; ROBERTS, 1969, 1973 a et b) et chez des Actinoptéry-
giens primitifs comme chez les Leptolepidae (DAGET, 1964;
NYBELIN, 1974). Chez G.gobio, le canal supra temporal est

soudé, dans sa partie médiane,au supraoccipital (figure 4)

peu fréquente chez les Cyprinidae, dont le canal supratem-

poral n'est généralement soudé qu'au pariétal. Les extré¬
mités gauche et droite du conduit du canal supratemporal
sont constituées chacune par un petit os extrascapulaire,
réduit au composant dermo, indépendant du ptérotique (fi¬
gure 4). A notre connaissance, cette particularité est

unique chez les Cyprinidae. La face postérieure du neuro¬

crâne montre des fosses posttemporales peu profondes et deux

larges fenêtres occipitales comme chez tous les Cyprinidae
(figure 8) : nous n'avons pu déterminer leur fonction.
La sortie du sinus impar peri1ymphaticus hors du neurocrâ¬
ne est remarquable. En effet, chez les Siluriformes (CHAR¬

DON, 1968), les Characo ide i (WEITZMAN , 1962 , 1964 ; ROBERTS,
1969) et les Gymnotoidei (DE LA HOZ et CHARDON, en préparation)
le sinus sort du neurocrâne par un orifice unique situé au

milieu du plancher du foramen et dont le toit est unique¬
ment constitué par la jonction des exoccipitaux ; chez

G.gobio, le sinus impar peri1ymphatieu s sort par deux ori¬
fices situés sur les bords du plancher du foramen magnum

(figure 4) : le toit de chacun de ces orifices est formé

par un seul exoccipital. Ce caractère semble n'avoir été

observé que par SAGEMEHL (1891) et CHRANILOV (1927).

Enfin, G.gobio n'a pas d'intercalaire (figures 5, 6, 8).
RAMASWAMI (1955 a et b) n'en indique pas chez les espèces
qu'il a étudiées. SAGEMEHL (1821) par contre, le trouve

notamment chez Barbus barbus} Cyprinus carpio et Tinea tinca
A la face ventrale des régions otique et occipitale, il
y a une profonde fosse qui laisse apparaître l'épiotique
(figure 5). Le myodome postérieur est bien développé (fi¬
gure 9) ; son toit est formé par le pont prootique tandis
que les côtés et le plancher sont constitués par le parasphé
noïde (figure 9). Il y a chez G.gobio, comme chez d'autres

Cette semble, d ' après RAMASWAMI (1955 a et b),
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Cyprinidae (RAMASWAMI, 1955 a et b) un canal aortique creu¬

sé dans le processus postérieur (figures 4, 9). La présen¬
ce d'un canal aortique creusé dans le ba sioccipita 1 est

d'après TAVERNE (1973), assez rare chez les Téléostéens et

serait un caractère archaïque. Cependant, dans le cas de

G.gobio, il est plus raisonnable de penser que ce serait
une formation secondaire en rapport avec l'insertion des
muscles de l'appareil masticateur pharyngien. En effet,
les Characoidei, parmi lesquels doit être très probablement
recherchée l'origine des Cyprinoidei ne possèdent pas ce

canal aortique (WEITZMAN, 1962, 1964; ROBERTS, 1969, 1973 a

et b ) .

Le basioccipital et les exoccipitaux forment les

parois de la cavité qui abrite la lagena tandis que le
saccule et l'utricule sont logés dans les creux du prooti-
que (figure 9). Ce dernier os a une importance toute par¬

ticulière en Ichthyo1ogie. En effet, il abrite la chambre

trigémino-facia 1e et est percé par de nombreux nerfs (fi¬
gure 10). La chambre trigémino-facia 1e de G.gobio, contrai¬
rement à celle qu'imagine TAVERNE (1971 b) chez un Téléos-
téen primitif, n'a pas de pars jugularis et de pars ganglion-
naris distinctes l'une de l'autre. La commissure latérale

n'est pas doublée par un processus ascendant du parasphé-
noïde comme c'est le cas chez les Mormyriformes (TAVERNE,
1971). La veine jugulaire pénètre dans le neurocrâne par
le foramen postérieur de la chambre trigémino-facia 1e et

en sort par le foramen antérieur (figure 10). Ces deux
foramens sont percés dans le prootique. La disparition de
la pars jugularis, qui vient d'être décrite, semble commune à
tous les Cyprinidae (RAMASWAMI, 1955 a et b; HARRINGTON,
1955) et chez un characin jeune, Hepsetus odoe (d'après
BERTMAR, 1953). Par contre, nous sommes surpris d'appren¬
dre par RAMASWAMI (1953) que la veine jugulaire pénètre
dans le neurocrâne au niveau de 1'exoccipital chez les Co-
bitidae notamment. Les rameaux buccal et palatin du nerf
facial quittent le neurocrâne par le foramen postérieur de
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la chambre trigémino-faciale (figure 10). Le rameau pala¬
tin perce ensuite le parasphénoïde et pénètre dans le myo-

dome postérieur pour en sortir entre les yeux (figure 10).
Sur le schéma de Téléostéen primitif présenté par TA¬
VERNE (1971), les deux rameaux quittent le neurocrâne par

un autre foramen et chez Hepsetus odoe jeune (BERTMAR, 1963),
les rameaux nerveux sortent en avant de la commissure la¬

térale.

Par le foramen postérieur de la chambre trigémino-
faciale, sort également le ramus lateralis accessorius du

nerf facial (figure 10). Il ne perce ni 1'hyomandibu1aire,
comme chez Nemacheilus luigi (d'après FREIHOFER, 1963), ni
le supraoccipita 1 comme chez Silurus glanis (d'après JUGE,
18 99) et chez Bagarius ba.ga.rius (d'après MANORAMA, 1964 ).
Le ramus lateralis accessorius est peut-être l'homologue
du dorsalis cutaneus décrit par TAVERNE (1971) chez les

Mormyriformes. Un rameau du système nerveux sympathique
sort du canal aortique et s'anastomose aux rameaux des

nerfs trijumeau et facial. Ce nerf semble être celui ob¬

servé par YOUNG (1931) chez Uranuscopus soaber.

Les nerfs ocu1o-moteurs commun III et externe VI

de G.gobio quittent le neurocrâne par un orifice unique
situé entre le prootique et le pleurosphénolde (figure 10).
Chez Hepsetus odoe jeune (BERTMAR, 1963), les deux nerfs
sont éloignés l'un de l'autre et sur le schéma d'un Té¬

léostéen primitif de TAVERNE (1971 b), les nerfs III et VI

sortent par deux foramens distincts percés dans le pleuro-
sphénoïd e.

Ainsi, bien que nous ne disposions que de peu d'é¬
léments de comparaison, la chambre trigémino-facia1e de

G.gobio ne semble pas primitive : il n'y a pas en effet de
conduit pour la veine jugulaire et le nombre de foramens

par lesquels les nerfs quittent le neurocrâne est assez

r édu i t.
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Commentaires sur le splanehnocrâne

Pièces buccale s

La bouche est édentée, comme chez tous les Cypri-
noidei (REGAN, 1911); les mâchoires sont recouvertes par
une lame cornée coupante. Les maxillaires sont superposés
aux prémaxillaires (figures 1, 2). En avant, ils sont

fourchus et chevauchent les prëmaxi11 aires (figure 15).
Ces derniers sont en relation par un ligament avec le
rostral (figures 15, 18 et 19), parfois appelé supramaxil-
laire (FIEBIGER, 1937). La mâchoire supérieure dépasse la
mandibule. Celle-ci, constituée par les dentaires, angu¬
laires et rétro-articulaires, montre à la f ace interne
une protubérance antérieure située dans le prolongement du
cartilage de Meckel : il s'agit sans doute du reste d'un
mento-mecké1ien (figuré 13) comme ALLIS (1891) en a obser¬
vé un chez Amia calva.

La bouche de G.gobio comme, à notre connaissance,
celle de tous les Cyprinoidei (RAMASWAMI, 1948, 1952, 1953
1955; HARRINGTON, 1955) est dite protractile, c'est-à-dire
que la mâchoire supérieure peut être projetée en avant

grâce à la disposition et à la mobilité des maxillaires et

des prémaxillaires superposés, associés au rostral (figures
1,2).

Une bouche non protractile présente généralement
un prémaxillaire petit, fixé au neurocrâne, suivi d'un
maxillaire capable d'être abaissé : cette disposition est
celle rencontrée chez la plupart des Characoidei, bien que
chez certains d'entre eux la tendance à la formation d'une
bouche protractile soit manifeste; en effet le prémaxillai
re peut dans certains cas tourner quelque peu autour du
neurocrâne et une partie du maxillaire est superposée au

prémaxillaire (ALEXANDER, 1965; ROBERTS, 1966, 1969, 1973
a et b; WEITZMAN, 1962, 1964). Chez d'autres Characoidei
comme Leporinus friderici et Anisitia notata, la mobilité
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du maxillaire et du prémaxillaire est assez grande (ALEXAN¬
DER, 1965). Enfin, le genre Bivibvanch'ia a acquis une
bouche protractile très particulière et unique chez les
Ostariophysi et les Téléostéens (GERY, 1962).

Les Clupéiformes comme Clupea harengus ont, eux

aussi, réalisé un début de bouche protractile par l'acqui¬
sition de possibilités de déplacement des maxillaires et

prémaxillaires (KIRCHHOFF, 1958).

A côté du type cyprin, que l'on peut observer chez

G.gobio, les Ac anthoptërygien s et les Paracanthoptérygien s
(tels que GREENWOOD et al. les ont définis en 1 966) ont
construit un second modèle très répandu de bouche protrac¬
tile avec un maxillaire et un prémaxillaire superposés
(figure 25); il n'y a pas de rostral, par contre le pro¬
cessus ascendant des prémaxillaires est très développé et
peut glisser sur le prévomer (ALEXANDER, 1967; GOEDEL,
1974 a et b; OSSE, 1969; ROSEN et PATTERSON, 1969; CHARDON
et VANDEWALLE, 1971; VANDEWALLE, 1971, 1972). Ainsi,
les deux seuls types de bouche protractile qui connaissent
un grand développement, sort ceux où la superposition des
maxillaires et prémaxillaires engendre de grandes possi¬
bilités de déplacements de ces os, indépendamment les uns

des autres.

Suspensor ium (ou a r c palatin) et repli operculaire

Il est suspendu en arrière au prootique, au ptéro¬
tique et au sphénotique par 1'hyomandibu1 aire (figures 2,
5) et en avant à l'ethmoïde latéral par 1'entoptérygoîde
(figures 2, 3, 5). Chez un grand nombre de Characoidei,
c'est le palatin et non 1'entoptérygoïde qui est articulé
au neurocrâne (ALEXANDER, 1964). La surface d'articula¬
tion de 1'hyomandibu1aire n'est pas rectiligne et n'est
pas dans un plan frontal, orientée dans la direction du
point d'attache de 1'entoptérygoïde au neurocrâne (figure
5) .



20

Les rameaux hyoïdien, mandibulaire et operculaire
du nerf facial et le rameau operculaire du trijumeau per¬
cent 1'hyomandibu1 aire par la face interne (figure 10).
Seule la branche mandibulaire le quitte par la face exter-
n e .

L1hyomandibu 1 aire est relié au reste du suspenso-
rium par une bande de cartilage souple (figure 14). Dans
le prolongement de cette bande se trouve le symplectique :
il se prolonge sous le carré et se termine par une pointe
cartilagineuse (non représentable sur les dessins).

L'ectoptérygoïde n'est pas très étroitement uni au

carré, mais il est accolé à 1'entoptérygoïde.
Au centre de l'arc palatin existe une grande plage

de cartilage : elle se prolonge sous 1'entoptérygoïde jus¬
qu'à l'articulation de ce dernier avec le palatin (figure
14), ce qui est exceptionnel chez un Téléostéen.

Le palatin est mobile par rapport au reste du sus-

pensorium. Il est articulé en arrière à 1'entoptérygoïde
(figure 14), au milieu du préethmoïde (figures 5, 14), et
en avant au maxillaire (figure 15).

L'opercule ne présente pas de particularité. Rap¬
pelons cependant que 1'opereu 1 aire porte dorsalement une

petite portion du canal préopereu 1 aire, comme chez tous

les Cyprinidae (figures 2, 3).

Barres hyoïdiennes

Un sublingual, ménisque mi-osseux, mi-carti1agineux
que NELSON (1969) a décrit chez d'autres espèces, sépare
ventralement les barres hyoïdiennes (figure 11). D'après
NELSON (1969) d'ailleurs, certains Cyprinoidei peuvent pos¬
séder jusqu'à quatre sublinguaux.

Nous avons décrit 2 hypohyaux ce qui correspond à
l'ancienne nomenclature (figure 11). Nous n'avons pu, en

effet, reconnaître avec certitude quel os est le cératohyal
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antérieur. Entre les deux hypohyaux se trouve le foramen
de l'artère hyale (figure 12).

Arcs branchiaux

Les quatre premiers arcs branchiaux sont complets
sauf au niveau des pharyngobrane hiaux (figure 12). En

effet, particularité exceptionnelle, les hypobranchiaux du

quatrième arc existent, à l'état cartilagineux (figure 12).
Seul NELSON (1969) en a décrit chez Misgurnus anguillicau-
datus, Cyprinoidei de la famille des Cobitidae. Des qua¬

trièmes hypobrane hiaux ossifiés, existent chez Amia oalva

(NELSON, 1969).

Dorsalement, la corbeille branchiale ne présente
que deux pharyngobranchiaux ossifiés chez G.gobio, en ar¬

rière desquels se trouvent deux plaques de cartilage (fi¬
gure 12) : ce sont peut-être un ou deux pharyngobranchiaux
non ossifiés; cette situation est celle décrite par NELSON

(1969) chez Cyprinus oarpio; chez Leuciscus cephalus (d'a¬
près HOLTSVOOGT, 1965) il y a trois pharyngobranchiaux
distincts tandis que chez Gobiobotia papenheinii (d'après
RAMASWAMI, 1955 b), il n'y en a qu'un. Il est, nous sem-

ble-t-il, hasardeux de vouloir définir l'appartenance de
ces pharyngobranchiaux à un arc.

En arrière du troisième ba sibranchia 1, il y a une

bande de cartilage qui ne s'arrête pas au niveau du qua¬

trième arc comme le décrit RAMASWAMI (1955 a et b), chez
les espèces qu'il a étudiées; elle se prolonge jusqu'aux
cinquièmes cératobranchiaux ou os pharyngiens (figure 12).

Ceux-ci portent, comme chez tous les autres Cypri-
nidae, les seules dents de G.gobio. Dorsalement entre les
os pharyngiens, il existe une plaque dure dite masticatrice
accolée à la partie élargie du processus postérieur du basi
occipital (figure 24).
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D. Commentaires sur la ceinture scapulaire

Nous n'avons trouvé que très peu d'informations
sur la ceinture scapulaire des Cyprinoidei. Quelques
renseignements nous sont fournis par REGAN (1911) et par
BERTIN et ARAMBOURG (1958).

La ceinture scapulaire de G.gobio est très sembla¬
ble à celle des Characoidei (ROBERTS, 1966, 1969, 1973 a

et b; WEITZMAN, 1962, 1964). La différence essentielle
réside dans le fait qu'il n'y a qu'un postc1eithrum chez

G.gobio (figure 40), alors qu'il y en a trois chez les

Characoidei.

E. Commentaires sur l'appareil de Weber

Il existe de nombreux travaux sur l'appareil de
Weber des 0stariophysi , notamment ceux de BRIDGE et HADDON

(1894), CHRANILOV (1927, 1929), NELSON (1948), ALEXANDER
(1962, 1964) et plus récemment ceux de CHARDON (1966,
1968). Parmi eux, quelques-uns apportent une explica¬
tion fonctionnelle de cet appareil (ALEXANDER, 1962, 1964;
CHARDON, 1966, 1968). Nous nous proposons de décrire les

pièces de l'appareil de Weber et des structures connexes

qui peuvent avoir un rapport mécanique avec le neurocrâne.

L'appareil de Weber de G.gobio (figures 16, 17),
comme celui des autres Ostariophysi en général, est consti¬
tué de deux chaînes mobiles de quatre osselets, le claustrum,
le scaphium, l'intercalaire et le tripus, situées de part
et d'autre des quatre premières vertèbres (figure 10). La
première vertèbre est réduite à son corps vertébral et aux

basiventraux qui développent chacun un processus latéral.
Ses basidorsaux sont les scaphia au-dessus desquels se

trouvent les claustra, supradorsaux transformés (ROSEN et

GREENWOOD, 1970).
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Les corps des deuxième et troisième vertèbres sont

fusionnés (figure 17). De la deuxième vertèbre, il ne res

te que le corps vertébral et les basiventraux qui portent

un processus latéral. Les basidorsaux forment les inter¬
calaires (ROSEN et GREENWOOD, 1970). La troisième vertè¬

bre a un arc neural, une neuracanthe et un corps vertébral
ses basiventraux et leur côte sont complètement soudés

pour former les tripus (ROSEN et GREENWOOD, 1970); il y a

un supraneural, en avant de la neuracanthe; les basiven¬
traux sont fusionnés à leur côte et forment les os suspen-

seurs au niveau desquels est accrochée la vessie natatoire

3. MUSCULATURE

La description de la musculature sera plus complè¬
te que celle de l'ostéologie car la littérature est moins
abondante à ce sujet. De plus, il est important de définir
avec précision les insertions de certains muscles que l'ico¬
nographie ne peut toujours indiquer clairement.

La musculature branchiale pose des problèmes de
nomenclature. Les auteurs (par exemple DIETZ, 1912; TAKAHASI

1925; MATTHES, 1963; HOLTSVOOGT, 1965) ne sont pas d'accord,
notamment sur les noms des muscles. Nous excluons de notre

propos toute discussion sur cette matière car nous manquons

de données embryologiques. Nous nous en tiendrons aux noms

que nous avons déjà utilisés (VANDEWALLE, 1972).

A. Liste des muscles et de leurs insertions

(excepté les muscles de l'oeil)

Voir TABLEAU I : p 24 à 28.



A.TABLEAUI:LIST3DESMUSCLESETDELEURSINSERTIONS(exceptélesmusclesdel'oeil) renvois

NOMSDESMUSCLES
aux figures

INSERTIONSPROXIMALES
INSERTIONSDISTALES

Musclesquirelientlas mâchoiresaususpensorium -premieradducteurdela mandibu1e

18,20, 21

préopereu1aire,bordinfé¬ rieurdusymplectiqueet ducarré

maxi11aire

-deuxièmeadducteurde 1amandibu1e

18

préopereu1aire,hyomandi- bulaire,métaptérygoïde, symp1ectique

dentaireetangulaire

-troisièmeadducteurde 1amandibu1e

13,19

métaptërygoïde

corono-meckélien

-adducteuru)delaman¬ dibule

13

tendonquiprolongele troisièmeadducteurdela mandibu1e

angulaireetcorono-mecké- 1ien

Musclesquijoignentlesus¬ pensoriumauneurocrâne -adducteurdel'arcpa¬ latinetdel'hyomandi- bu1aire

18,21
parasphénoïdeetprootique

entoptérygoïde,métaptëry¬ goïdeethyomandibu1aire

-élévateurde1'hyoman- dibulaire

18

sphénotique

hyomandibulaire



Musclesquijoignentl'o¬ perculeauneurocrâne -dilatateurde11opercu- 1e

18

sphénotique,fronta1etpté- rotique

faceinternedelarégion dorsaleantérieurede 1' operculaire

-élévateurdel'opercule
18,21

ptérotique

régiondorsaleinternede 1'operculaire

-adducteurdel'opercule
18,21

prootique

faceinternedorsaledel'o- perculaire

Musclesdelafaceventra-
1e -geniohyoidienantérieur

20

dentaire

aponévrosequileséparedu géniohyoïdienpostérieur

-géniohyoïdienpostérieur
20

aponévrosequileséparedu géniohyoïdienantérieur
cératohyauxmédianetposté¬ rieur

-hyohyoïdienmédian
20

aponévroseentrelesmus¬ cleshyoïdiensmédiansgau¬ cheetdroit

faceinternedechacundes rayonsbranchiostègesetdu sous-operculaire

-premierhyohyoïdienla¬ téral

20

premierrayonbranchiostège
deuxièmerayonbranchiostège

-secondhyohyoïdienlaté¬ ral

20

deuxièmerayonbranchiostè- ge

troisièmerayonbranchiostè- ge

-sternohyoïdien

20

urohya1

cleithrumetaponévrosequi leséparedelamusculature ventraleetdelamusculatu¬ reexternedelaceinture scapulaire

-intermandibu1aire
20

dentairegauche

dentairedroit



Musclesquijoignentla corbeillebranchialeàla ceinturescapulaire -pharyngo-c1avicu1aire
23

cleithrum

cinquièmecératobranchia1

-coraco-branchia1posté¬ rieur

22

c1eithrum

cinquièmecératobranchia1

-coraco-branchialanté¬ rieur

23

c1eithrum

quatrièmecératobranchia1

Musclesquijoignentla corbeillebranchialeau neurocrâne -élévateurexternedupre¬ mierarc

23

prootique

premierépibranchial

-élévateurexternedu deuxièmearc

23

prootique

deuxièmeépibranchial

-élévateurinternedupre¬ mierarc

23

prootique

premierpharyngobranchial

-élévateurinternedu deuxièmearc

23

prootique

secondpharyngobranchial

-élévateurdutroisième arc

23

prootique

troisièmeépibranchial

-élévateurduquatrième arc

23

prootique

quatrièmeépibranchial

-élévateurducinquième arc

23

prootique
épiotique

cinquièmecératobranchial

-rétracteurpostérieur
22,23

processuspostérieurdu basioccipital

bordpostérieurducinquiè¬ mecératobranchial



Musclesintrinsèquesdes arcsbranchiaux -obliqueventraldupre¬ mierarc

22

premierhypobranchial
premiercératobranchial

-obliqueventraldu deuxièmearc

22

deuxièmehypobranchial
deuxième

cératobranchial

-obliqueventraldu troisièmearc

22

troisième troisième aponévrose desonvis
hypobranchial, basibranchialet quilesépare -à-vis

troisième
cératobranchial

-obliqueventral'dupre¬ mierarc

22

premieretdeuxièmebasi- branchiauxetaponévrose quileséparedesonvis- à-vis

premiercératobranchial

-obliqueventral'du deuxièmearc

22

deuxièmeettroisièmeba- sibranchiauxetaponévrose quileséparedesonvis- à-vis

deuxième
cératobranchial

-droit

22

quatrième
cératobranchial
troisième
hypobranchial

-droitcommun

22

cinquième
cératobranchial
troisième
hypobranchial

-obturateurdelaqua¬ trièmefente

22

cinquième
cératobranchial
quatrième

cératobranchial

-transverseventral
22

cinquième gauche

cératobranchial
cinquième droit

cératobranchial

-premierobliquedorsal
24

troisième
épibranchial

deuxième
pharyngobranchial

-deuxièmeobliquedorsal
24

quatrième
épibranchial

deuxième
pharyngobranchial

-premierinterarchien
24

premierépibranchial
deuxième
épibranchial

-deuxièmeinterarchien
24

deuxièmeé
pibranchial

troisième
épibranchial

-troisièmeinterarchien
24

troisième
épibranchial

quatrième
épibranchial

-adducteurdupremierarc
23

premiercératobranchia1
premieré

pibranchial



-adducteurdudeuxième arc
-adducteurdutroisième arc

-adducteurduquatrième arc

deuxièmecératobranehia1 troisièmecératobranehia1 quatrièmecératobranchia1
deuxièmeépibranchial troisièmeépibranchial quatrièmeépibranchial

Muscledel'oesophage -sphincterdel'oesophage
22

Musculaturedutronc Musculatureépaxiale Musculaturelatérale Musculaturehypaxiale
18,19

supraoccipital,épiotique, exoccipital ptérotique,exoccipital, c1eithrum cleithrumetaponévrose entreelleetlesterno¬ hyoidien

myocommesetvertèbres myocommes,vertèbreset côtes myocommesetcôtes



29

Comment ai r e s

Muscles qui relient les mâchoires au suspensorium

Le premier adducteur de la mandibule (figure 18)
large et étalé en arrière, plus étroit et plus épais en

avant, est inséré sur le maxillaire par deux tendons
croisés. Chez Cyprinus carpio, le muscle est divisé en

deux parties a et 8 qui correspondent chacune à un tendon
(VETTER, 1878; TAKAHASI, 1925; BALLINTIJN, 1969 a). Le

premier adducteur n'est inséré sur le maxillaire que par

un tendon chez Labeo radita et Cirrhina nuripale (d'après
DATTA MUNSHI et SINGH, 1967) et Abramis sp. (EATON, 1935).
Le second adducteur est recouvert en grande partie par le

premier (figure 18); il s'attache sur le bord postérieur
du dentaire et de l'angulaire. Le troisième adducteur de
la mandibule est un muscle fin (figure 19). En arrière,
ses fibres s'imbriquent dans celles du deuxième adducteur;
en avant, il est prolongé par un large mais très fin ten¬
don triangulaire (figure 19) qui se fixe sur le corono-

meckélien (figure 13). A la face interne de la mandibu¬
le, le tendon sert d'insertion à l'adducteur (figure 13).
Il est intéressant de remarquer que chez la plupart des

espèces de Characoidei étudiés par ALEXANDER (1965), les
adducteurs I, II et III de la mandibule s'insèrent tous

sur la mâchoire inférieure,

ALEXANDER (1965) montre cependant que chez Leporinus
friderici et Anisitia notata, le premier adducteur s'in¬
sère sur le maxillaire : le fait est sans doute à rappro¬

cher de l'acquisition d'une bouche presque protractile
chez ces deux espèces. Chez les Ac anthoptérygiens qui
ont également une bouche protractile, le premier adduc¬
teur de la mandibule est situé au-dessus du deuxième et

est inséré par un tendon, à la face interne du maxillaire
(figure 25).
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Muscles qui relient le suspensorium au neurocrâne

L'élévateur de 1'hyomandibulaire est un muscle ê-

pais tandis que son antagoniste, l'adducteur de l'arc

palatin et de 1'hyomandibu1aire est beaucoup plus grêle
(figures 18, 21), très fin en avant, il s'épaissit quel¬
que peu vers l'arrière. Ce dernier muscle est inséré
d'une part sur le bord ventral du par a sphénoïde et sur

le prootique, d'autre part sur la face interne et exter¬

ne de 1'entoptérygoïde et du métaptérygoïde et sur le
côté interne de 1'hyomandibu1 aire (figures 18, 21). Il
n'y a pas d'adducteur de 1'hyomandibu 1 aire individualisé
chez G.gobio comme chez Labeo rohita et Cirrhina urigata
étudiés par DATTA MUNSHI et SINGH (1967).

Muscles qui relient l'opercule au neurocrâne

L'élévateur de l'opercule (figures 18, 21) est fin
et unique alors que chez les deux espèces étudiées par
DATTA MUNSHI et SINGH (1967) il est constitué de deux

parties distinctes.

Le dilateur de l'opercule (figure 18) chez G.gobio
n'est divisé ni comme chez Cyprinus carpio en dilateurs
dorsal et ventral (BALLINTIJN, 1969 a), ni comme chez
Labeo rohita en dilateurs profond et superficiel (DATTA
MUNSHI et SINGH, 1967). Chez G.gobio, le muscle a un

aspect penné (figure 18); les fibres externes sont dans
un plan parasagittal et progressivement de l'extérieur
vers l'intérieur et d'avant en arrière, elles s'orientent
dans un plan transversal.

Enfin, l'adducteur de l'opercule est presque per¬
pendiculaire à 1'operculaire (figures 18, 21).

Mu scies de la face ventrale

L'intermandibu 1 aire, de petite taille est le seul
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muscle impair de la tête de G.gobio (figure 20).

Le geniohyoidien, aussi appelé protracteur hyoïdien
(BALLINTIJN, 1969 a) ou interhyoïdien (GREENWOOD, 1971),
est divisé en un faisceau antérieur et un postérieur (fi¬

gure 20). Le premier est cylindrique, le second s'apla¬
tit progressivement, d'avant en arrière, et s'insère sur

la face externe des deux cératohyaux postérieurs. Ce
n'est donc pas un muscle constitué par un seul faisceau
comme chez Barbus barbus (d'après VETTER, 1871). Chez

Cyprinus aarpio, comme le montre TAKAHASI (1965),la divi¬
sion en faisceaux est différente. L'hyohyoïdien est di¬
visé en deux parties : il y a de petits faisceaux de fi¬
bres qui relient deux rayons branchiostèges successifs et

qui constituent les hyohyoïdiens latéraux et une grande
lame musculaire insérée très loin sous l'opercule et dé¬
nommée hyohyoïdien médian (figure 20); ce dernier muscle
est divisé en une partie supérieure et une inférieure
chez Pseudogobio esocimus (d'après TAKAHASI, 1925).

Enfin, le sternohyoïdien (figure 20) est un muscle com¬

plexe difficile à délimiter à cause de ses rapports étroits
avec la musculature ventrale.

Muscles qui relient la corbeille branchiale à la ceinture

scapulaire

L'unique pharyngo-claviculaire est un muscle large

(figure 23), mais plat; MATTHES (1963) décrit chez les
deux genres Barilius et Barbus un pharyngo-claviculaire
superficiel et un profond; par contre chez les Labeo, le
muscle profond est absent, comme chez G.gobio. Le muscle
coraco-branchial postérieur est fin et prolongé par un

tendon alors que le coraco-branchial antérieur est pres¬

que cylindrique.
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Muscles qui relient la corbeille branchiale au neurocrâne

Cette musculature est constituée par les muscles
élévateurs des arcs branchiaux et le puissant rétracteur
postérieur du cinquième arc (figure 23). Ceux des qua¬
tre premiers arcs sont cylindriques et sveltes, celui du

cinquième arc est massif et est inséré jusque sur l'épio-
tique au fond de la dépression otique ventrale du neuro¬

crâne. MATTHES (1963) signale à juste titre que TAKAHASI
(1925) et tous ceux qui ont adopté ses vues,comme LE DA¬
NOIS (1958) ont confondu le dernier muscle avec le trapè¬
ze d'autres Téléostéens. D'après nos observations, le
trapèze n'existe pas chez G.gobio. Nous n'avons pas trou¬
vé, chez G.gobio, le muscle trochléaire ni l'élévateur
interne (ou externe) du quatrième arc que HOLTSVOOGT
(19 65 ) a décrit chez Leucisous cephalus .

Musculature intrinsèque de la corbeille branchiale

TAKAHASI (1925) décrit chez les Cyprinidae trois
obliques ventraux au niveau des premier et deuxième arcs

et deux au niveau du troisième arc, alors que G.gobio en
a un de moins par arc (figure 22). Les muscles supplé¬
mentaires décrits par TAKAHASI (1925) sont situés à la

place des ligaments li 36, li 37, li 39 et li 40 de G.go¬
bio. Les muscles que nous avons appelés obliques ventraux

1', 2' et 3 sont attachés non seulement sur les basibran-

chiaux, mais aussi sur l'aponévrose qui les sépare de leur
vis-à-vis : ce sont donc aussi des transverses branchiaux.

Le reste de la musculature branchiale intrinsèque
est celle décrite par HOLTSVOOGT (1965) chez Leucisous

cephalus .

LIGAMENTS

Nous appelons ligament un ensemble de fibres organi-
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sées qui relient deux ou plusieurs pièces sque1ettiques et les
rendent solidaires les unes des autres lors des différents

mouvements réalisés au niveau de la tête.

La connaissance de la position de ces ligaments
est indispensable pour toute interprétation correcte des mou¬

vements d'ensemble de la charpente crânienne, et sera effec¬

tivement mise à profit lors de l'étude fonctionnelle.

Nous classons ces ligaments, en nous inspirant de
DE LA HOZ et CHARDON (en préparation), en cinq catégories ba¬
sées uniquement sur leur aspect extérieur :

type A : ligament plus long que large
type B : ligament plus large que long
type C : joint de fibres courtes ou très courtes

type D : ligament épais

type E : ligament fin.

Les numéros d'ordre sont arbitraires et se réfèrent

uniquement au dessin. Les ligaments du type C ne sont généra¬
lement pas représentés sur les figures et ne portent donc pas

de numéros. En raison de la variabilité des ligaments chez
les Téléostéens, d'après les quelques espèces où ils sont to¬

talement ou partiellement présentés (GERY, 1962; OSSE, 1969;
LIEM, 1 970 ; VANDEWALLE, 197 2 ; GOEDEL, 1974 a et b; DE LA HOZ
et CHARDON, en préparation), il est difficile de conserver la

numérotation utilisée par les auteurs précédents.

Les seuls renseignements sur les ligaments de Cypri-
nidae nous sont apportés par FIEBIGER (1931), ALEXANDER (1966)
et BALLINTIJN et al. (1972) et concernent la région buccale.

A. Liste des ligaments et de leurs insertions chez Gobio gobio

Voir TABLEAU II : p 34 à 40.



A.TABLEAUII
ListedesligamentsetdeleursinsertionschezGobiogobio

Lapremièrecolonnereprendlenomdechaqueligament;ladeuxièmeindiqueletype;latroi¬ sièmelen°dechaqueligamentutilisésurlesfigures;laquatrièmelesfiguresoùsontre¬ présentéslesligaments;lacinquièmerenvoiauxremarquesquisuiventletableau;enfin,lesdeuxdernièrescolonnesindiquentlespointsd'insertiondesligaments. LIGAMENTS

TYPE

N°

FIG.

REM.

INSERTIONSPROXIMALES
INSERTIONSDISTALES

Ligamentsdesmâchoires -prémaxillo-maxillaire
AD

2

18,19 20,21

17

prémaxillaire

maxillaire

-mandibulo-maxillaire
AD

4

19

1,17

maxillaire

dentaire

-angulo-dentaire

AE

3

19

angulaire

dentaire

-interprémaxillaire

C

prémaxillairegauche
prémaxillairedroit

-intermandibulaire

C

dentairegauche

dentairedroit

Ligamentsinséréssurle
rostral

-rostro-maxillaire

AE

9

15

18

ventralementetenavant
maxillairegauche(rostral)maxillairedroit

-rostro-prémaxillaire
AD

11

15,18 19

17

rostral

prémaxillairesgaucheet droit

-palato-rostral

AE

8

15

palatin

rostral(latéro-ventrale- ment)

-ethmo-rostral

AD

10

15,18 19

2

supraethmoïde

rostral(ventro-postérieu- rement)

Ligamentsinséréssurle
lacry-

mal -palato-lacrymal

BE

21

18

palatin

lacrymal



-ethmo-lacrymal

BD

20

18

ethmoïdelatéral

lacrymal

-lacrymo-maxillaire

BD

22

18

6

lacrymal

maxillaire

Ligamentsquirelientlesus- pensoriumauxmâchoires -palato-maxillaire1
AD

5

15,18, 19

3,17

palatin

maxillaire

-palato-maxillaire2
AD

6

15,18, 19

3,17

palatin

maxillaire

-quadrato-angulaire

C

4

condyleducarré

angulaire

Ligamentquirelielesmâ¬ choiresauneurocrâne -ethmo-maxillaire

24

15

5,6 17

préethmolde

maxillaire

Ligamentsdususpensorium -entoptérygoido-palatin
AD

15

13,14

6

entoptérygoxde(facein¬ terne)

palatin(faceinterne)

-ectoptérygoïdo-palatinexter¬ ne

AE

13

19

6

ectoptérygo'ide

palatin

-ectoptérygoîdo-palatininter¬ ne

BE

14

14

6

ectoptérygoïde

palatin

-palatino-palatin

AE

7

15

6

palatingauche

palatindroit

-symplectico-métaptérygoïdien
C

7

symplectique

métaptérygoïde

Ligamentsquirelientlesus¬ pensoriumauneurocrane -hypoethmoïdo-palatin
BE

12

18,19

6

hypoethmoïde

palatin



-préethinoïdo-palatin
AE

16

13

6,17

-ethmoïdo-entoptérygoïde
AD

18

19

6,8,17

-parasphénoïdo-entoptéry- goïde

AE

19

19,21

6,17

Ligamentsdel'opercule
-operculo-interoperculaire1
AE

27

14

-operculo-interoperculaire2
AE

29

14

-operculo-interoperculaire3
C

-operculo-sousoperculaire
C

-sousoperculo-interopercu- laire1

BE

28

14

-sousoperculo-interopercu- laire2

C

Ligamentquireliel'oper¬ culeaususpensorium -operculo-hyomandibulaire
BE

30

14

Ligamentsquirelientl'oper¬ culeàlamandibule -interoperculo-mandibulaire
AD

25

14,18, 19,20, 21

9,17

préethmoîde ethmoïdelatéral parasphénoïde faceinternedel'opercu- laire faceinternedel'opercu- laire zonede1'operculaire couverteparl'interoper- culaire operculaire(zonequire¬ couvrelesousoperculai- re) sousoperculaire(face interne) sousoperculaire(zone couverteparl'interoper- culaire) operculaire(faceinter¬ ne) interoperculaire(face interne)

palatin entoptérygoïde bordinternede1'entopté¬ rygoïde faceinternede1'inter¬ operculaire faceinternede1'inter¬ operculaire interoperculaire(zonequi recouvre1'operculaire) sousoperculaire(zone couvertepar1'operculai¬ re) interoperculaire(facein¬ terne) interoperculaire(zonequi recouvrelesousopercu¬ laire) condylede1'hyomandibulai- re rétroarticulaire



Ligamentsinséréssurlepré- operculaire -operculo-préoperculaire -préoperculo-hyomandibulaire -symplectico-préoperculaire -quadrato-préoperculaire Ligamentsdel'archyoïdien -épihyalo-hyomandibulaire -interhypohyal -urohyalo-hypohyal -basihyalo-hypohyal -(les)branchiostégo-cérato- hyaux Ligamentquirelielamandibu- leàl'archyoïdien -hyoïdio-mandibulaire Ligamentsquirelientl'arc hyoïdienauxarcsbranchiaux -hypohyalo-hypobranchial -basihyalo-basibranchial
C c c

1

14

c

1

14

AD

31

14

C

34

11

AD

32

11

AE

33

11

C

AD

26

14

AE

36

11

BE

35

11

operculaireetinter- operculaire prëoperculaire symplectique carré épihyal(cératohyalpos¬ térieur) hypohyal1gauche urohyal basihyal rayonsbranchiostèges épihyal(faceexterne partiepostérieure) hypohyal2 basihyal

prëoperculaire hyomandibulaire p̂rëoperculaire pointeventraledel'hyo mandibulaire(faceinter ne) hypohyal1droit hypohyal1 hypohyal2 cératohyaletépihyal(c ratohyauxmédianetpost rieur) rétroarticulaire premierhypobranchial premierbasibranchial



Ligamentsdesarcsbranchiaux
A

D

42

22

premierhypobranchialgau¬ che

premierhypobranchialdroit

-transversesbranchiaux
A

D

44

22

troisièmehypobranchial gauche

troisièmehypobranchial droit

A

D

45

22

cinquièmecératobranchial gauche

cinquièmecératobranchial droit

A

E

37

22

deuxièmecératobranchial
premierhypobranchial

-interbranchiaux

A

E

38

22

troisièmehypobranchial
deuxièmehypobranchial

A

E

39

22

troisièmecératobranchial
deuxièmehypobranchial

A

E

40

22

quatrièmehypobranchial
troisièmehypobranchial

-hypobranchialo-basibranchiaux
C

46

22

13

hypobranchial1

basihyaletbasibranchial1

-interpharyngobranchial
A

E

47

24

premierpharyngobranchial osseux

deuxièmepharyngobranchial osseux

-cératobranchialo-basibran- chial

B

E

41

22

quatrièmecératobranchial
quatrièmebasibranchial cartilagineux

-épibranchialo-cératobranchial
A

D

50

24

quatrièmeépibranchial
cinquièmecératobranchial

-pharyngo-transverse
A

E

43

22

aponévrosedesmuscles transversesventrauxdu cinquièmearc

cinquièmecératobranchial

Ligamentsquirelientlacor¬ beillebranchialeauneurocrâne -parasphénoido-pharyngobran- chial

A

E

49

24

parasphénoïde

deuxièmepharyngobranchial osseux

-pharyngien

A

E

48

24

plaquemasticatricepha¬ ryngienne

cartilagequiprolongeles pharyngobranchiaux



Ligamentsduneurocrâne -ethmo-nasal

C

23

18,19

supraethmoîdeetfrontal
nasal

-supraorbito-frontal

C

frontal

supraorbitaire

Ligamentsenrapportavecla ceinturescapulaire -épiotico-posttemporal
C

14

épiotique

posttemporal

-supracleithro-posttemporal
C

supracleithrum

posttemporal

-cleithro-supracleithrum
C

14

cleithrum

supracleithrum

-vertébro-supracleithral
AE

51

16,17

processuslatéraldela
supracleithrum

Ligamentsenrapportavecl'ap¬
18,19

premièrevertèbre

pareildeWeber -scaphio-intercalaire
AD

101

16

scaphium

intercalaire

-tripo-intercalaire

AD

102

16

intercalaire

tripus

-claustro-supraneural
AE

103

16

claustrum

supraneural

-tripo-vertébral

AD

104

17

tripus

régionantérieuredesos suspenseurs

-tripo-suspenseur

AE

105

17

transformateurdutripus
régionpostérieureventrale desossuspenseurs

-cranio-supraneural

C

106

16

exoccipitaux

premiersupraneural

-obliqueinterneural
AD

107

16

15

quatrièmearcneural
baseducinquièmearcneu¬ ral

-cranio-vertébral1

AE

108

16

corpsdelapremièrever¬
processuspostérieurdu

tèbre

basioccipital

-cranio-vertébral2

AE

109

16

corpsdeladeuxièmever¬
processuspostérieurdu

tèbre

basioccipital



-intervertebral

A

E

111

17

processuslateraldela deuxièmevertèbre

corpsdelapremièrever¬ tèbre

-suspensorio-costal

A

E

111

16

ossuspenseur

cinquièmecôte

-intercostal

A

D

113

16

d'unecote

àlasuivante

-interneural

A

E

114

16

16

quatrièmeneuracanthe
cinquièmeneuracanthe

■P-
o
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Remarque s

1. Le ligament li.4 est plus long que celui de Cyprinus
carpio (d'près BALLINTIJN et al., 1972).

2. Le ligament li.10 n'a pas chez G.gobio deux points
d'attache sur le supraethmoïde comme chez Idus idus

(d'après ALEXANDER, 1966).
3. Il n'y a qu'un ligament pa 1ato-maxi11 aire chez Cyprinus

carpio (d'après BALLINTIJN et al., 1972).
4. Le ligament quadrato-angulaire est une gaine de fibres

courtes qui entoure l'articulation de la mandibule sur

le carre .

5. L'ethmo-maxi11 aire est un manchon de fibres inséré d'une

part sur le préethmoîde, d'autre part sur le maxillaire
et qui entoure le préethmoîde 2.

6. Les ligaments li.7, 1i. 12, 1i. 13, 1i. 14, 1i . 1 5 , 1 i . 1 6 ,

li.18, 1i.19, li.22 et li.24 n'apparaissent pas tendus
en dissection. Nous pensons qu'ils n'empêchent pas mais
limitent les mouvements du palatin et de l'entoptéry-
goîd e.

7. Le ligament symp1ectico-métaptérygoîdien complète la
charnière cartilagineuse qui sépare le symplectique et
le métaptérygoïde.

8. Le point d'attache dorsal (sur l'ethmoîde latéral) du

ligament li.18 est plus externe que le ventral.
9. Le ligament li.25 semble exister chez de nombreux

Téléostéens.

10. Le ligament opereu 1o-préopereu 1 aire est très souple.
11. Les deux ligaments symplectico-préoperculaire et qua¬

dra to-préopereu1aire forment en fait le même ligament
dont les fibres s'allongent progressivement d'arrière
en avant.

12. Chez Salmo gairdneri, le ligament li.26 apparaît et est

fonctionnel très t5t dans le développement embryonnaire
(VERRAES, 1974).

13. Des ligaments du type de li.46, existent entre chaque
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hypobranchial et entre les différentes pièces de la
copula.

14. Ces deux ligaments empêchent tout mouvement.

15. Le ligament li.107 est très probablement l'homodyname
des li.107' des vertèbres qui suivent. Les li.107'
sont très probablement des li.107 partiellement ossifiés

16. Le ligament 1i. 1 13 n'est peut-être qu'un épais sis sement

de la membrane qui joint deux neuracanthes successives.
Une membrane du même type existe entre les côtes.

17. Les colorations à 1 ' orcéine , à 1 ' orcéine-picro-indigocarmin
et à la fuschine-résorine ont mis en évidence que les liga¬
ments 1 i . 2 , li.9, 1i . 10, 1i . 16 , 1i. 18, 1i. 19, li.24,

1 i. 3 1 et li.32 contiennent très peu de fibres élastiques

que les ligaments li.4, li.5, li.6, li.25 et li.26 en

ont beaucoup, enfin que le ligament li.ll est formé d'un
cylindre de fibres collagènes qui entoure de nombreuses
fibres élastiques associées à quelques éléments colla-

gènes .

5. ARTICULATIONS

Nous nous proposons de classer les articulations
d'après leur aspect et leur forme et non d'un point de vue

histologique : type C : articulation réalisée par l'intermé¬
diaire d'un condyle;

type S : articulation réalisée par l'intermé¬
diaire de surfaces incurvées autres

qu'un condyle;

type E : articulation réalisée par l'intermé¬
diaire d'épiphyses cartilagineuses ;

type B : articulation indirecte réalisée par
une pièce intermédiaire;

type F : articulation réalisée par l'intermé¬
diaire de fibres uniquement.

VERRAES (communication personnelle) considère que

deux os accolés l'un à l'autre et unis par des fibres extrêmement

courtes, comme le prévomer et le para sphénoIde, sont articulés.
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Etant dans l'impossibilité de matérialiser ce type d'articu¬
lation, nous ne le répertorions pas dans notre liste.

Nous y avons repris les articulations déjà citées
à propos de la description ostéo1ogique. Nous avons essayé
de conserver les désignations de LIEM (1970) et de DE LA HOZ
et CHARDON (en préparation). Nous avons indiqué entre paren¬
thèses le type d'articulation et les figures qui y correspon¬
dent.

Il existe des fibres très courtes qui joignent les
pièces des articulations de types C, S, E et B. Les articu¬
lations de types C et S sont probablement synoviales à deux
exceptions près que nous signalons.

Liste des articulations

Les articulations de la tête de G.gobio sont les
suivantes :

- l'articulation interprémaxillaire (type F; figures 20, 21) :
les fibres qui unissent les prémaxillaires leur permettent
d'être faiblement écartés;

- l'articulation maxi11o-prémaxi11 aire (type F en arrière;
type S, non synovial en avant; figure 15) : les maxillaires,
attachés en arrière^ aux prémaxillaires par les ligaments
li.2, les chevauchent en avant et en sont presque totale¬
ment indépendants;

- l'articulation intermandibu 1 aire (type F; figures 20 , 22) :
il y a la possibilité d'un faible écartement des branches
de la mandibule grâce aux fibres qui les unissent;

- l'articulation rostrale (type F; figures 15, 18, 19) : le
rostral peut basculer en avant en ayant comme axe de rotation
la région où sont attachés les ligaments li.8, 1i . 9 et li.ll;

- l'articulation crânio-maxi11 aire (type B; figure 15) : cette

articulation réalisée par l'intermédiaire du préethmoïde 2,
permet la rotation dans un plan vertical du maxillaire autour
du préethmoïde;
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l'articulation pa 1ato-maxi11 aire (type S non synovial; fi¬

gures 15, 18, 19) : autorise la rotation dans un plan verti¬
cal du maxillaire autour du palatin;
l'articulation 1acrymo-cranio-pa1 atino-maxi11 aire (type F;

figure 18): les ligaments li.20, 1i . 21 et li.22 n'empêchent
ni les écartements latéraux de la partie ventro-postérieure
du lacrymal qui entraîne avec lui la série infra-orbitaire,
ni une certaine élévation du lacrymal;
l'articulation quadrato-mandibu1 aire (type C, figures 14,
19, 20, 21) : elle permet une rotation importante dans un

plan vertical,et faible latéralement, de la mandibule autour

du carré;

l'articulation cranio-pa1 atine (type S; figures 5, 13, 14) :

le palatin peut effectuer une faible rotation dans toutes

les directions autour du préethmoïde;
l'articulation pa 1 ato-ptérygoïdienne (type S; figures 13,
14, 19) : le palatin est mobile dans tous les sens par rap¬

port au reste du suspensorium;
l'articulation cranio-ptérygoîdienne (type S; figures 5,
19) : elle permet à 1'entoptérygoïde de tourner autour de
son point d'articulation avec l'ethmoïde latéral;
l'articulation cranio-hyomandibu1 aire (type S; figures 5,
19) qui permet l'abduction de 1'hyomandibu 1 aire. Cet os

présente deux têtes d'articulation avec le neurocrâne, la
première très forte, est orientée assez fort vers l'avant;
l'articulation opereu 1o-hyomandibu 1 aire (type C; figure 14)
l'opercule peut tourner dans toutes les directions autour

de 1'hyomandibu1aire ;

l'articulation préopereu1o-hyomandibu1 aire (type F) : les
fibres qui unissent le préopereu 1 aire et 1'hyomandibu1 aire
permettent une très petite mobilité du premier os par rap¬

port au second;

l'articulation symp1ectico-quadrato-préopereu 1aire (type F;
figure 14) : les fibres entre le symplectique et le carré
d'une part, et le préopercu1 aire d'autre part, plus longues
en avant qu'en arrière, permettent à la partie antérieure du

préopereu 1 aire de s'écarter du suspens orium;
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- l'articulation su spensorio-hyomandibu1aire (type E; figure
14) : elle permet, grâce à la souplesse du cartilage situé
à la pointe inférieure de 1'hyomandibu1aire, un léger chan¬

gement d'orientation du symplectique par rapport à l'hyo-
mand ibulaire;

- l'articulation hyoïdeo-hyomandibu 1 aire (type B, figure 14) :

réalisée par l'intermédiaire de l'interhyal : elle permet

des déplacements indépendants de la barre hyoïdienne par

rapport à 1'hyomandibulaire;
- l'articulation symp1ectico-métaptérygoîdienne (type EF, fi¬

gures 14, 19) : le métaptérygoïde est articulé sur le sym¬

plectique par l'intermédiaire de fibres courtes et des car¬

tilages qui séparent les deux os;

- l'articulation entre le symplectique et le carré (type F, fi¬

gure 14) : il existe une faible mobilité, dans tous les sens,

du symplectique vis-à-vis du carré;
- l'articulation quadrato-ectoptérygoîdienne (type F) : l'ec-

toptérygoïde a une certaine possibilité de glisser derrière
le carré;

- l'articulation interhyoïdienne (type B, figure 11) : les
barres hyoïdiennes sont mobiles par rapport au basihyal et

peuvent tourner l'une sur l'autre, par l'intermédiaire du

subiingual;
- les articulations entre le basihyal et le premier basibran-

chial et entre les différentes pièces d'un même arc branchial

(type E, figure 12) : ces articulations n'imposent pas de
direction de rotation grâce à la souplesse des épiphyses
cartilagineuses;

- l'articulation suprac1eithro-pos11empor a 1e (type F) : les
fibres qui relient le suprac1eithrum au posttemporal permet¬

tent des déplacements indépendants de la ceinture scapulaire
vis-à-vis du pos11empora 1.

Nous avons encore constaté une certaine mobilité du

nasal par rapport au supraethmoïde et au frontal, et du supra-

orbitaire par rapport au frontal.

Ces propriétés des articulations observées sur des
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animaux morts, seront peut-être différentes sur des animaux
vivants.

La mobilité des différentes pièces squelettiques
qui participent aux articulations citées, est généralement
limitée par les muscles, par les ligaments et par la peau.

6. SYNTHESE

Le squelette céphalique de G.gobio est semblable à
celui de presque tous les Cyprinidae. Il est cependant carac¬

térisé par l'absence d'interca 1 aire, par un hypoethmolde ossi¬
fié et bien délimité, par un reste probable du mento-mecké1ien
à la face interne de la mandibule, par une bande de cartilage
qui passe sous 1'entoptérygoïde et par la présence d'un hypo-
branchial cartilagineux au quatrième arc.

Les principales particularités de la musculature

sont un premier adducteur de la mandibule attaché au maxillaire

pardeux tendons croisés, un adducteur de l'arc palatin inséré
sur les faces interne et externe de 1'entoptérygoïde et du

métaptérygo'ide , et la présence d'un seul phar y ng o-c 1 av i c u 1 a ir e .

Les nombreux ligaments assurent la cohésion entre

les différentes parties du squelette, principalement à l'inté¬
rieur d'un suspensorium mu 11iarticu1é.
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BARBUS BARBUS

1. REMARQUES SUR LA MORPHOLOGIE EXTERIEURE

La tête de Barbus barbus rap'élle beaucoup celle de

G.gobio (figure 1). La principale différence se situe au ni¬
veau de la bouche qui est encore plus infère et garnie de
deux paires de barbillons.

2. OSTEOLOGIE

A. Neurocrâne

Sa forme est très semblable à celle du neurocrâne

de G.gobio. La portion du conduit du canal supraorbitaire
portée par le frontal est en contact avec celle qui est
soudée au prootique chez B.barbus (figures 26, 27, 29).

Le frontal, au niveau de la partie postérieure de

l'orbite, forme une arcade qui abrite une partie du muscle
dilatateur de l'opercule (figures 26, 27, 35), ce qui est

exceptionnel et n'existe à notre connaissance que chez les
Erythrinidae (Ostariophysi, Characoidei) (SAGEMEHL, 1891).

Le septum interorbitaire est plus ossifié encore

que chez G.gobio (figures 26, 29).

Le canal supratempora 1 n'est pas soudé au supraoc-

cipital comme chez G.gobio (figure 27). Il n'y a pas d'ex¬
tra seapu1aire libre. Comme SAGEMEHL (1891) l'a décrit, il
y a chez B.barbus un intercalaire (figures 27, 28, 37).

Le processus postérieur du ba sioccipita1 est pro¬

portionnellement plus développé chez B.barbus que chez G.go¬
bio (figures 27, 28, 29).

Enfin, le rameau palatin du nerf facial pénètre dans
le myodome postérieur en perçant le pont prootique; il ne

quitte donc pas comme il le fait chez G.gobio, la chambre

trigémino-facia1e par son ouverture postérieure avant de
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pénétrer dans le myodome par le para sphénoîde.

B. Sp1anchnocrâne

Le maxillaire de B.barbus a une forme quelque peu

différente de celui de G.gobio (figure 26). De plus, il
est articulé sur le palatin par un ménisque de cartilage

qui double ainsi le préethmoîde 2 (figure 33).

Les différences entre les suspensorium de B.barbus
et de G.gobio se situent au niveau de 11hyomandibu1aire.
L'articulation de cet os avec le neurocrâne est plus forte
chez B.barbus (figure 32). De plus, les rameaux hyoïdien
et operculaire du nerf facial et le rameau operculaire du
nerf trijumeau sortent de 11hyomandibu1 aire par la face
externe et par le même orifice que la branche mandibulaire
du nerf facial. Ces trois rameaux gagnent ensuite la face
interne du suspensorium par un espace ménagé entre l'hyo-
mandibulaire et le préoperculaire (figure 30).

Comme chez G.gobio, la bande de cartilage située au

centre du suspensorium se prolonge jusqu'au palatin par la
face interne de 1'entoptérygoïde (figure 32).

Le sublingual est,chez B.èarbus,entièrement carti¬
lagineux. Le quatrième cératobranchial de B.barbus est

prolongé par une pointe de cartilage qui est peut-être ho¬

mologue d'un quatrième hypobranchia 1 (non individualisé
ici) comme chez G.gobio (figure 31). La corbeille bran¬
chiale de B.barbus ne présente dorsalement qu'une plaque
de cartilage en arrière des pharyngobranchiaux (figure 31).

C. Appareil de Weber

Les quatre premières vertèbres de B.barbus sont

libres.
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3. MUSCULATURE

Le premier adducteur de la mandibule de B.barbus
est inséré sur le maxillaire par l'intermédiaire de trois
tendons (figure 34); le plus externe, comme chez G.gobio, est

attaché très en avant. Il n'y a que deux tendons chez G.go¬
bio .

Le dilatateur de l'opercule de B.barbus est non

seulement inséré sur le sphénotique, le ptérotique et sur la
face externe du frontal, mais pénètre dans l'orbite par l'ar¬
cade ou tunnel formé par le frontal et s'attache sur la face

interne de ce dernier (figure 34). De plus, ce muscle n'a

pas un aspect penné chez B.barbus comme c'est le cas chez

G.gobio (figure 34).

Le muscle géniohyoîdien de B.barbus est comme celui

deG.gobio divisé en une partie antérieure et une postérieure
(figures 34, 35, 36) alors que VETTER (1875) l'avait décrit
comme étant fait d'une seule pièce. Le sternohyoïdien appa¬

raît moins complexe chez B.barbus que chez G.gobio (figure 36).
L'intermandibu1 aire est très fin.

Au niveau de la corbeille branchiale, il y a deux
différences essentielles entre B.barbus et G.gobio. D'abord,
il y a chez le premier un pharyngo-c1avicu1 aire interne et un

externe (figure 38) alors que chez le second il n'y a qu'un
muscle; cette observation confirme celle de MATTHES (1963).
Ensuite, il y a chez B.barbus trois obliques ventraux aux deux

premiers arcs et deux au troisième (figure 39) alors que chez

G.gobio, il y en a un de moins par arc. Sur la figure 39, les
muscles obliques ventraux supplémentaires, noms donnés par

TAKAHASI (1925), sont appelés "droits". La présence de ces

muscles confirme dans ce cas-ci les observations de TAKAHASI

(1925).

4. LIGAMENTS

Il n'y a qu'un ligament pa1 ato-maxi11 aire chez
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B.barbus', il occupe la place du ligament li.5 de G.gobio (fi¬
gure 33). Cependant en plus de ce ligament,il y a chez B.Bar¬
bus une gaine de fibres (1 i . 6 ' ) qui entoure le submaxillaire et

qui se situe à peu près à la place du ligament li.6 de G.gobio
(figure 33).

Il y a chez B.barbus un ligament entoptérygoïdo-
palatin (1i . 15*) situé à la face dorsale de 1'entoptérygoîde
et du palatin alors que chez G.gobio le ligament en toptérygoï -

do-palatin (1i . 15) est sur le côté interne des deux os (figu¬
res 14, 32).

Il n'y a pas de ligament ectoptërygoïdo-palatin
externe chez B.barbus.

Il existe chez B.barbus et non chez G.gobio un li¬
gament (li.52) qui unit le symplectique au cartilage qui le

sépare de 1'hyomandibu1aire (figure 32).

Le ligament hypoethmoïdo-pa 1 atin ( 1i . 12) est beau¬

coup plus développé chez B.barbus que chez G.gobio (figures
33, 34, 35).

Nous n'avons observé,en lieu et place des ligaments
li.27 et li.29 de G.gobio, qu'un seul ligament li.27-29 chez
B.barbus (figure 32).

L'interoperculo-épihyal (li.53), entre 11interoper-
culaire et 1'épihyal,est bien développé et peu souple chez
B.barbus (figure 32). Chez G.gobio, à la place de ce ligament,
nous trouvons des fibres très lâches.

Les ligaments interbranchiaux li.37, li.38 et li.39
de G.gobio sont devenus li.37', li.38' et li.39' chez B.barbus
car ils ont une position beaucoup plus dorsale (figure 39).

Le ligament su spen sorio-costa1 ( 1i . 1 12) de G.gobio
n'existe pas chez B.barbus.

5. ARTICULATIONS

L'articulation hyoïdeo-hyomandibu1 aire, réalisée par
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l'intermédiaire de l'interhyal, permet des déplacements de la
barre hyoïdienne par rapport à 1'hyomandibu1 aire moins amples
chez B.barbus que chez G.gobio, non pas suite à des modifica¬
tions de sa structure propre, mais à cause de la présence du

ligament interopereu 1o-épihya1 ( 1i .53) (figure 32).
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LEUCISCUS LEUCISCUS

1. REMARQUES SUR LA MORPHOLOGIE EXTERIEURE

La forme générale de la tête de Leuciscus leuciscus
est très différente de celle de G.gobio et de B.barbus (figure
1). La tête en vue latérale est presque un triangle isocèle
et sa section transversale est à peu près elliptique. Les
yeux sont grands et latéraux; la bouche est antérieure et ne

porte pas de barbillons.

2. OSTEOLOGIE

A. Neurocrâne

Contrairement aux deux espèces étudiées précédem¬
ment, le neurocrâne est, chez L.leuciscus, beaucoup plus rele¬
vé en avant, plus large et moins allongé (figures 41, 42, 43,
44) .

La région ethmoïdienne est moins ossifiée que chez

G.gobio et B.barbus (figures 43, 45); elle est aussi propor¬

tionnellement plus courte, et moins incurvée vers le bas (fi¬

gure 43). Parallèlement, le parasphénoïde, au lieu d'être
presque rectiligne comme chez G.gobio et B.barbus, est coudé en

arrière de l'orbite et remonte vers la région ethmoïdienne
(figure 43). Ce sont surtout ces deux particularités qui mo¬

difient l'aspect général du neurocrâne chez L.leuciscus.

Les préethmoïdes 2 sont réduits à de petits disques
cartilagineux (figure 48). Comme chez G.gobio, il n'y a pas
de cartilage submaxillaire chez L.leuciscus alors qu'ils sont
bien développés chez B.barbus (figure 48).

Le septum interorbitaire est beaucoup moins ossifié
que chez les deux autres espèces étudiées (figures 40, 43).
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Le conduit du canal sensoriel supraorbitaire présen¬
te chez L.leuciscus comme chez G.gobio une solution de conti¬
nuité entre sa portion ptérotique et sa portion frontale con¬

trairement à ce que l'on observe chez B.barbus (figure 41).
De plus, ce conduit se prolonge sur le pariétal : cette der¬
nière situation,qui existe chez Leuciscus rutilus notamment

(DEVILLERS, 1958), est,comme nous l'avons déjà signalé, sans

doute archaïque (figures 41, 43).

Le lacrymal est un pentagone chez L.leuciscus,
alors qu'il apparaît allongé et étroit chez G.gobio et B.barbus
(figure 40). Chez L.leuciscus, le composant membrano des in-
fra-orbitaires est assez bien développé (figure 40).

Le canal supratemporal présente la même disposition
que chez B.barbus : en effet, il n'est pas soudé au supraocci-
pital et il n'y a pas d ' extra scapu1aires libres (figure 41).

Il y a comme chez B.barbus un intercalaire et le

processus postérieur du basioccipita1 est très développé (fi¬
gures 41, 42).

Le rameau palatin du nerf facial quitte la chambre
trigémino-facia1e comme chez B.barbus.

B. Splanchnocrâne

La position des pièces buccales est très différen¬
te de celle observée chez G.gobio et B.barbus. En effet, chez
L.leuciscus le maxillaire et le prémaxillaire sont très rele¬
vés en avant (figure 40); la mandibule, lorsque la bouche est

fermée, est également orientée vers le haut (figure 40). Ces
faits sont à mettre en parallèle avec la forme du neurocrâne,
peu courbée vers le bas et courte dans sa région ethmoïdienne.

La disposition des rameaux nerveux qui percent

1'hyomandibu 1 aire se présente chez L.leuciscus comme chez

B.barbus (figure 46).

La zone de cartilage, située au centre du suspenso-
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rium est très étroite; elle ne passe pas sous 1'entoptérygoî-
de et n'atteint pas le palatin contrairement à ce que nous

observons chez les deux autres espèces étudiées (figure 47).

Le sublingual est cartilagineux comme chez B.barbus
Le basihyal est très allongé chez L.leucisous (figure 46).

La corbeille branchiale de L.leuciscus montre les

mêmes particularités que celle de B.barbus, essentiellement
au niveau du quatrième hypobranchial et des régions cartila¬
gineuses pharyngobranchiales (figure 55).

3. MUSCULATURE

Le premier adducteur de la mandibule n'est inséré
sur le maxillaire que par un seul tendon chez L.leuciscus (fi¬

gure 50) au lieu de deux chez G.gobio et de trois chez B.bar¬
bus . Le second adducteur est attaché très haut sur le préoper
culaire (figure 50). Enfin, l'ensemble des trois adducteurs
de la mandibule de L.leucisous constituent une musculature

grêle et de forme différente de celle des deux autres espèces
étudiées (figures 50, 51).

L'adducteur de l'arc palatin et de 1'hyomandibu 1 ai-
re n'est pas attaché à 1'entoptérygoîde comme chez les deux
autres espèces (figure 51). De plus les fibres sont plus
orientées vers l'arrière.

Le dilatateur de l'opercule n'est pas inséré en

partie dans l'orbite comme chez B.barbus, et il n'a pas l'as¬
pect penné observé sur le muscle de G.gobio (figures 50, 51).

Les géniohyoïdiens antérieurs gauche et droit sont
accolés l'un à l'autre sur toute leur longueur et ne laissent
pas voir 1'intermandibu1aire (figure 52).

Le muscle sternohyoïdien n'apparaît pas divisé en

faisceau comme celui de G.gobio (figure 52).

L.leuciscus présente, comme B.barbus, deux muscles
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pharyngo-c1avicu1 aires (figure 53), alors qu'il n'y en a qu'un
chez G.gobio.

Nous avons trouvé chez L.leuciscus, un muscle troch-
'léaire qui relie le cinquième arc branchial au neurocrâne

(figure 53) : HOLTSVOOGT (1965), à qui nous devons ce nom,

l'avait décrit chez Leuciscus cephalus.

Le muscle élévateur externe du premier arc branchial
est chez L.leucisous attaché au neurocrâne par un long tendon

(figure 53).

Enfin il y a, comme chez B.barbus, trois muscles

obliques ventraux aux premier et deuxième arcs branchiaux et

deux au troisième alors que G.gobio en compte un de moins par

arc (figure 54); comme nous l'avons déjà écrit à propos de
nos commentaires sur B.barbus, nous avons désigné les muscles

supplémentaires sous le nom de muscles droits.

4. LIGAMENTS

Il y a chez L.leuciscus et non chez G.gobio et
B.barbus un ligament intermaxillaire (li.54) (figures 48, 50,
51) .

Il n'y a qu'un ligament pa1 ato-maxi11aire (li.5)
chez L.leuciscus (figures 48, 50, 51).

Le ligament ethmo-rostra 1 (li.10) a deux points
d'attache sur le neurocrâne chez L.leuciscus (figure 48) et
non chez les deux autres espèces étudiées.

Le ligament entoptérygoïdo-pa 1 atin (1i.151 ) de
L.leuciscus est situé comme chez B.barbus à la face dorsale

de 1'entoptérygoïde et du palatin (figure 47).

Il n'y a pas chez L.leuciscus ni chez B.barbus de

ligament ectoptérygoïdo-pa1 atin externe, alors que ce ligament
(1i.13) existe chez G.gobio.

Nous n'avons pas trouvé chez L.leuciscus, le ligament



56

qui,chez B.barbus, relie le symplectique au cartilage qui sé¬
pare cet os de 1'hyomandibulaire (figure 47).

La taille du ligament hypoethmoïdo-palatin est très
voisine de celle du ligament de G.gobio et non de celui de
B.barbus (figures 50, 51).

Si comme chez B.barbus, L.leuciscus ne présente

qu'un ligament opercu1o-interopercul aire bien développé (fi¬
gure 47) au lieu de deux chez G.gobio, par contre nous y trou¬
vons un ligament préopereu1o-interoperculaire (li.55), inexis¬
tant chez les deux autres espèces (figure 47).

Les fibres très courtes qui chez G.gobio et B.bar¬
bus , unissent le sou sopereu1 aire et 1'interoperculaire, sont

chez L.leuciscus beaucoup plus longues (li.56) (figure 47).

Le ligament interopereu 1o-mandibu1 aire (li.25) est
très court chez L.leuciscus (figure 47).

L'interopereu laire-épihya1 (li.53) est semblable à
celui de B.barbus (figure 47).

Les ligaments interbranchiaux de L.leuciscus pré¬
sentent les mêmes particularités que ceux de B.barbus : ils
sont situés plus dorsalement que ceux de G.gobio (figure 54).

5. ARTICULATIONS

Nous formulons à propos de l'articulation hyoideo-
hyomandibu1 aire de L.leuciscus, la même remarque que celle ex¬

primée au sujet de B.barbus.

La zone de cartilage centrale du suspensorium (fi¬
gure 47) est réduite chez L.leuciscus, 1'entoptérygoïde et le
carré sont en contact à la face interne de l'arc palatin : ces

deux particularités augmentent très probablement la rigidité
du suspensorium.
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CONCLUSIONS

- Il ne fait aucun doute que G.gobio, B.barbus et L.leuciscus
appartiennent à la même famille des Cyprinidae, telle que

REGAN (1911) l'a définie : les trois espèces ont un appareil
de Weber, une bouche protractile édentée, des prémaxillaires

qui excluent les maxillaires du bord de la bouche, une paire
de préethmoîdes 2 (submaxillaires pour REGAN) et éventuelle¬
ment une paire de submaxillaires, un rostral mobile, un post¬

temporal simple, de profondes fosses otiques ventrales, un

orbitosphénoîde en contact avec le p1 euro sphénoïde en arrière,
le frontal au-dessus, l'ethmoïde latéral en avant et le para-

sphénoïde en-dessous.

- RAMASWAMI (1955 a, b) classe G.gobio dans la sous-famille
des Gobioninae et les deux autres dans les Cyprininae, sans

définir clairement les sou s-fami 11es. Par contre pour MAHY

(communication personnelle), les Cyprinines de RAMASWAMI (1955
représenteraient en fait deux sou s-fami 11es : les Cyprinines
avec B.barbus d'une part et les Leuciscines d'autre part.

Nos observations confirment plutôt l'hypothèse de MAHY. En

effet, chacune des trois espèces est aussi différente de l'une
que de l'autre des deux autres espèces. Voici quelques exem¬

ples tirés des pages qui précèdent : il y a un intercalaire
chez B.barbus et L.leuciscus et non chez G.gobio; le canal
supraorbitaire de B.barbus ne présente pas de solution de
continuité entre sa partie frontale et sa portion ptérotique
contrairement aux deux autres espèces; la zone de cartilage
située au centre du suspensorium passe sous 1'entoptérygoïde
chez G.gobio et B.barbus et non chez L.leuciscus', le premier
adducteur de la mandibule est inséré sur le maxillaire par un

tendon chez L.leuciscus, deux chez G.gobio et trois chez
B.barbus; B.barbus et L.leuciscus ne présentent qu'un liga¬
ment opereu 1o-interopereu 1 aire (figures 32, 47) au lieu de
deux chez G.gobio, mais L.leuciscus a un ligament préoperculo-
interoperculaire (1i.55) (figure 47) qui est absent chez les
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deux autres espèces.

Aucune des différences que nous mettons en éviden¬
ce ne nous paraît avoir une valeur systématique plus grande

que les autres.

- En dépit de ce qui vient d'être écrit, des variations de
forme des différentes parties de la tête mettent en évidence,
d'une part,la grande ressemblance entre G.gobio et B.barbus
et,d'autre part,les différences entre ces deux espèces et
L.leuciscus. Nous nous permettons d'en rappeler quelques
unes. Citons tout d'abord la forme du neurocrâne qui est in¬
curvée en avant avec un septum interorbitaire très ossifié
chez B.barbus et chez G.gobio, ce qui n'est pas le cas chez
L.leuciscus. La forme de la bouche de L.leuciscus dif¬

fère de celle des deux autres espèces. L'ensemble musculai¬
re constitué par les adducteurs de la mandibule est plus
grêle chez L.leuciscus que chez les deux autres espèces. Les
fibres du ligament li.56 (figure 47) sont très longues chez
L.leuciscus et très courtes chez G.gobio et B.barbus.



CHAPITRE II

HYPOTHESES FONCTIONNELLES BASEES SUR LES

OBSERVATIONS ANATOMIQUES
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INTRODUCTION

Les éléments osseux, les muscles et les ligaments
peuvent être groupés en composants fonctionnels, qui comme

les définit DULLEMEIJER (1958, 19 7 4), sont des complexes d'é¬
léments de natures hi sto1ogique4 variée^ participant à la
réalisation d'une même fonction. Cette notion de composants

fonctionnels, très précise pour des discussions théoriques, est
à notre avis peu maniable en pratique. En effet, la constitu¬
tion des composants change d'une fonction à l'autre.

La notion d'unités fonctionnelles de LIEM (1967 b)

(agrégation d'os, de ligaments et de muscles intimement asso¬

ciés, participant, en union fermée, à une ou plusieurs fonc¬

tions) pose un problème similaire.

C'est pourquoi nous préférons comme DE LA HOZ (1974)
utiliser des unités mécaniques sque1ettiques qui comprennent
les os, les cartilages et certains ligaments qui assurent la
cohésion entre plusieurs os (par exemple : les os de l'opercu¬
le sont intimement liés entre eux par des ligaments). Chacu¬
ne de ces unités peut être associée à d'autres pour partici¬
per à une fonction (c'est le "coupling" de BALLINTIJN et

HUGHES (1965) et de LIEM (1967 a, b)). Ces unités sont mues

par un ou plusieurs muscles et leurs déplacements sont géné¬
ralement limités par des ligaments.

Nous avons divisé, dans certains cas, les unités
mécaniques sque1ettiques en sous-unités : toutes les sous-

unités d'une même unité se déplacent ensemble,mais de manière
différente.

Ces unités pour un même côté sont les suivantes
chez les trois espèces étudiées (figure 56) :

- le neurocrâne, le posttemporal et les trois pre¬

mières vertèbres;
- le suspensorium (à l'exclusion du palatin) qui

peut être divisé en sous-unités :
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11hyomandibu1aire et le préopereu 1aire,
le symp1ectique ,

le métaptérygoïde et 1'entoptérygoïde ,

le carré et 1 ' ec t o p t ér y g o ïd e ;
- le palatin;
- la mand ibu1e ;
- la mâchoire supérieure qui comprend trois sous-

unités :

le rostral,
le maxillaire,
le prémaxillaire;

- le repli operculaire;
- l'arc hyoïdien (excepté 1'hyomandibu1aire et le

symp1ectique) divisé en deux sous-unités :

la barre hyoïdienne,
les rayons branchiostèges ;

- chaque arc branchial divisé en cinq sous-unités
au maximum qui correspondent à ses différents

composants articulés;
- la ceinture scapulaire secondaire (à l'exclusion

du pos11empora 1 ) .

Nous avons tenté, dans les pages qui suivent, de dé¬
crire, su r t ou t chez G.gobio, les déplacements des différentes
unités mécaniques sque 1e11iques lorsque les muscles se con¬

tractent. Cette description est le résultat de réflexions et

de déductions faites à partir de l'observation anatomique de
poissons morts disséqués. Nous avons fait le même travail

pour B.barbus et L.leucisous et nous avons relevé les différen¬
ces avec G.gobio.

Nous ne tenons pas compte de l'influence de l'état
des muscles (torsion, extension, compression) sur leurs per¬
formances possibles (voir GANS et BOCK, 1965).

Nous ne déterminerons pas non plus les deux posi¬
tions extrêmes dans les déplacements des unités mécaniques
sque 1e11iques comme ANKER ( 1 97 4) l'a fait chez Gasterosteus
aculeatus, afin d'éviter de décrire des positions que le pois-
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son vivant ne réalise jamais dans la nature. Nous nous limi¬

terons donc à une description des déplacements possibles sans

chercher à préciser leur amplitude.

Parmi les interprétations fonctionnelles de la

tête de poissons, basées uniquement sur des études anatomique
citons les travaux de TCHERNAVIN (1948) sur Salmo fario, de
KIRCHHOFF (1958) sur Clupea havengus, de VRBA (1968) sur Elop
saurus, de VANDEWALLE ( 1 9 72) sur Tilapia guineensis, de
ROBINEAU et ANTHONY (1973) sur Latimeria chalumnae et de

ADAMICKA (1972 a, b, c et 1973) sur Sarda sarda, Pterois vo-

litans, Chrysophys aurata et Uranoscopus scaber.
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1. DEPRESSION ET ELEVATION DE LA MANDIBULE

Les différents modes de dépression et d'élévation
de la mandibule sont probablement communs, ou presque, à tous

les Téléostéens.

a. L'élévateur de l'opercule et, dans une moindre me¬

sure, le dilatateur de l'opercule se contractent et tirent le

repli operculaire vers le haut; l'opercule tourne autour de
son point d'articulation sur 1'hyomandibulaire ; le sousoper-

culaire et 1'interopereu 1 aire sont déplacés vers l'arrière et

entraînent avec eux, par l'intermédiaire du ligament li.25,
la mâchoire inférieure qui bascule vers le bas en pivotant
autour du carré (à condition qu'aucun adducteur de la mandi¬
bule ne soit en activité) (figure 57). Il est intéressant de

remarquer qu'une petite rotation de 1'opercu1 aire autour de

11hyomandibu 1 aire peut entraîner un déplacement important de
la mand i bu 1e.

La mandibule reprend sa position initiale grâce à
l'action des deuxième et troisième adducteurs et de l'adducteur

a) principalement.

Cette possibilité d'élévation et de dépression de
la mandibule semble exister chez tous les Téléostéens étudiés

d'un point de vue fonctionnel (WILLEM, 1945; ALEXANDER, 1967;

VRBA, 1 968 ; BALLINTIJN, 1969 a; VANDEWALLE, 1 97 2 ; ANKER,

1974; . . .) .

b. Considérons que le neurocrâne et la ceinture sca-

pulaire sont fixes. Seul le sternohyoïdien est en activité
(figure 58). La barre hyoïdienne est déplacée vers l'arrière
et/ou le bas; elle entraîne avec elle par l'intermédiaire du

ligament li.26, la mandibule qui tourne autour du carré (à
condition qu'aucun adducteur de la mandibule ne soit en acti¬

vité). La mâchoire inférieure et la barre hyoïdienne repren-
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nent leur position initiale sous l'action des deuxième et

troisième adducteurs de la mandibule et de l'adducteur w

principalement, et des geniohyoidiens lorsque le sternohyoï-
dien est relâché. Si le sternohyoïdien est contracté, les

adducteurs de la mandibule peuvent relever la mâchoire infé¬

rieure grâce à l'élasticité du ligament 26, alors que les
barres hyoïdiennes restent en bas et/ou en arrière.

VERRAES (1974) a montré que le ligament 25
n'existe pas chez les très jeunes Salmo gairdneri et ils
ne peuvent donc abaisser leur mandibule que par l'action du

sternohyoïdien sur les barres hyoïdiennes transmise par le

ligament 26.

c. Considérons que le neurocrâne est fixe et que

seule la musculature hypaxiale se contracte (figure 59). Il
en résulte que la ceinture scapulaire pivote vers l'arrière
autour de son articulation avec le pos11empora 1. La ceinture
entraîne vers l'arrière la barre hyoïdienne qui tire la man¬

dibule vers le bas (lorsque aucun de ses adducteurs n'est en

activité) par le mécanisme que nous avons déjà décrit.

La mandibule, la barre hyoïdienne et la ceinture
scapulaire reprennent leur position de départ sous l'action
des adducteurs de la mandibule et de l'adducteur w , des gé-
niohyoïdiens et du sternohyoïdien quand la musculature hypa¬
xiale est relâchée; dans le cas contraire seule la mandibule

reprend sa position première grâce à la contraction de ses

adducteurs et à l'élasticité du ligament li.26.

d. Considérons les points d'attache du sternohyoïdien
sur la ceinture scapulaire et sur la barre hyoïdienne comme

fixes; seul le neurocrâne se déplace dans un plan sagittal en

tournant autour de la colonne vertébrale (figure 60). Les
trois premières vertèbres sont solidaires du neurocrâne (voir

appareil de Weber, page 83). L'élévation du neurocrâne se

fait en incurvant la colonne vertébrale sur une distance qui
correspond à plusieurs vertèbres.

Comme le signale TCHERNAVIN (1948), les différents
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myotomes de la musculature êpaxiale sont attachés sur les

arcs neuraux,excepté le premier d'entre eux qui est fixé en

avant sur le neurocrâne. La contraction des différents myo¬

tomes rapproche les arcs neuraux les uns des autres et en¬

traîne avec ceux-ci le neurocrâne qui s'élève à l'avant.
Pour faciliter notre représentation schématique de la figure
60, nous postulons que le neurocrâne tourne autour de la

quatrième vertèbre.

En s'élevant le neurocrâne entraîne avec lui l'arc

palatin et donc l'articulation quadrato-mandibu1aire qui est

avancée et élevée, ainsi que la barre hyoïdienne qui s'élève
à l'arrière. Le ligament élastique li.26 tend à conserver sa

longueur et oblige la mâchoire inférieure à s'abaisser.

Si le neurocrâne reste dans une position relevée,
les adducteurs de la mandibule peuvent fermer la bouche,
alors que la barre hyoïdienne demeure en place grâce à l'élasti
cité du ligament 26.

Pour que le neurocrâne reprenne sa position de dé¬

part, il faut que la musculature épaxiale se ralâche; la co¬

lonne vertébrale peut alors retrouver sa position normale,

grâce à sa flexibilité, à la contraction de la musculature

latérale et hypaxiale fixée sur la ceinture scapulaire et à
l'élasticité du ligament 26. La musculature latérale et

hypaxiale tire vers l'arrière la ceinture scapulaire; celle-
ci peut être déplacée au-delà des limites permises par son

articulation avec le posttemporal à condition qu'elle entraîne
avec elle le neurocrâne qui bascule vers le bas.

Si les adducteurs de la mandibule sont contractés,
une action du sternohyoïdien renforcera l'activité de la mus¬

culature hypaxiale en tirant sur les barres hyoïdiennes; cel¬

les-ci, par l'intermédiaire du ligament 26, incitent la man¬

dibule, et donc le carré et tout le su spensorium, à se déplacer
vers le bas et l'arrière; le suspensorium entraîne dans un même
mouvement le neurocrâne, auquel il est solidaire, dans le sens

antéro-postërieur à cause de l'articulation cranio-hyomandi-
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bulaire (figures 5, 19).

La ceinture reprend sa position initiale grâce au

sternohyoïdien, aux geniohyoidiens et au coraco-branchial

postérieur.

L'existence d'un lien entre l'élévation du neuro¬

crâne et l'abaissement de la mandibule est déjà avancée par

TCHERNAVIN (1948) chez Salmo fario et plus récemment par

ALEXANDER (1969) chez le Ciprinidé Idus idus.

e. A notre avis, les muscles géniohyoïdiens ne jouent
aucun rôle dans le début de l'abaissement de la mandibule.

En effet, ces muscles se situent, en vue latérale, exactement

au même niveau que l'articulation quadrato-mandibu 1 aire (fi¬

gure 61). Par contre, lorsque la mâchoire inférieure est lé¬

gèrement abaissée, la direction des fibres des géniohyoïdiens
passe sous l'articulation (figures 58, 59, 60) et leurs con¬

tractions pourraient alors faciliter la dépression de la mâ¬
choire inférieure.

f. L'emploi de deux ou plusieurs des méthodes offre
sans doute de nouvelles possibilités de déplacements de la

mandibule; l'utilisation simultanée de tous les moyens de dé¬
pression permettrait, d'après TCHERNAVIN (1948), un abaisse¬
ment maximal de la mandibule chez Salmo fario. C'est très
certainement aussi le cas chez G.gobio.

2. OUVERTURE ET FERMETURE DE LA BOUCHE

a. La mâchoire inférieure est abaissée par les diffé¬
rentes méthodes citées précédemment. Elle entraîne avec elle
le maxillaire auquel elle est unie par le large, volumineux
et élastique ligament 4; l'arrière du maxillaire est dépla¬
cé vers l'avant et le bas, son avant s'élève un peu, en tour¬
nant autour du neurocrâne par l'intermédiaire du préethmoïde 2
et autour du palatin (élasticité des ligaments li.5 et li.6)
Le prémaxillaire est attaché au maxillaire par le ligament li.



67

sa partie postérieure suit le maxillaire, sa partie antérieu¬
re également, avec toutefois une amplitude sans doute moindre
à cause de son "inertie". Le rostral est solidaire de l'avant

du prémaxillaire par le ligament très rigide li.ll (figures
62 A, B, C et 63A, B, C). Ce mouvement d'ouverture peut être
très amp 1e.

La bouche se referme lorsque tous ou une partie
des adducteurs de la mandibule se contractent et tirent les mâ¬

choires vers l'arrière.

Remarquons que le premier adducteur de la mandibu¬
le a une insertion antérieure (sur le max i 11 a i r e) qu i est ex¬

terne par rapport au point d'articulation du maxillaire avec

le préethmoïde 2 et donc avec le neurocrâne : dès lors la

contraction du premier adducteur a aussi pour effet de rap¬

procher quelque peu le maxillaire de l'axe du corps; le maxil¬
laire entraîne avec lui le prémaxillaire et appuyé sur la

mandibule; de la sorte, la largeur de la bouche diminue et, en

même temps, il y a une faible adduction du s u s p en s or ium .

b. Considérons un mouvement d'ouverture de la bouche

comme décrit en a., qui a atteint son amplitude maximale. La

peau et les tissus qui forment les lèvres sont complètement
tendus, donc l'ouverture buccale ne peut plus être agrandie.
Si la mâchoire inférieure continue à être abaissée, le pré¬
maxillaire est tiré vers le bas, tandis que le maxillaire
continue à s'élever en avant et à se déplacer vers le bas et

d'avant en arrière. Ce mouvement d'abaissement du prémaxil¬
laire est possible grâce au repli de la peau située entre les
os de la mâchoire supérieure qui peut être déployée (voir pa¬

ge 10). En même temps le rostral, dont seule la région infé¬
rieure ne peut effectuer que d es d ép 1 ac ement s de faible amplitude
à cause des ligaments li.8, 1 i . 9, 1i . 10, bascule vers l'avant
entraîné par le prémaxillaire jusqu'à ce que la mâchoire su¬

périeure soit complètement déployée (figure 62 D, E et 63 D,
E). Ce déploiement de la mâchoire supérieure crée une cavité
prébuccale.

Les adducteurs de la mandibule referment la bouche.
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c. Considérons que la bouche est ouverte et que les
muscles responsables de cette ouverture sont sous tension
et donc en empêchent au moins la fermeture.

Si le premier adducteur de la mandibule se contrac¬

te, la partie postérieure du maxillaire est tirée vers l'ar¬
rière en étendant le ligament élastique li.4. La région an¬

térieure du maxillaire tourne vers le bas et l'arrière autour

du neurocrâne par l'intermédiaire du préethmoïde 2. La par¬

tie antérieure du maxillaire tire sur le ligament rostro-

maxillaire (li.9),qui n'étant pas accroché au point le plus
inférieur du rostral, fait basculer ce dernier qui est retenu

ventro-postérieurement par le ligament ethmo-rostra1 (li.10).
La partie postérieure du prémaxillaire suit le mouvement du

maxillaire, entraînée par le ligament li.2, tandis que la région
antérieure bascule vers le bas) poussée par le rostral et le
ligament li.ll (figure 64). Cette culbute du prémaxillaire,
suite à la contraction d'une partie au moins du premier ad¬
ducteur de la mandibule, permet la formation de la cavité

prébuccale; elle peut à notre avis être réalisée à n'importe
quel moment de l'ouverture de la bouche décrite en a. De

nombreuses nuances peuvent donc être apportées à l'ouverture
de la bouche.

Remarquons que les fibres du premier adducteur de
la mandibule ne sont insérées que sur deux tendons, ce qui
concentre les forces exercées par le muscle en deux points
sur le maxillaire et donc augmente l'efficacité de sa contra¬

diction (GANS et BOCK, 1965).

ALEXANDER (1966) qui a déjà travaillé quelque peu

sur G.gobio d'un point de vue fonctionnel, ainsi que BALLIN-
T1JN et al (1972) chez Cyprinus carpio, n'envisagent que ce

mouvement de bascule sous l'action du premier adducteur de la

mandibule comme méthode de projection en avant du prémaxillai¬
re et du rostral.

GOSLINE (1966) et ALEXANDER (1967) pensent que chez
les Acanthoptérygien s, une rotation du maxillaire sur lui-même
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peut provoquer une projection en avant du prémaxillaire mais
VAN HASSELT (1968) et LIEM (1970) contestent cette possibili¬
té pour les familles des Labridae et des Nandidae.

La fermeture de la bouche est assurée par la con¬

traction des adducteurs de la mandibule.

d. Considérons une ouverture très grande de la bouche
telle que le prémaxillaire et le rostral aient culbuté vers

le bas et l'avant. Si une position assez relevée du maxil¬
laire permet que la contraction des fibres du premier adduc¬
teur de la mandibule,insérées sur le tendon antérieur, bloque
ainsi cet os, la mandibule peut se relever quelque peu sans

déplacer la mâchoire supérieure grâce à l'élasticité du liga¬
ment li.4 (figure 65). Des Acanthoptérygiens Perciformes,
comme Pterophyllum scalare, ont eux aussi la possibilité de
relever la mandibule tout en gardant la mâchoire supérieure
déployée (ALEXANDER, 1967).

Remarques :

- La contraction du premier adducteur de la mandi¬
bule pendant l'ouverture de la bouche, en tirant sur le liga¬
ment élastique li.4, s'oppose à la dépression.

- Le troisième adducteur de la mandibule et l'ad¬

ducteur (o sont séparés par un tendon qui glisse entre la
branche montante de la mandibule et 1'ectoptérygoïde : il
faut remarquer que cette particularité permet d'éviter d'avoir
un muscle qui se contracte entre la mandibule et l'ectoptéry-
goïde : il ne pourrait pas changer de forme et de volume avec

autant de facilité et gênerait peut-être les déplacements de
la mandibule. La séparation du muscle en un faisceau w et un

troisième adducteur se justifie.
- Il est possible que la mâchoire supérieure gauche

puisse être déplacée indépendamment de la droite et récipro¬
quement, ce qui aurait pour effet de changer l'orientation de
l'ouverture de la bouche.
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3. DEPLACEMENTS DES BARRES HYOÏDIENNES

a) Déplacements en vue dorso-ventra1e (figure 66)

- Les barres hyoïdiennes peuvent être abaissées

(figure 66 B) lorsque le sternohyoidien et/ou la musculature

hypaxiale se contractent et que les muscles géniohyoïdiens
empêchent les barres de reculer. Elles reprennent leur posi¬
tion de départ (figure 66 A) lorsque les deux premiers mus¬

cles cités se relâchent et que les troisièmes se contractent.

Ces derniers sont aidés par le ligament élastique li.26 et

par les adducteurs de la mandibule si la bouche a été ouverte.

- Les barres hyoïdiennes peuvent reculer suite à
l'activité du sternohyoïdien et/ou de la musculature hypaxiale,
à condition que seules soient contractées les fibres de ces

muscles qui sont situées dans le plan de ce mouvement (figure
66 C). En pratique, il est plus simple de concevoir que ce

déplacement vers l'arrière s'accompagne d'un abaissement. Le
recul des barres est possible dans les limites permises par

1'interhyal.

Les barres reprennent leur position initiale de la
même manière que dans le paragraphe précédent.

- Les barres hyoïdiennes peuvent être tirées vers

l'avant dans un plan presque horizontal lorsque seuls les gé-
niohyoïdiens se contractent (figure 66 E). Leur relâchement
accompagné de la contraction du sternohyoïdien et/ou de la
musculature hypaxiale ramène les barres à leur position de

départ.

- Les barres hyoïdiennes peuvent être avancées et

abaissées en même temps lorsque les géniohyoïdiens se contrac¬

tent et que le sternohyoïdien et/ou la masculature hypaxiale
sont en activité; les premiers muscles tirent l'arrière des
barres hyoïdiennes vers l'avant, tandis que la contraction des
seconds a pour effet d'abaisser l'avant des barres.
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Pour reprendre la position de départ, il y a deux
solutions :

- le sternohyoïdien et la musculature hypaxiale se

relâchent et les géniohyo1diens ramènent les
barres vers le haut (figure 66 E); ensuite ceux-

ci cessent leur activité pendant que le sterno-

hyoïdien et/ou la musculature hypaxiale se con¬

tractent à nouveau pour tirer les barres vers

l'arrière;
- les géniohyoïdiens se relâchent, et le sterno-

hyoïdien et/ou la musculature hypaxiale se dé¬
tendent tandis qu ' une nouvelle fois, les génio-
hyoïdiens se contractent pour ramener les barres
vers le haut et l'avant.

Dans les deux cas, les geniohyoidiens provoquent

l'effet escompté si les adducteurs de la mandibule sont en

activité,et maintiennent la bouche fermée ou la referment si
elle a été ouverte. Si la bouche est ouverte et reste ouver¬

te, les géniohyoïdiens non seulement favorisent cette ouver¬

ture, mais la direction de leurs fibres est telle, qu'ils ti¬
rent les barres hyoïdiennes vers une situation voisine de la
position F de la figure 66.

- Les déplacements vers l'arrière de la corbeille
branchiale sous l'action du rétracteur postérieur et/ou du
coraco-branchial postérieur, entraînent dans le même sens les
barres hyoïdiennes.

b) Déplacements en vue latérale

- Si le suspensorium ne peut se déplacer, l'action
du sternohyoïdien et/ou celle de la musculature hypaxiale ti¬
rent les barres hyoïdiennes vers l'arrière (dans les limites
permises par l'interhyal) et quelque peu latéralement, puisque
la trace du suspensorium dans un plan horizontal est oblique
(figures 67, 68). Le muscle rétracteur postérieur et/ou le
coraco-branchial postérieur peuvent avoir une action semblable.
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Ce sont les geniohyoidiens, le ligament élastique li.26 et
les adducteurs de la mandibule qui peuvent tirer les barres
vers l'avant.

- Si la bouche reste fermée et que le suspensorium

peut être déplacé, la contraction du sternohyoïdien et/ou de
la musculature hypaxiale,a s sociée à l'effet du ligament élas¬
tique li.26, tire vers l'arrière la région antérieure des
barres hyoïdiennes, là où elles sont articulées l'une à l'au¬
tre par l'intermédiaire du sublingual, et écarte les extrémi¬
tés postérieures qui éloignent le suspensorium de l'axe du

corps (figure 69). Les contractionsdu rétracteur postérieur
et du coraco-branchial postérieur ont les mêmes effets. Ce

sont les adducteurs de l'arc palatin et de 1'hyomandibu1 aire
et les géniohyoïdiens qui resserrent et tirent vers l'avant
l'arc hyoïd ien.

- Si la bouche peut être ouverte et le suspensorium
déplacé latéralement, les déplacements décrits dans les para¬

graphes précédents seront grands vers l'arrière et vers l'a¬
vant, mais de faible amplitude latéralement.

- Si l'élévateur de 1'hyomandibu1 aire se contrac¬

te, il provoque l'abduction du suspensorium qui entraîne avec

lui les barres hyoïdiennes (figure 71). Celles-ci effectue¬
ront cependant un déplacement moins grand que le suspensorium
car elles sont articulées sur 1'hyomandibulaire par l'inter-
hyal; l'amplitude du déplacement du point inférieur de ce dernier

peut être plus petite que celle de son point supérieur à cause

de l'inertie des barres hyoïdiennes.

- Dans chacun des cas envisagés précédemment, les
muscles hyohyoïdiens qui tirent sur les rayons branchiostèges

peuvent rapprocher les barres l'une de l'autre, lorsque l'oper¬
cule peut être déplacé. Si ce dernier ne peut se mouvoir, les

hyohyoïdiens peuvent alors avoir pour effet de tirer les bar¬
res hyoïdiennes vers l'arrière (figure 73).
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c) Rotation d'une barre hyoïdienne sur son axe longitudinal
(figure 7 4)

Les geniohyoidiens postérieurs sont insérés ven-

tralement à l'arrière de la face antérieure de chaque barre.
Le sternohyoïdien est fixé sur l'urohyal, lui-même attaché

par des ligaments urohyalo-hypohyaux (li.32) à l'avant de la
face postérieure ventrale des barres hyoïdiennes.

Si les géniohyoïdiens et le sternohyoïdien se con¬

tractent en alternance, les barres hyoïdiennes tournent vers

l'avant ou vers l'arrière autour d'un axe qui court à peu

près de la base de l'interhyal jusqu'au basihyal (exclu du

mouvement). Ce mouvement est accompagné nécessairement d'un
écartement des barres hyoïdiennes à cause surtout de la pré¬
sence du sublingual.

d) Remarque s

- Des déplacements verticaux, horizontaux et de

rotation)indépendants les uns des autres sont sans doute ra¬

res; ce sont des combinaisons de ces déplacements qui sont
les plus fréquentes, sinon les seules possibles.

- Il est probable que les barres hyoïdiennes gau¬
che et droite puissent être déplacées séparément l'une de
l'autre suivant les circonstances.

- Plusieurs auteurs (GOEDEL, 1974 a, b; VRBA, 1968
TCHERNAVIN, 1948; VANDEWALLE, 1972) n'ont considéré que les
mouvements de dépression et de recul des barres hyoïdiennes
et leur retour à une position de départ. GOSLINE (1971),
ALEXANDER (1967) et ANKER (1974) notamment, ont aussi envisa¬

gé l'écartement des barres hyoïdiennes suite, entre autre, à
la contraction du sternohyoïdien.

4. DEPLACEMENTS DE L'OPERCULE

Le muscle élévateur de l'opercule tire celui-ci



74

vers le haut; l'operculaire tourne autour du condyle de l'hyo
mandibulaire (figures 18, 21, 57), tandis que 1'interopercu-
laire et le sou sopereu 1 aire sont déplaces vers l'arrière. Ce

déplacement est possible même si la bouche reste fermée puis¬
que le ligament opereu 1o-mandibu1aire li.25 est élastique.

Le dilatateur de l'opercule provoque l'abduction
de celui-ci tout en l'élevant quelque peu comme l'élévateur
le fait.

Le muscle hyohyoïdien médian , en se contractant,

tire l'opercule vers le bas et l'intérieur; il rapproche donc
les opercules de l'axe du corps (figure 20).

L'adducteur de l'opercule ramène celui-ci vers

l'axe du corps tout en l'élevant quelque peu (figures 18, 21)

Si les deux premiers muscles cités se contractent

en même temps, suivis des deux derniers, on obtient un mouve¬

ment de va-et-vient : il y a une "abduction-élévation" suivie
d'une "adduction-abaissement".

Si les quatre muscles se contractent séparément
dans l'ordre où ils sont cités où dans l'ordre inverse, l'o¬
percule effectue une rotation.

Si l'opercule est écarté, la contraction de son

élévateur aura pour effet de le tirer non seulement vers le

haut, mais aussi vers l'intérieur (figure 21). L'élévateur
devient donc un adducteur dans ce cas.

Il est intéressant de remarquer d'une part, que si
le suspensorium est en état d'abduction ou d'adduction, les
déplacements de l'opercule en seront respectivement amplifiés
ou diminués, d'autre part que lorsque l'opercule est écarté
ou rapproché de l'axe du corps, il entraîne avec lui l'hyo-
mandibulaire et tout le suspensorium. Il y a donc une in¬
fluence réciproque du suspensorium et de l'opercule.

Il est possible que chacun des replis operculaires
puisse être déplacé individuellement.
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5. DEPLACEMENTS DES RAYONS BRANCH10 STEGES

Les rayons branchiostèges, contenus dans leur mem¬

brane, sont entraînés par les barres hyoïdiennes et par les

opercules dans tous leurs déplacements. Ils peuvent cepen¬

dant avoir des mouvements propres :

- les rayons sont unis deux à deux par les hyo-

hyoïdiens latéraux : ils peuvent ainsi être rap¬

prochés les uns des autres;
- ils peuvent être écartés les uns des autres et

étalés contre le corps grâce à 11hyohyoïdien
médian.

La membrane branchiostège est dépourvue de rayons

et de muscles en arrière de l'opercule : elle est à ce niveau
tout à fait passive et ses déplacements ne dépendent que de
ceux de l'opercule.

6. DEPLACEMENTS DU SUSPENSORIUM

L'abduction et l'adduction sont les seuls mouve¬

ments du suspensorium (ou arc palatin). L'élévateur de l'hyo-
mandibulaire qui l'écarte de l'axe du corps et l'adducteur de
l'arc palatin et de 1'hyomandibu1 aire, qui l'en rapproche, en

sont les principaux responsables. A côté d'eux, rappelons

que les muscles qui déplacent latéralement le repli opercu-

laire, les barres hyoïdiennes et les mâchoires, peuvent dépla¬
cer le suspensorium. Il est possible en plus, que lorsque la
bouche est fermée, la contraction des deux premiers adducteurs
de la mandibule,et plus spécialement du premierj puisse dépla¬
cer latéralement l'arc palatin.

Si le suspensorium n'a que deux possibilités de

déplacement, elles sont cependant extrêmement complexes. En

effet, comme nous l'avons déjà écrit, la direction de l'arti¬
culation de 1'hyomandibu1 aire sur le neurocrâne ne passe pas
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par le point d'articulation de 1'entoptérygoïde avec l'eth-
! moïde latéral.

La plupart des forces qui écartent le suspensorium
s'appliquent sur 11hyomandibu1 aire. Cet os, dont l'articula¬
tion avec le neurocrâne peut être assimilée à une ligne droi¬
te, est écarté. Il entraîne sans doute avec un très léger
retard le préopereu 1aire (très faible mobilité entre les deux
os). L'amplitude maximale du déplacement se situe au niveau
de la région ventrale du préopereu 1aire (figure 75). En même
temps, la pointe antérieure du préopereu1aire est très légè¬
rement portée vers l'avant (figure 75).

Le reste du suspensorium effectue d'une part une

faible abduction et réalise d'autre part une rotation autour du

point d'articulation de 1'entoptérygoïde avec l'ethmoïde
latéral • Ceci déplace vers l'extérieur et l'avant le carré,
le métaptérygoïde, 1'ectoptérygoîde et 1'entoptérygoïde, ainsi
que le symplectique jusqu'au moment où le ligament quadrato-

symp1ectico-préopereu 1 aire (li.l) est tendu (figure 75). Le

déplacement latéral est de faible amplitude au niveau de
l'articulation quadrato-mandibu1aire, tandis qu'il est plus

important au niveau du métaptérygoïde. Par contre, le dépla¬
cement vers l'avant se manifeste davantage au niveau du carré

que du métaptérygoïde.

Le mouvement d'abduction du suspensorium peut être,
à notre avis, prolongé (figure 76); mais le ligament li.l
rend à ce stade le carré et le symplectique solidaires du

préopereu1 aire. Ces deux os sont aussi solidaires des os

ptérygo1diens. Pour que le mouvement d'abduction du suspen¬

sorium puisse continuer, il faut admettre l'existence d'une

ligne de pliure dans une région du suspensorium de moindre
résistance. Cette ligne pourrait se situer à deux endroits
schématisés par les axes 1 et 2 sur la figure 78. En effet,
ils passent tous deux par les zones de cartilage qui sont

certainement les plus souples. Tout ce qui est en dessous et

en avant de ces axes serait déplacé latéralement. L'axe 2,

cependant, nous semble peu intéressant car il place en avant
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de lui l'articulation cranio-ptérygoïdienne qui devrait donc
s'écarter du neurocrâne, et en arrière de lui la plus grande

partie du symp1ectique. De plus, cet axe imposerait une

pliure dans une direction presque perpendiculaire à celle de
l'incurvation de 1'entoptérygoïde.

Par contre, l'axe 1, bien que passant par une zone

de cartilage plus courte que l'axe 2, n'en offre pas les in¬
convénients; il passe aussi par la zone de contact entre

l'entoptérygoïde et l'ectoptérygoïde et par une région où le

métaptérygoïde est très mince. Nous pensons que si il y a

pliure, elle se manifeste au niveau de l'axe 1. Peuvent donc

être entraînés par le préopereu 1 aire : le carré, l'ectoptéry¬

goïde et le symp1ectique.

Nous pensons de plus que l'axe 1 ne traverse pas

le symplectique parce que le ligament li.l l'empêcherait de

plier. Cet os , qui est mobile par rapport au carré, au

métaptérygoïde, à 1'hyomandibu1 aire et au préopereu 1 aire,

ajustera sa position en effectuant un redressement.

En même temps que cette pliure,qui se manifeste
moins fort et de manière plus étalée en avant qu'en arrière,
l'ensemble des os ptérygoïdiens et du carré continue à pivo¬
ter très légèrement autour de son articulation avec le neuro¬

crâne (f igure 7 5) .

L'adduction du suspensorium s'effectue par les dé¬

placements inverses.

Remarque s

- L'amplitude des mouvements du suspensorium n'est
pas très grande : en effet, les ligaments 1i . 1 8 et 1i . 1 9 (fi¬
gures 19, 21) très peu élastiques, limitent l'écartement et

le rapprochement du suspensorium de l'axe du corps. Les yeux

limitent aussi l'abduction de l'arc palatin.

- C'est en raison des déplacements différents de

plusieurs parties de l'unité mécanique squelettique suspenso-
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rium que nous l'avons divisée en quatre sous-unités (voir pa¬

ge 60) .

- L'hyomandibu1aire présente deux têtes d'articu¬
lation. La première est plus forte que la deuxième; elle est

prolongée par un épais sis sement osseux en rapport très proba¬
blement avec des raisons mécaniques (figure 79) : en effet,
la direction non seulement des fibres de l'élévateur de l'hyo-

mandibulaire, mais aussi du dilatateur de l'opercule (figure
18), indique que les forces qui écartent le suspensorium et
l'opercule s'exercent principalement dans cette direction.
De plus, la direction moyenne des fibres du deuxième adducteur
de la mandibule montre que ce muscle exerce sur 1'hyomandibu-
laire une force qui est la résultante de deux autres forces

dirigées,1'une vers la première tête d'articulation de l'os,
l'autre vers 1'épais sis sement constitué par le conduit qui
protège le rameau mandibulaire du nerf facial (figure 79).
OSSE (1969) a, à ce sujet, une opinion très voisine à propos

de 1'hyomandibu1aire de Perça fluviatilis.

D'une manière générale, 1'hyomandibu 1aire sur le¬
quel s'exercent la plupart des forces qui déplacent le suspen¬

sorium est 1'os le plus épais de cette unité mécanique sque-

lettique. Deux autres endroits sont aussi nettement plus
épais que le reste de l'arc palatin : le condyle du carré où
est articulée la mandibule et la zone d'articulation de 1'en-

toptérygoïde avec le neurocrâne, tous deux en rapport avec

les forces qui déplacent respectivement la mandibule et le
suspensorium. Réciproquement, les épais sis sements de l'hyo-
mandibulaire augmentent la surface d'insertion des muscles
qui exercent des forces sur lui.

Conséquences des mouvements du suspensorium sur ceux des piè-
ces buccales

Pendant l'abduction du suspensorium, l'articulation
quadrato-mandibu 1aire est portée vers l'avant et quelque peu

latéralement. Ces déplacements ont pour conséquence d'avancer
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la mandibule et d'en écarter les branches (le second mouve¬

ment atténue le premier). La contraction du muscle interman-
dibulaire limite quelque peu les possibilités d'écarter les

branches de la mandibule (et donc du su spensorium), tandis

que l'adducteur w associé au troisième adducteur de la mandi¬

bule aurait l'effet contraire. L'efficacité du muscle inter-

mandibulaire est, comme le fait remarquer OSSE (1969), très
faible compte tenu de sa position très antérieure. Celle-ci
est sans doute le résultat d'un compromis entre 1'intermandi-

bulaire, l'adducteur co et le géniohyoîd i en antérieur, tous

trois insérés à_ la face interne de la mandibule.

Le déplacement latéral des branches de la mandibu¬

le provoque celui des pièces de la mâchoire supérieure. Le mouve¬

ment vers l'avant de la mandibule entraîne, si cela est enco¬

re possible, l'ouverture de la bouche : en effet, pour res¬

pecter la longueur des ligaments élastiques li.25 et li.26,
il faut que la mandibule s'abaisse; elle entraîne avec elle

la mâchoire supérieure par le mécanisme décrit page 66. Ce
mouvement d'ouverture n'existe que s' il n'y a aucune activi¬
té musculaire supérieure à l'élasticité des ligaments li.25
et li.26.

L'abduction du suspensorium a les mêmes effets sur

la bouche notamment chez les Nandidae (LIEM, 1970), chez Sal-
mo gairdneri (d'après VERRAES, 1974) et chez Gastevosteus
aculeatus (d'après ANKER, 1974).

7. DEPLACEMENTS DU PALATIN

Le palatin est, comme nous l'avons déjà écrit, mo¬

bile par rapport au reste du suspensorium et articulé en ar¬

rière à 1'entoptérygoïde, au milieu au préethmoîde et en avant

au maxillaire.

Les déplacements du palatin résultent des mouve¬

ments de la mâchoire supérieure et du suspensorium. Ils sont

de faible amplitude.
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Lorsque la bouche s'ouvre, le palatin, poussé vers
le haut par le maxillaire, pivote autour de son articulation
avec le préethmoïde de sorte que sa région postérieure soit
abaissée. Quand la bouche se referme, le palatin effectue le
déplacement inverse.

Lorsque 1 1 entoptérygoïde pivote autour de son arti¬
culation avec l'ethmoïde latéral (dans le sens d'une abduc¬
tion du suspensorium), le palatin, dont la région postérieure
est déplacée vers l'intérieur, tourne autour du préethmoïde
de sorte que sa partie antérieure soit, elle, déplacée vers
l'extérieur. Lors de l'adduction du su spen sorium, le palatin
effectue le mouvement contraire.

Les combinaisons des deux mouvements décrits pré¬

cédemment sont possibles et probables.

8. DEPLACEMENTS DES ARCS BRANCHIAUX

La corbeille branchiale est un ensemble multiarti-

culé susceptible d'effectuer de très nombreux déplacements.
Les arcs branchiaux sont so 1 idaires,non seulement les uns des

autres, mais aussi des barres hyoïdiennes par la copula et
les ligaments 36. Ils peuvent donc accomplir tous les dé¬
placements vers l'avant, vers l'arrière, vers le haut et vers
le bas, ainsi que l'écartement et le resserrement de celles-
c i .

Ils ont en plus d'autres possibilités : en effet,
ils peuvent encore être déplacés vers le haut par les éléva¬
teurs des arcs et vers le bas par les coraco-branchiaux anté¬
rieurs et les pharyngo-cleithraux (figure 80). Le rapproche¬
ment des arcs est aussi assuré par les muscles droits et
droits communs, par les transverses, par les obliques ventraux
et dorsaux, par les interarchiens et par les obturateurs des
quatrièmes fentes branchiales. L'angle formé par deux pièces
successives peut être modifié par la contraction des adducteurs
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des arcs branchiaux et des obliques ventraux.

Une région particulière de la corbeille branchiale
est constituée par les os pharyngiens (cinquièmes cératobran-
chiaux). L'absence d'appareil masticateur buccal est

pa 11iée,d'après BERTIN et ARAMBOURG (1958) par le développe¬
ment de cinquièmescératobranchiaux dentés qui constituent un

appareil masticateur pharyngien. Pour que cet appareil soit
efficace il faut qu'il soit en rapport avec une puissante
musculature : c'est ainsi qu'il est muni d'un rétracteur pos¬

térieur volumineux, d'un transverse ventral et d'élévateurs

plus importants que ceux des autres arcs. Pour insérer ces

muscles, le neurocrâne a développé les profondes fosses oti-

ques ventrales (figures 5, 28, 42) et un grand processus pos¬

térieur du basioccipita 1 . Ces fosses et ce processus n'exis¬
tent pas chez les autres Ostariophysi qui n'ont pas d'os pha¬

ryngiens. Le processus postérieur du basioccipital permet

également l'attache des ligaments 108 et 109. qui aug¬

mente la rigidité de la région antérieure de la colonne verté¬
brale, sans doute favorable au bon fonctionnement de l'appa¬
reil de Weber (voir page 83). Las os pharyngiens qui portent les seules

dents, peuvent être considérés comme des peignes qui s'emboî¬
tent l'un dans l'autre (ALEXANDER, 1967) sous l'action du
transverse ventral du cinquième arc, du sphincter de l'oeso¬
phage et de la région dorsale du rétracteur postérieur. Leurs
dents peuvent aussi être orientées vers la plaque masticatri¬
ce accolée au processus postérieur du basioccipita1, suite à
la contraction des fibres de la région ventrale du rétracteur

postérieur, du transverse ventral et de l'élévateur du cin¬

quième arc. Les os pharyngiens constituent un appareil
broyeur et masticateur qui, d'après BERTIN et ARAMBOURG ( 1 958 )^
supplée à l'absence de pièces buccales dentées. SIBBING (com¬
munication personnelle) a réussi des enregistrements ëlectro-

myographiques de l'activité de plusieurs muscles des os pha¬

ryngiens chez Cyprinus carpio .

Nous avons présenté les déplacements de la corbeil¬
le branchiale d'une manière globale et très stéréotypée. En
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fait, tous les muscles de la tête, pris séparément ou asso¬
ciés entre eux, peuvent avoir une influence sur les déplace¬
ments de la corbeille branchiale dans son ensemble, mais
aussi sur chacune des parties mobiles des arcs branchiaux.
Pour illustrer la complexité des mouvements des arcs bran¬

chiaux, considérons en vue latérale uniquement l'action d'un
adducteur branchial sur 1'épibranchial et le cératobranchi a1

auxquels il est attaché (figure 81) :

- si 1'épibranchial ne peut bouger, le cératobran-
chial sera élevé; ce sont les coraco-branchiaux
antérieur et postérieur, et le pharyngo-clavicu-
laire qui le tireront en sens inverse;

- si le cératobrane hi al ne peut bouger, c'est 1'é —

pibranchial qui sera tiré vers le bas. L'éléva¬
teur de l'arc le ramènera à sa position initiale;

- si les deux os peuvent être déplacés, on obtient
la combinaison des deux déplacements déjà décrits

- chacun de ces déplacements peut varier en ampli¬
tude, et se produire lorsque la corbeille bran¬
chiale, en tout ou en partie, effectue d'autres
d ép1ac ement s.

9. DEPLACEMENTS DU NEUROCRANE

L'élévation et l'abaissement du neurocrâne ont dé¬

jà fait l'objet de nos commentaires lors de la description
des mouvements de la mandibule (page 64).

Le neurocrâne peut encore tourner vers la droite
ou vers la gauche, lorsque la musculature latérale droite ou celle
de gauche se contracte, l'une étant antagoniste de l'autre.
Ces déplacements latéraux peuvent être combinés aux déplace¬
ments verticaux.

Les déplacements du neurocrâne influencent bien
sûr, ceux de toutes les structures de la tête, de la ceinture
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scapulaire et des trois premières vertèbres.

10. DEPLACEMENTS DE LA CEINTURE SCAPULAIRE

Les déplacements vers l'avant ou vers l'arrière de
la ceinture ont déjà été décrits à propos des mouvements de
la mandibule (page 64).

11. DEPLACEMENTS DE L'APPAREIL DE WEBER

Nous n'envisageons pas ici les déplacements de la
chaîne des osselets, mais seulement ceux des vertèbres.

La tendance à l'ankylose des premières vertèbres
chez G.gobio comme chez les Siluriformes (BRIDGE et HADDON,

1894; CHRANILOV, 1929; CHARDON 1968) ou chez certains Cypri-
noidei (CHRANILOV, 1927; RAMASWAMI, 1952, 1953, 1955), est

attestée par la fusion des deuxième et troisième vertèbres
chez G.gobio (figure 17). En plus de cette fusion, les trois
premières vertèbres de G.gob-io ont peu de liberté. En effet,
le premier supraneural, soudé aux deuxième et troisième ver¬

tèbres et relié aux exoccipitaux par un ligament très court

(li. 106) (figure 16),ne permet qu'une très faible rotation
vers le haut ou vers le bas des premières vertèbres; les mou¬

vements latéraux sont également réduits par la présence des

ligaments 1i. 108 et 1i . 10 9 (figure 16), qui rendent les trois
premières vertèbres solidaires du processus postérieur du

basioccipita 1. Seule la quatrième vertèbre jouit d'une mo¬

bilité sans doute égale à celle des suivantes.



84

BARBUS BARBUS

Des différences importantes dans la réalisation de

certains mouvements existent très probablement entre B.barbus
et G.gobio. Nous sommes en droit de les soupçonner en raison
des variations anatomiques observées entre les deux espèces.

Ce sont :

- l'existence du ligament interopereu 1o-épihya1

(li.53) qui diminue,comme nous l'avons déjà écrit
la mobilité de la barre hyoïdienne; ce sont sur¬

tout les déplacements effectués dans un plan
vertical et la rotation autour d'un axe longitu¬
dinal qui en sont af f ectés, avec , comme conséquence,
de moins grandes variations du volume de la ca¬

vité buccale. Si la présence de ce ligament di¬
minue les possibilités de déplacement des barres

hyoïdiennes, elle augmente celles de l'opercule :

en effet, à cause de ce ligament, tout mouvement

de recul des barres entraîne celui de l'opercule.

Réciproquement, LIEM (1970), en pratiquant l'abla
tion du ligament interopereu 1o-mandibu1 aire (li.

25), a montré que la présence de ce ligament fa¬
vorise la dépression de la mandibule en transmet¬

tant par l'intermédiaire des barres hyoïdiennes
les effets de la contraction de l'élévateur de

l'opercule.
- la mobilité du maxillaire par rapport au palatin,

qui peut être modifiée chez B.barbus grâce aux

cartilages submaxillaires qui manquent à G.gobio.
- la présence de muscles droits entre tous les arcs

pris deux à deux et entre le premier arc et les

barres hyoïdiennes qui permettent de faire varier
l'écart entre chaque arc d'une manière plus nuan¬

cée sans doute que chez G.gobio.
- les muscles géniohyoïdiens qui passent sous l'ar-
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ticulation quadrato-mandibulaire (figures 34,

35); nous pensons qu'ils sont susceptibles d'ou¬
vrir la bouche, quelle que soit la position de
la mandibule.

l'existence de deux pharyngo-c1avicu1aires chez
B. barbus au lieu d'un chez G.gobio, qui ajoute à
la première espèce citée une possibilité de
tirer la corbeille branchiale.

les autres différences anatomiques observées
entre les deux espèces ne devraient apporter que

des variations très minimes entre les mouvements

qu'elles réalisent.
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LEUCISCUS LEUCISCUS

Les differences fonctionnelles qui sont en rapport

avec le ligament interopereu 1o-épihya1 (li.53), les muscles
droits de la corbeille branchiale et les pharyngo-c1avicu1ai-
res, observées entre B.barbus et G.gohio existent également
entre cette dernière espèce et L.leuciscus.

L.leuciscus diffère cependant des deux autres es¬

pèces par les déplacements des pièces buccales :

- la bouche s'ouvre vers l'avant et non vers le

bas;
- le ligament intermaxillaire ( 1i .54) de L.leuciscus

limite le déploiement de la mâchoire supérieure
en empêchant le rostral de basculer complètement
vers l'avant; ALEXANDER (1966) ne décrit pas

chez Idus idus, Cyprinidé de forme extérieure

proche de L.leuciscus, de ligament intermaxillai¬
re et considère donc que le rostral n'est pas

limité dans ses déplacements;
- le maxillaire a une mobilité sans doute moindre

par rapport au palatin et au neurocrâne que chez
les deux autres espèces; en effet, il n'y a pas

de submaxillaires et les préethmoïdes 2 sont très

courts ;

- l'existence du ligament 56 (figure 47) bien

développé peut diminuer les effets de la contrac¬

tion de l'élévateur de l'opercule sur la dépres¬
sion de la mandibule, car il peut exister un "jeu"
assez important entre 1'interopereu 1aire et le

sous-operculaire;
- le fait que le premier adducteur de la mandibule

soit inséré peu en avant par un seul tendon sur

le maxillaire, ne permet sans doute pas de blo¬
quer cet os en position relevée lorsque la bouche
est grande ouverte et donc ne permettrait pas à
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la mandibule de s'élever sans qu'elle n'entraîne
avec elle la mâchoire supérieure;

- le suspensorium de L.leuciscus est plus rigide
que celui des deux autres espèces; il est donc

possible qu'il ne puisse être plié aussi facile¬

ment, ce qui diminue l'amplitude maximale possi¬
ble de l'abduction de l'arc palatin.

L.leuciscus pourrait différer de B.barbus, mais se

rapprocher de G.gobio par le fait que les géniohyoîdiens ne

participent probablement pas à l'ouverture de la bouche, du
moins à son début, car la direction d'un grand nombre de
leurs fibres passe par l'articulation quadrato-mandibu 1aire.
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CONCLUSIONS

1. Chez les trois espèces étudiées, nous pouvons en¬

visager un très grand nombre de mouvements au niveau de la
tête. Mais il n'est toutefois pas démontré qu'ils sont tous

possibles; en effet, il n'est pas certain que chaque muscle
soit innervé de façon indépendante par le système nerveux

moteur. Des groupes de muscles travailleraient dès lors

obligatoirement ensemble et le nombre des mouvements serait
d iminué.

2. Les déplacements des différentes unités mécaniques

sque1ettiques (nous excluons ici la corbeille branchiale)
entraînent soit une augmentation, soit une diminution du vo¬

lume des cavités buccale et operculaire. Ces déplacements
sont le résultat de la contraction des différents muscles de

la tête. Le tableau III (page 89), de conception très voisi¬
ne de celui réalisé par ANKER (1974) à propos de Gasterosteus

aculeatus, illustre la participation des différents muscles
aux variations du volume des cavités buccale et operculaire.
On y remarque que plusieurs muscles prennent part à la fois à

l'augmentation et à la diminution des volumes. En effet, les

déplacements provoqués par la contraction d'un muscle dépen¬
dent de la position des pièces osseuses sur lesquelles il est

inséré. Cette position est en relation avec l'activité des
autres muscles insérés sur ces éléments sque1ettiques. Voici
un exemple : les géniohyoîdiens agrandissent la cavité bucca¬
le en ouvrant la bouche, si le sternohyoïdien et/ou la muscula¬
ture hypaxiale ont déplacé l'arc hyoïdien vers l'arrière et

provoqué le début de l'abaissement de la mandibule chez G.go-
bio ; par contre, les géniohyoïdiens diminuent le volume buc¬
cal en tirant les barres hyoïdiennes vers le haut et l'avant,
si les adducteurs de la mandibule referment ou ont refermé la

bouche. Les déplacements de chaque unité mécanique squelet-
tique ainsi que les contractions de chaque muscle ont toujours
une influence sur l'état et la position des autres structures



TABLEAUIII:Participationdesmusclesdelatête(ceuxdesyeuxetdelacorbeillebranchialeexceptés) àl'augmentationouàladiminutionduvolumedescavitésbuccaleetoperculaire. augmentationdevolume

diminutiondevolume

augmentationdelacavitébuccale
augmentation dela cavité operculaire

diminutiondelaca¬ vitébuccale

diminution dela cavité operculaire

ouverture dela bouche

déploiement dela bouche

cavité buccaleet prébuccale

fermeture dela bouche

cavité buccaleet prébuccale

adducteurIdelamandibule

+

+

+

+

+

adducteurIIdelamandibule

+

+

+

adducteurIIIdelamandibule

+

+

+

adducteurw

+

+

intermandibulaire

+

+

géniohyoïdienantérieur
+

+

géniohyoïdienpostérieur
+

+

sternohyoïdien

+

+

+

hyohyoïdienlatéral

+

hyohyoïdienmédian

+

+

+

+

élévateurde1'hyomandibulaire
+

+

+

adducteurdel'arcpalatin

+

+

+

élévateurdel'opercule
+

dilatateurdel'opercule
+

+

+

adducteurdel'opercule

+

+

+

musculaturelatérale

+

+

+

musculatureépaxiale

+

+

+

musculaturehypaxiale

+

+

+

+
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de la tête. Il n'y a pas de structures indépendantes.

3. On constate que le nombre des moyens pour déplacer
les pièces osseuses est élevé. Cela peut être très intéres¬
sant pour l'animal qui peut réaliser certains mouvements es¬

sentiels, quelle que soit la situation des pièces anatomiques
environnantes ou presque. LIEM (1970) a montré que chez Mono-
oivrhus polyacanthus, de la famille des Nandidae, l'ablation
du ligament opereu 1o-mandibu1 aire (li.25) n'entraînait pas

une diminution des mouvements respiratoires, ni de prise de

nourriture; mais dans ce dernier cas on constate une augmen¬

tation de l'abduction du suspensorium qui favorise l'ouvertu¬
re de la bouche.

4. Dans ce chapitre, nous avons présenté des hypothè¬
ses sur les rapports entre les formes et les fonctions à pro¬

pos de 1 'hyomandibu1 aire et de la musculature environnante

(page 78), de 1'intermandibu1 aire et des structures qui l'en¬
tourent (page 79), du troisième adducteur de la mandibule, de
la mâchoire inférieure et de l'arc palatin (page 69), ou en¬

core des cinquièmes cératobranchiaux et des structures voisi¬
nes (page 8 1).

L'insertion antérieure du sternohyoïdien mérite
aussi quelques commentaires. Il faut que le muscle ait une

insertion qui lui permette une activité efficace sans pour

autant diminuer les possibilités de déplacement des barres

hyoïdiennes. S'il avait été inséré directement sur les bar¬

res hyoïdiennes, ses contractions auraient été sans doute

très efficaces, mais elles auraient réduit la mobilité des

barres hyoïdiennes. En étant inséré sur l'urohyal, (ce der¬
nier est relié aux barres par les ligaments 32 (figure 1 I))
non seulement il garantit aux barres hyoïdiennes une grande

mobilité, mais il concentre aussi les effets de ses contrac¬

tions en deux endroits (points d'attache des ligaments li.32)
et n'obstrue pas la partie ventrale de la cavité operculaire.
La concentration des effets de la contraction de muscles sur

des surfaces réduites, comme c'est le cas non seulement du

sternohyoïdien mais aussi des premier et troisième adducteurs
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de la mandibule, augmente l'efficacité des contractions, mais
diminue sans doute les possibilités de nuancer les mouvements.

5. Il résulte de cette étude comparée des possibili¬
tés de déplacements des parties de la tête des trois espèces,

que B.barbus peut être considéré comme un intermédiaire
entre G.gobio et L.leuciscus (d'un point de vue fonctionnel
et non d'un point de vue évolutif). En effet, si B.barbus
diffère très probablement de G.gobio par la mobilité des bar¬
res hyoïdiennes, par les déplacements du maxillaire et par

les possibilités de mouvements de la corbeille branchiale,
L.leuciscus en diffère en plus par les possibilités de dé¬

ploiement de la bouche, par la rigidité du suspensorium et

par la moins grande cohésion des os de l'opercule.



CHAPITRE III

OBSERVATIONS CINEMATOGRAPHIQUES ET ELECTROMYOGRAPHIQUES

- HYPOTHESES FONCTIONNELLES QUI EN DECOULENT -
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INTRODUCTION

La forme générale et la construction de la tête
ainsi que les différentes structures qui la composent, ré¬

pondent pour OSSE (1969) à six fonctions principales chez
Perça fluviatilis :

- constituer la proue d'un animal hydrodynami¬

que,

- loger et protéger le cerveau,
- loger et protéger les organes des sens,

- réaliser les mouvements respiratoires,
- réaliser les mouvements de la toux,

- participer à la phase initiale de la nutri¬
tion.

Nous y ajoutons :

- réaliser les mouvements du bâillement,
- réaliser les mouvements du crachement,
- participer à l'établissement de relations

avec les congénères (territorialité, agressi¬

vité, comportement sexuel, ...),
- participer à la défense de l'individu.

La forme de la tête est le résultat d'un compromis
entre ces différentes fonctions, compromis qui peut différer
d'une espèce à l'autre.

Dans ce troisième chapitre, nous consignons par la
cinématographie, et 1'é1ectromyographie nos observations sur

le vivant de la respiration, de la toux, de la prise de nour¬

riture et du crachement chez G.gobio, de la respiration et de
la toux chez B.barbus et L.leuciscus. Nous avons également
des observations partielles à propos du bâillement de G.gobio
et de la prise de nourriture chez L.leuciscus. Nous compa¬

rons nos observations chez nos trois espèces entre elles et

avec les données de la littérature. Nous tentons d'identi¬

fier dans la réalisation des fonctions observées les mouve-
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ments dont nous avons reconnu la possibilité et le mécanisme
dans le chapitre précédent.

La première étude, réalisée d'un point de vue

dynamique au niveau de la tête d'un poisson, revient à DUVER-
NEY en 1701 (d'après WILLEM et al, 1927) : il a décrit pour

la première fois les manoeuvres respiratoires d'un poisson;
pour lui, la respiration s'effectue en deux phases : d'abord
un élargissement des cavités buccale et operculaire, c'est
l'inspiration, ensuite leur rétrécissement, c'est l'expira¬
tion.

Plus tard avec DUMERIL (1807) et d'autres chercheurs

(d'après WILLEM et al, 1927), une autre conception des mouve¬

ments respiratoires se fait jour : dans un premier temps la
bouche s'ouvre et la cavité buccale s'agrandit, les ouïes
restant fermées; dans un second temps la cavité buccale dimi¬
nue de volume et les opercules s'écartent.

En 1870, BERT reprend l'hypothèse de DUVERNEY,
mais y introduit l'idée que l'eau se déplace dans une direc¬
tion déterminée grâce à l'existence de valvules appropriées.
BERT est aussi le premier à faire mention d'une interruption
du cycle respiratoire, c'est-à-dire de la toux.

Pour FRANCO IS-FRANK ( 1 906) et BAGLIONI ( 1 907 ) la

bouche s'ouvre et se ferme un peu avant les opercules. Les
mouvements ne sont donc ni alternatifs ni synchronisés. BA¬
GLIONI (1907) propose une classification des Téléostéens ma¬

rins d'après leurs mécanismes respiratoires et le développe¬
ment de l'appareil branchiostège. Cette classification défi¬
nit quatre groupes qui correspondent en fait à quatre modes
de vie différents.

Alors que pour FRANCOIS-FRANK (1906) et BAGLIONI

(1907), le mécanisme est une simple pompe dans laquelle les
lamelles branchiales ne jouent presque aucun rôle dans l'é¬
tablissement du courant d'eau, pour W0SK0B0INIK0FF (1932),
ces lamelles empêcheraient l'eau de passer de la cavité oper¬

culaire à la cavité buccale et donc contribueraient à l'éta-
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blissement d'un courant d'eau antéro-postérieur.

En 1906, FRANCOIS-FRANK décrit aussi des redouble¬
ments respiratoires appelés aujourd'hui toux.

WILLEM et al (1927) et WILLEM (1931, 1947) étudient
des variations du mouvement respiratoire chez différents

poissons et d'après les conditions de vie.

En 1937, W0SK0B0INIK0FF et BALABAI (d'après HUGHES
et SHELTON, 1957) parviennent à mesurer des variations de

pression dans les cavités buccale et operculaire. Ils re¬

mettent en cause l'idée proposée par le premier d'entre eux

en 1932, à savoir une participation des arcs branchiaux dans
l'établissement d'un courant d'eau et supposent l'existence
d'une pompe foulante en avant des arcs et d'une pompe aspi¬
rante en arrière d'eux pour expliquer le sens antéro-posté-
rieur du courant d'eau.

HUGHES et SHELTON (1957 , 1958) étudient, chez deux

Cyprinidés, Tinea tinca et Leucisaus rutilus, et chez Salmo
trutta au moyen de sondes et de films synchronisés, les va¬

riations de pression des cavités buccale et operculaire et

les mouvements d'ouverture et de fermeture de la bouche, de

l'opercule et de leur valvule lors de la respiration. Ils
arrivent notamment à la conclusion que le courant d'eau est

toujours antéro-postërieur, sauf au début de l'ouverture de
la bouche où il pourrait être inversé.

HUGHES (1960) applique les mêmes méthodes à treize
espèces de Téléostéens marins et observe des variations de la

respiration qui confirment la classification de BAGLIONI

(1907) dans ses grandes lignes.

BALLINTIJN et HUGHES (1965) chez la truite, HUGHES

et BALLINTIJN (1968) chez Callionymus lyra et BALLINTIJN
(1969 b, c) chez Cyprinus carpio, essayent de comprendre les
mécanismes respiratoires au moyen, non seulement de sondes et
de films, mais aussi d'enregistrements é1ectromyographiques
de huit muscles. Ils introduisent donc l'élément musculaire

dans leur approche du mécanisme de la respiration. BALLINTIJN
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(1969 c) étudie de la même manière la toux chez Cyprinus car-

pio .

Pendant cette même période, ALEXANDER (1966, 1969,
1970) étudie surtout les mouvements buccaux chez les Cyprini-
dés Idus iduSy Gobio gobio et Cavassius auratus, lors de la
prise de nourriture , au moyen de films et de variations de
pression. Nous y avons déjà fait allusion précédemment.

En 1967, LIEM étudie au moyen de films la respira¬
tion et la prise de nourriture chez le Perciforme Hetostoma
temmincki. En 1970, il pratique des ablations d'organes dans
son étude sur les Nandidae afin de déterminer leur rôle dans

la respiration et la prise de nourriture. Enfin en 1973, il
parvient au moyen de 11é1ectromyographie à donner une repré¬
sentation très intéressante des mouvements des os pharyngiens

chez le cichlide Haplochï'omis burtoni lors de la prise de
nourriture.

ANKER, SIMONS et DULLEMEIJER en 1967 et plus tard
CHARDON et VANDEWALLE en 1972 introduisent la radiographie
comme moyen d'étude des mouvements de la tête.

DUTTA, en 1968, au moyen de films, décompose dans
les trois dimensions un certain nombre de mouvements réalisés

lors de la respiration et de la prise d'air en surface chez
Anabas testudineus (Pisces, Perciformes).

Nous voulons terminer cet aperçu historique par le

remarquable travail de OSSE (1969) sur Pevca fluviatitis. Il
en étudie les mouvements de la bouche et de l'opercule asso¬

ciés à l'activité de dix-sept muscles lors de la respiration,
de la toux et de la prise de nourriture au moyen de l'électro-
myographie et de la cinématographie avec la radiographie comme

contrôle. Nous avons utilisé à peu de chose près les techni¬
ques et les appareils qui furent ceux de OSSE pour réaliser
les manipulations exposées dans ce chapitre.

De plus amples commentaires sur les travaux réali¬
sés depuis 1965 seront apportés en même temps que l'examen de
nos résultats.
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MATERIEL

1. MATERIEL VIVANT

- 16 exemplaires de G.gobio de longueur comprise entre 13,2
et 17,1 cm.

- 8 exemplaires de B.barbus de longueur comprise entre 14,9
et 2 2,3 cm.

- 5 exemplaires de L.leuciscus de longueur comprise entre

14,3 et 19,8 cm.

2. MATERIEL D'AQUARIOLOGIE

- Un aquarium expérimental à fond de verre de 60 x 25 x 30 cm

placé dans une cage de Faraday et dans lequel trempe une

plaque métallique reliée à la terre pour diminuer l'influ¬
ence des ondes extérieures sur les électrodes.

- Le nettoyage de l'eau est assuré par un filtre Eheim 386
muni d'une pompe centrifuge Eheim 381.

- L'eau est oxygénée par de l'air comprimé.
- Le refroidissement est assuré par un courant d'eau froide à

travers un tube métallique coudé. La température de l'eau
est de 15° pour G.gobio et de 17° pour B.barbus et L.leucis-
aus .

- La nourriture est constituée de granules (concentré de di¬
vers aliments) ou de vers Tubifex.

3. MATERIEL ELECTRONIQUE

- PréamplificateursP.A.R. (Princeton Applied Research Corpo¬

ration) modèle 113; ils sont réglés lors de nos manipula¬
tions, de manière à amplifier cinq mille fois le signal
qu'ils reçoivent et à éviter les interférences avec des

longueurs d'ondes de 0 à 100 cycles par seconde.
- Un oscilloscope Tektronix type RM 565 Dual-Beans, réglé de
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manière à ce que les points lumineux qui balayent horizon¬
talement le cadran,se déplacent de 1 cm en 5 millisecondes.
Cet oscilloscope est muni de deux amplificateurs Tektronix
type 3A74 à quatre canaux chacun. Ceux-ci sont réglés de
manière à ce que chaque déplacement vertical de un centimè¬
tre de chacun des points lumineux (huit au maximum) qui
parcourt le cadran, soit compris entre 1/2 et 1/25 volt
suivant les conditions d'expérience qui peuvent être diffé¬
rentes d'un canal à l'autre.

Un enregistreur Siemens du type Oscillomink B à 12 pistes
plus un canal marqueur de temps et un canal marqueur d'évé¬
nement, muni de 14 plumes à jet liquide qui permettent une
lecture directe et sans correction. Cet oscillomink est

muni au maximum de six doubles amplificateurs Siemens Mo
7633-A2. Les amplificateurs sont lors de nos manipulations,
réglés de manière à ce qu'une déviation d'un centimètre
du jet d'encre sur le papier corresponde à 30, 100 ou 300
mv suivant les circonstances. Le papier enregistreur de

l'appareil est déroulé à une vitesse de 5 cm ou de 10 cm

par seconde lors de nos travaux.

Trajet d'un signal électrique (figure 82).
Le signal venant des électrodes arrive aux préamplificateurs
où il est augmenté cinq mille fois. Le signal agrandi est

dirigé d'une part vers les amplificateurs de l'oscilloscope
et d'autre part vers ceux de 11 ose illomink.

. MATERIEL DE CINEMATOGRAPHIE

Une caméra Bolex H 16 réflex, 16 mm,munie d'une tête Vario
Switar 86 EE qui déroule,lors de nos manipulations, 64 ima¬
ges par seconde en théorie, 60 à 61 images en pratique.
Une caméra Beaulieu R 16, munie d'un objectif zoom Angénieux
12-12 0 mm, réglée de manière à dérouler 64 images par se¬

conde.

8 films de 30 mètres Kodak Eastman Plus-X negative, noir et

blanc, 64 asa, 21 din.
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- 6 films de 30 mètres Agfa-Gevaert Isopan ISS inversible,
noir et blanc, 100 asa, 21 din.
Une visionneuse manuelle Teléray-Muray pour dépouiller les
résultats cinématographiques.

5. SYNCHRONISATION DES ENREGISTREMENTS ELECTROMYOGRAPHIQUES

ET DES FILMS (cf. OSSE, 1969) (figure 82)

- Un appareil, fabriqué à l'Université de Leiden, envoie des
signaux électriques à un rythme de 10 signaux par seconde.

- Ces signaux sont matérialisés sur les enregistrements élec-
tromyographiques par un trait (figure 86) et sur les films
par un point provoqué par une lampe diode placée dans la
caméra de manière à impressionner l'image qui est en train
d'être prise. Donc, à chaque trait correspond un point.

- Pour éviter de compter tous les traits et tous les points,
on arrête de temps en temps l'émission des signaux électri¬
ques. Il suffit alors de repérer sur les films et sur les
enregistrements les parties sans points et sans traits.

6. MATERIEL DE RADIOGRAPHIE

- Les radiographies de G.gobio ont été réalisées par l'appa¬
reil Philips P.W. 1008 à refroidissement par eau, dont le
rayonnement émis est de 30 kv, 20 ma pendant 90 secondes
lors de nos manipulations.

- Les radiographies de B.barbus et de L.leuciscus ont été
réalisées par l'appareil Siemens Gigantos réglé de manière
à produire un rayonnement de 50 kv, 110 ma pendant 0,64
seconde lors de nos manipulations.

- Les pellicules sont de la marque Kodak medical definix (fi¬
gure 84 ) .

7. MATERIEL DE CONSTRUCTION ET D'IMPLANTATIONS DES ELECTRODES

Chaque électrode est un fil de cuivre isolé de 0,05 mm.
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Les porte -électrodes (figure 83) sont des tubes capillai¬
res (fabriqués par J.M. Van Terwisga N.V., Schiedam) de 0,3
mm de diamètre, biseautés à une extrémité de manière à for¬
mer une fourche, et implantés dans une tigelle de plastique
à l'autre extrémité (OSSE et al, 1972).

Les électrodes sont collées les unes aux autres pour former
un câble (figure 83), par le fixateur Nobocutane sous forme
de spray (fabriqué par la firme Winthrop N.V., Haarlem).

. AUTRE MATERIEL

Colle Cyanolit (n° 201), adhésif a 1pha-cyanocry1 ate de la
firme Van der Schuyt's (Alkmaar) pour fixer les électrodes
sur la tête des spécimens de B.barbus et de L.teuciscus.
Colle Ethicon Bucrylat de la firme Hameris (Utrecht) pour
fixer des repères de plastiques sur la tête des poissons
étudiés. Cette colle ainsi que la précédente a pour carac¬

téristique de sécher très vite et de très bien se maintenir
sous eau.

Jeu de miroirs qui permet de filmer simultanément la face
ventrale et la face latérale des spécimens (figure 85). Le

grand miroir reflète la face ventrale; les deux autres,
dont les arêtes sont biseautées sont dans une position obli

que à 45° par rapport à la vitre de l'aquarium et se font
face : ils permettent de rapprocher la vue latérale de la
vue ventrale en supprimant sur l'image l'épaisseur de la
vitre de fond et de la barre de support de l'aquarium. On
utilise donc toute la surface disponible des images.
Poudre M.S.222 de Sandoz pour anesthésier les individus
pendant leur opération.
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METHODES

1. OBSERVATION ET ENTRAINEMENT

a) Nous avons observé à l'aquarium public de l'Université de
Liège et dans nos aquariums, des exemplaires des trois espè¬
ces afin de nous familiariser avec leur comportement.

b) Nous avons habitué les spécimens expérimentaux à recevoir
des éclairages anormaux. Nous avons aussi essayé de les
faire vivre dans un aquarium nu et à fond de verre. Cette
dernière tentative ne s'est pas avérée fructueuse. En effet,
les spécimens de B.barbus et de L.leuoiscus aquièraient des
comportements anormaux. Ceux de G.gobio, s'ils gardaient une
attitude et une position normales, n'en refusaient pas moins
de manger. Dès lors, dans la plupart de nos manipulations,
nous avons dû mettre du sable sur le fond de l'aquarium.

c) L'individu à manipuler est placé dans l'aquarium expéri¬
mental plusieurs heures avant d'être opéré pour qu'il prenne
contact avec son nouveau milieu.

2. PREPARATION DES ELECTRODES

a) Des fils de même longueur (environ 60 cm) sont préparés et
groupés deux à deux.

b) Les quatre extrémités de fil appartenant à un même groupe
sont peintes dans une même couleur.

c) Tous les fils sont collés ensemble sauf aux extrémités
pour former un câble (figure 83).

d) Les extrémités des fils situées d'un même côté du câble
sont soudées à des fiches (figure 83) tandis que les autres
sont dénudées sur une longueur d'environ 1/2 mm.

e) Ces extrémités dénudées sont trempées dans l'aquarium ex¬

périmental tandis que les fiches sont reliées aux câbles qui
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mènent aux préamplificateurs. Tout l'appareillage électroni¬
que est mis en marche. On peut ainsi vérifier sur l'oscil¬
loscope et sur 1'osei11omink si le bruit de fond enregistré
(figure 86) par les électrodes n'est pas trop important et ne
présente pas de défauts, donc si les électrodes sont correc¬
tement montée s.

f) Ensuite les électrodes sont reprises, les extrémités mouil¬
lées sont séchées, recourbées et accrochées deux à deux (ex¬
trémités de même couleur) de manière opposée sur les porte-

électrodes (figure 83) (OSSE et al, 1972).

3. MANIPULATION DES POISSONS

a) Choisir pour l'expérience un individu à jeun afin qu'il
soit plus incité à manger.

b) Anesthésier le poisson avec du M.S.222 (100 mg/litre);
l'anesthésie dure entre 30 et 45 minutes.

c) Implanter les électrodes (6 paires en général) et leur
porte-é1ectrodes : ceux-ci pourront être aisément retirés
tandis que les électrodes (une paire par muscle) resteront
accrochées au muscle grâce à leur extrémité recourbée. Les
électrodes sont lors d'une manipulation toutes implantées du
même côté; aucun de nos résultats ne permettra donc de savoir
directement si les cStés gauche et droit ont des activités
synchronisées ou pas.

d) Le câble est ensuite accroché à la nageoire dorsale; pour

B.barbus et L.leuciscus, il a été nécessaire, en plus, de
coller le câble sur la tête pour éviter que le poisson ne

puisse arracher les électrodes.

e) Coller lorsque cela est nécessaire des repères à la surfa¬
ce de certaines pièces mobiles de la tête.

f) Radiographier latéralement et dorsalement le poisson en¬
dormi afin de vérifier la position des électrodes (figure 84).

g) Placer le poisson encore anesthésié dans l'aquarium expé-
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rimental et relier les électrodes aux appareils d'enregistre¬
ment; les poissons peuvent se déplacer dans l'aquarium; seu¬
les les électrodes pourraient éventuellement entraver leur
"liberté".

h) Lorsque le poisson est éveillé et a repris un rythme de
vie (apparemment) normal, enregistrer simultanément les
signaux représentant les différences de potentiel entre les
extrémités des électrodes appariées,qui sont provoquées par
la contraction de chaque muscle, et filmer les mouvements
effectués à ce moment.

i) Nous avons filmé des poissons de chaque espèce qui n'ont
subi aucune des manipulations que nous venons d'énumérer afin
de connaître l'impact de ces dernières sur le comportement des
individus expérimentaux.

4. DEPOUILLEMENT DES RESULTATS

a) Rappel

Nous disposons d'enregistrements electromyography
ques; sur chaque enregistrement sont en même temps présentées
les activités de six muscles (au maximum); l'ensemble des en¬

registrements couvre les activités de quinze muscles de la
tête. Nous avons également filmé les mouvements des parties
de la tête, effectués à l'occasion de la réalisation de cha¬
cune des fonctions envisagées. Les films et les enregistre¬
ments sont synchronisés. A chaque scène de film,correspond
un enregistrement é1ectromyographique.

b) Examen des films

Nous avons mesuré sur l'écran d'une visionneuse
manuelle,au moyen d'un pied à coulisse (1/10 de mm de préci¬
sion), les déplacements d'un certain nombre de points de la
tête, reproduit sur les films. Ces mesures sont la distance
entre un point mobile et un point fixe,choisi comme référence.
Ce dernier est situé soit sur le poisson lui-même, soit sur
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des axes dessinés sur du papier calque et qui sont fixes par

rapport au poisson. Dans certains cas, les mesures représen¬
tent la distance entre deux points mobiles (par exemple, la
distance entre les mâchoires). Nous n'avons étudié que des

scènes où le poisson apparaît immobile ou bien se déplace
suivant une direction perpendiculaire à la caméra.

Ces mesures permettent de construire les graphes
des figures 88 à 100. Ceux-ci ne représentent pas les dépla¬
cements réels des pièces ou des points, mais en sont le re¬

flet. En effet, la mesure de l'amplitude d'un déplacement

peut varier suivant la position du poisson par rapport à la
caméra. Nous ne tiendrons donc pas compte de cette amplitu¬
de. Par contre, les moments où les déplacements sont maximaux
et minimaux sont indépendants de l'angle sous lequel les

poissons sont filmés. Ces moments peuvent donc être comparés.

Pour chaque scène de film étudiée, nous avons

choisi au hasard une image de référence sur laquelle nous

avons effectué dix fois successivement (mais pas extemporané-
ment (1)) la mesure de la position de chaque point étudié par

rapport à son point de référence. Nous avons donc pu, pour

chacune des distances mesurées, calculer l'écart-type par

rapport à la moyenne des mesures. Nous avons considéré que

l'écart-type le plus grand est valable pour tous les points
de l'image de référence. En reportant sur nos graphes, de
part et d'autre de chaque point correspondant de l'image de
référence, le double de l'écart-type retenu, nous avons 95
chances sur 100 que nos points soient réellement situés dans
l'intervalle ainsi constitué. Nous pensons ainsi avoir une

idée de la signification de l'écart entre deux points situés
sur chaque graphe.

(1) Nous voulons préciser que dix mesures de la position d'un même point
sur une image ont été faites avec un jour d'intervalle entre chaque mesu¬
re afin d'éviter toute accoutumance de l'observateur.
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c) Examen des enregistrements elect r omyograph i qu e s

A chaque scène filmée, correspond un enregistre¬
ment é1ectromyographique facilement repérable grâce à la syn¬
chronisation.

La longueur mesurable des signaux est plus courte
ou égale au temps réel de contraction d'un muscle car le dé¬
but et la fin des signaux peuvent être masqués par le bruit
de fond (figure 86). L'absence de signal peut aussi être
due au fait qu'il est inférieur à ce bruit de fond. Les me¬
sures des signaux que nous avons effectuées, sont des mesures
par défaut : elles représentent la distance entre les premiers
et les derniers pics nettement plus haut que le bruit de fond
(figure 86). Nos moyens d'investigation ne nous permettent
pas de comprendre les détails d'un signal, tout au plus peut-
on dire que l'amplitude des signaux est plus grande ou plus
petite, lorsqu'ils appartiennent au même enregistrement élec-
tromyographique.

La représentation schématique des signaux de cha¬
que muscle est faite sous forme de rectangle sans tenir comp¬
te de l'amplitude (figure 86).

Dans le cas de la respiration, ces rectangles re¬

présentent la partie commune à toutes nos observations (figu¬
res 88, 90, 91, 92); en effet, les signaux d'un même muscle
dans les différentes expériences ne peuvent être semblables
car l'implantation des électrodes est toujours un peu différen¬
te d'une manipulation à l'autre. L'intérêt de ces parties
communes est de ne présenter que les moments où nous sommes
certains que les muscles sont toujours actifs. La représen¬
tation graphique du moment où débute et où s'achève l'activi¬
té de chaque muscle correspond au maximum à une distance de
3,1 mm en plus de la partie commune. Nous constatons égale¬
ment que l'ordre dans lequel ces parties communes se présen¬
tent, reflète bien l'ordre d'apparition des activités
des muscles lors des différentes manipulations. En effet,
lors de la respiration, l'ordre de contraction des dif-
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férents muscles varie peu, et au sein d'une même manipulation,
quand l'activité d'un muscle varie en temps, les signaux des
autres muscles qui lui sont associés varient d'une manière
similaire,approximativement proportionnelle.

d) Ajustement, les unes par rapport aux autres, des observa¬
tions combinées cinématographiques et é1ectromyographique s

Dans un certain nombre de cas, nous n'avons pu

prendre toutes les mesures sur une même scène filmée; de plus,
à chaque scène correspondent au maximum six muscles. Il
existe aussi souvent des différences de vitesse dans le dé¬
roulement des fonctions étudiées qui résultent très probable¬
ment de conditions variables internes et externes au poisson.
Nous avons donc dû utiliser des éléments appartenant à des

scènes filmées et à des enregistrements différents. Nous a-

vons voulu donner au lecteur une représentation claire des

phénomènes observés. Nous avons construit des diagrammes
combinés (figures 88, 90 à 94, 96 à 100). Ces diagrammes
reprennent à la fois les mesures faites sur des images de
films et des graphiques d ' é 1 ec tromyogr amme s , qui correspondent
éventuellement à plusieurs scènes. Nous nous sommes trouvé,
pour construire ces diagrammes, devant une difficulté réelle.
Cette difficulté a été passée sous silence par les chercheurs
qui ont été confrontés avant nous au même problème (OSSE, 1969
BALL INTIJN, 1 969 ; HUGHES et BALLINT IJN, 1 968 ; BALLINTIJN et
HUGHES, 1965). Elle a été apparemment résolue sans que ja¬
mais la méthode employée (si méthode cohérente il y avait) ne
fût décrite. Celle que nous présentons est donc personnelle.
Nous avons toujours mesuré sur les images de deux scènes à
assembler ou à comparer, un ou plusieurs déplacements de mê¬
mes pièces dans le même sens. Ce sont les représentations
graphiques de ces déplacements qui sont d'abord ajustées.
Les graphiques qui représentent les autres déplacements des
scènes à comparer,ainsi que les représentations schématiques
de l'activité des muscles qui y correspondent,sont ajustés de
la même manière.
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Il y a trois manières d'ajuster deux scènes.
- Si les maxima et les minima des courbes représen¬

tant les déplacements des mêmes pièces des scènes
à comparer se produisent au même moment, il suf¬
fit d'aligner les résultats;

- Si ces courbes diffèrent l'une de l'autre dans

des proportions constantes, il suffit de réduire
ou d'allonger les courbes et les signaux des
muscles d'une scène en les affectant d'un fac¬

teur de correction adéquat. Par exemple, à la

figure 97, les courbes et les signaux des mus¬
cles marqués d'une croix ont été réduits d'un
tiers; on constate dans ce cas que les courbes
qui représentent l'écart entre le maxillaire et
le prémaxillaire, communes aux deux scènes, sont
pratiquement semblables.

- Enfin, on peut amener en coïncidence les courbes
qui représentent les déplacements de mêmes pièces de
deux scènes en rétrécissant ou en allongeant

certaines de leurs parties. Les autres courbes
et la durée des signaux des muscles sont diminu¬
ées ou étalées de la même manière. Un exemple

est présenté à la figure 87. Sur cette figure,
nous considérons l'ouverture de la bouche comme

élément de comparaison entre les scènes A et B.
Nous ajustons, comme cela est présenté dans la
légende de la figure, la scène A par rapport à
la scène B en la transformant en A'. Si les

courbes qui représentent l'ouverture de la bouche»
ont des maxima et des minima qui se produisent
au même moment pour la scène B et pour la scène
ajustée A', la comparaison des déplacements de
l'opercule pour les mêmes scènes, montre un dé¬
calage de 1/2 image de film (1); lors d'autres

(1) Nous préférons utiliser comme unité de temps l'image de film plutôt
que la seconde car comme nous l'avons déjà écrit, la caméra ne tourne pas
exactement à la vitesse pour laquelle elle est réglée.
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assemblages, nous avons observé au maximum un dé-
calage d'une image de film.
Cette méthode graphique apparaît empirique. Cet
empirisme, nous insistons, ne concerne que l'é¬
tablissement des diagrammes et n'entache pas nos

conclusions. De toute manière, les ajustements
ne concernent que la durée des phénomènes obser¬
vés et n'affectent jamais l'ordre d'apparition
des activités musculaires et de manifestation
des déplacements.

e) Contrôle des mouvements

Nous avons réalisé des films-contr61e où nos pois¬
sons effectuent les différents mouvements étudiés sans avoir
d'électrodes implantées dans leurs muscles et sans avoir été
anesthésiés au M.S.222. Nous n'avons jamais constaté de dif¬
férences entre ces films et ceux des manipulations expérimen¬
tales.

Nous n'avons pas de film-contrôle à propos du
bâillement de G.gobio.

5. SOURCES D'ERREURS

Un grand nombre d'entre elles ont déjà été signa¬
lées par OSSE (1969). Ce sont principalement :
- l'isolant des électrodes qui peut être abîmé lors des mani¬

pulations et de l'implantation de celles-ci;
- l'implantation d'une électrode qui peut briser certaines fibres

musculaires qui risquent dès lors d'être dans un état
d'excitation anormal;

- la résistance des électrodes;
- la radiographie qui, si elle met en évidence l'endroit où

sont implantées les électrodes, ne permet pas de savoir
s'il y a une inversion de deux ou plusieurs électrodes;
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- l'enregistrement des signaux provenant des électrodes d'un
muscle qui peut représenter les variations de forme dues à la

' contraction d'un muscle voisin;
- les variations du bruit de fond entre les différents canaux

d'un enregistrement é1ectromyographique d'une même manipu¬
lation et de différentes manipulations qui diminuent les

possibilités de comparer l'activité des différents muscles;
- le fait que les spécimens sont, au cours des scènes étudiées,

considérés comme immobiles ou perpendiculaires à la caméra,
alors qu'ils effectuent peut-être de petits déplacements ou
changent quelque peu d'orientation;

- l'épaisseur des traits des graphes.

6. REMARQUES DE VOCABULAIRE

- Dans les pages qui suivent nous utilisons sou¬
vent les mots "complexe A2A^" à la place de l'expression
"ensemble formé par les deuxième et troisième adducteurs de
1a mand ibu1e".

- Lorsque nous parlons des "déplacements des bar¬
res hyoïdiennes", il s'agit en réalité de ceux d'un point
situé sur la peau et au niveau de la région antérieure du
géniohyoïdien postérieur dont les déplacements peuvent être
considérés comme l'image de ceux des barres hyoïdiennes (cf.
page 114).

- Lorsque nous discutons des "déplacements de la
mâchoire supérieure", il s'agit de ceux d'un point situé à
l'avant du prémaxillaire, mais à ce moment nous ne pouvons
dissocier les déplacements de cet os de ceux du maxillaire;
par contre, lorsque les deux os sont bien distincts, le terme
"prémaxillaire" est préféré à celui de "mâchoire supérieure".
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LA RESPIRATION

Nous étudierons successivement les mouvements res¬

piratoires et l'activité de quinze muscles de la tête en rap¬
port avec eux, chez G.gobio, B.barbus et L.leuciscus.

1. GOBIO GOBIO

Nous avons étudié sur film,vingt-deux scènes de

respiration réalisées par quatorze spécimens calmes, à l'ar¬
rêt et libres de leurs mouvements dans l'aquarium. Les mou¬

vements principaux, à savoir les déplacements de la bouche, de 1'
percule et des barres hyoïdiennes (figure 88 G) ont pu être
observés simultanément huit fois, les déplacements de la
bouche et de l'opercule seuls dix fois et les déplacements de
la bouche et des barres hyoïdiennes quatre fois. Les autres

déplacements ont été observés au moins cinq fois, sauf les
déplacements latéraux des pièces buccales qui n'ont pu l'être
que d eux fois.

L'activité des muscles a été examinée de nombreu¬

ses fois sur les enregistrements é1ectromyographiques. L'ac¬
tivité de chaque muscle a pu être observée sur au moins cinq
manipulations différentes, sauf pour la musculature hypaxia-
le, épaxiale et latérale pour lesquelles nous ne disposons
que de trois enregistrements différents.

Les mouvements de quatre des respirations étudiées
sont directement superposab1es, quinze ont été réduits dans
leur totalité et trois ont été réduits partiellement. Pour

ces trois dernières scènes, en changeant de courbe de réfé¬
rence, nous observons un décalage maximum d ' une image de
film entre les différents types de réduction.
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A. Observations générales (figure 83)

- L'observation sur les films et les enregistre¬

ments ë1ectromyographiques révèle que la respiration de G.go-
bio n'est pas permanente : après trois, quatre ou cinq mouve¬
ments respiratoires, il y a une longue période d'inactivité
avant que la respiration ne reprenne (figure 89).

- Nous constatons qu'il y a une phase d'agrandis¬
sement suivie d'une phase de rétrécissement des cavités buc¬
cale et operculaire. Pendant la première phase, le dilata¬
teur de l'opercule, l'élévateur de 1'hyomandibulaire et l'é¬
lévateur de l'opercule sont en activité. Le complexe A2A^,
les géniohyoïdiens antérieur et postérieur, l'adducteur de
l'opercule, l'adducteur de l'arc palatin et de 1'hyomandibu-
laire ainsi que 1'hyohyoîdien médian se contractent pendant
la deuxième phase. Les autres muscles ne sont pas en activi¬
té. D'après HUGHES et SHELTON (1957, 1958), la première pha¬
se correspond à une dépression dans les cavités buccale et
operculaire, et à un appel d'eau, tandis que la seconde se
caractérise par une augmentation de la pression et par un

rejet de l'eau. Il y a donc une phase inspiratoire provoquée
par l'activité de muscles inhalants et une phase expiratoire
résultat de la contraction de muscles exhalants (figure 88).

- L'ouverture et la fermeture de la bouche se ma¬

nifestent toujours respectivement avant l'abduction et l'ad¬
duction des opercules. Lorsque nous parlons des déplacements
de la bouche, nous décrivons la variation de distance entre
deux points mobiles situés chacun sur une des deux mâchoires.
La courbe "ouverture de la bouche" (ouv. b) de la figure 88

représente cette variation de distance. Mais la bouche n'est
réellement ouverte que deux images après le début de l'écarte-
ment de ces deux points; de même,elle est fermée une à deux
images de film avant la fin de leur rapprochement.

- Les maxima et les minima de la courbe qui repré¬

sente les déplacements des barres hyoïdiennes précèdent tou¬
jours, sauf une fois, ceux de la courbe représentant les va-
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riations de la position de l'opercule.

-L'ouverture et la fermeture de la bouche précè¬

dent dix fois sur douze l'abaissement et l'élévation des

barres hyoïdiennes. Dans les deux autres cas,les déplace¬
ments se produisent en même temps.

- Les trois muscles qui participent à l'inspira¬
tion ont leurs activités qui débutent sans ordre précis bien que,

lorsque l'on ne considère pour chacun des trois muscles,que
la partie d'activité commune à toutes les observations (ce
qui est représenté sur la figure 88), ce soit l'élévateur de
l'opercule qui précède les deux autres. Par contre, dans 96
cas sur 100, l'élévateur de l'opercule cesse d'être actif
le premier.

- Des muscles exhalants, c'est toujours le comple¬
xe est act^f Ie premier, suivi par les géniohyoïdiens
antérieur et postérieur (sans préséance de l'un par rapport à
l'autre) qui précèdent eux-mêmes les trois autres muscles,
dont les activités se manifestent sans ordre précis. La fin
de l'activité des muscles exhalants est variable. L'ordre

d'apparition des activités des muscles de l'expiration est
en accord avec l'apparition des principaux mouvements pendant
la même période.

B. Mouvements des pièces buccales (figure 88)

- Les déplacements latéraux des branches de la
mandibule et les mouvements vers l'avant de la mâchoire supé¬

rieure ne sont pas interprétables : en effet, non seulement
les écarts entre les points des courbes sont très petits mais les obser¬
vations effectuées sur différentes scènes sont souvent contra¬

dictoires. Cela ne veut pas dire que ces déplacements n'exis¬
tent pas,mais qu'ils ne sont pas mesurables avec nos moyens

d'i nv estigation.

- L'ouverture de la bouche s'effectue par un abais¬
sement et un recul de la mâchoire inférieure,accompagné d'une
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élévation de la mâchoire supérieure et d'un déplacement vers

l'avant de la partie postérieure du maxillaire. Ces mouve¬

ments ne sont possibles que si l'on admet que l'élévateur de
1 ' opereu 1e,a s socié éventuellement aux deux autres muscles in¬
halants,est responsable de l'abaissement de la mandibule (qui
entraîne avec elle la mâchoire supérieure) en tirant vers le
haut 1 ' operculaire et vers l'arrière 1'interopercu1 aire.
Cela est confirmé par les courbes qui représentent les mou¬

vements des os de l'opercule. Donc lors de la respiration,
un seul des moyens proposés au chapitre II serait surtout

responsable de l'abaissement de la mandibule.

- La fermeture de la bouche est réalisée par un

déplacement en sens inverse des pièces buccales à la suite
très certainement de la contraction du complexe .

C. Mouvements de l'arc palatin (figure 88)

- Nous n'avons effectué des mesures de déplacements

que pour deux points du su spensorium, l'un choisi sur la joue
au niveau des adducteurs de la mandibule, l'autre sur le bord

ventro-postérieur du préopereu1 aire. Nous constatons que les

déplacements du premier point sont généralement en avance

(cinq fois sur sept) sur ceux du second. Mais les déplace¬
ments d'un point de la joue sont le résultat, non seulement
des déplacements du su spensorium, mais aussi de la variation
de forme des adducteurs de la mandibule. Par contre, les dé¬

placements du préopereu1aire sont solidaires de ceux de l'hyo-
mandibulaire comme l'a montré l'étude anatomique; ils
reflètent donc les déplacements de cette partie du su spensorium.

- Nous constatons que ces mouvements du préopercu-
laire passent onze fois sur douze par des maxima et des mini¬
ma en même temps que les déplacements de l'opercule.

- L'abduction du suspensorium (préopercu1 aire) est

réalisée très probablement par l'élévateur de 1'hyomandibu-
laire associé au dilatateur de l'opercule. L'adduction se
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produit à la suite principalement de la contraction de l'adducteur
de l'arc palatin et de 1'hyomandibulaire, a idé peut-être par
l'ensemble ou une partie seulement des autres muscles exhalants.

- L'observation au moyen de films ne permet que

de vérifier les déplacements d'une partie du su spensorium,
mais ne confirme pas les hypothèses formulées au deuxième
chapitre.

D. Mouvements des barres hyoïdiennes (figure 88)

Il nous est difficile de comprendre les déplace¬
ments vers le bas des barres hyoïdiennes. En effet, si les

géniohyoïdiens associés aux autres muscles exhalants permet¬
tent leur élévation et leur déplacement vers l'avant, par

contre nous ne pouvons comprendre leur dépression et leur re¬
cul que par une contraction du sternohyoïdien dont le signal
serait couvert par le bruit de fond.

Les mesures qui montrent une avance des mouvements
des barres hyoïdiennes sur ceux du suspensorium et de l'oper¬
cule pourraient être le résultat de la variation de forme des
géniohyoïdiens,due à l'ouverture de la bouche. Mais le fait
que la courbe passe par un maximum après le début de la ferme¬
ture de la bouche indique qu'il y a bien un abaissement des
barres hyoïdiennes indépendant de la variation de forme des
géniohyoïdiens dont le volume diminue à ce moment. Le fait
également que les géniohyoïdiens se contractent montre qu'il
faut relever les barres. Enfin, les barres remontent encore,

alors que la bouche commence à s'ouvrir et que les génio-

hyoïdiens augmentent donc de volume: : ceci est une dernière

preuve du mouvement des barres hyoïdiennes.

La synchronisation des déplacements vers le bas
avec ceux vers l'arrière des barres est déjà suggérée au cha¬

pitre II. Nous pouvons, en plus, certainement y associer
leur écartement comme conséquence des déplacements du suspensorium.
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E. Mouvements de l'opercule (figure 88)

La plupart de ceux-ci ont déjà été décrits précé¬
demment. Rappelons cependant qu'ils sont le résultat des dé¬
placements du suspensorium et de l'opercule.

Si nous considérons un point de 1'opereu1 aire si¬
tué sur le bord postérieur de cet os, juste en face de l'arti¬
culation de l'opercule avec 1'hyomandibulaire, nous constatons
qu'il parcourt un circuit précis : d'abord il s'élève et s'é¬
carte du corps, ensuite il s'écarte et s'abaisse, puis s'a¬
baisse et se rapproche du corps, enfin se rapproche et s'élè-
v e .

Les muscles responsables de ces déplacements pour¬

raient être l'élévateur et le dilatateur de l'opercule (aidés
par l'élévateur de 1'hyomandibulaire), ensuite le dilatateur
de l'opercule et 1'hyohyoïdien médian (associés au complexe
A^A^), puis 1'hyohyoïdien médian et l'adducteur de l'opercule
(aidés par le complexe A^A^ et l'adducteur de l'arc palatin
et de 1'hyomandibulaire), enfin l'adducteur et l'élévateur
de 1 ' opercule.

Une telle séquence n'a jamais été observée. Mais
comme les limites de la période d'activité d'un muscle peu¬

vent être masquées par le bruit de fond et que l'activité la
plus intense d'un muscle ne se situe pas spécialement en même
temps que celle des autres muscles, cette hypothèse ne peut
être écartée.

F. Mouvements des rayons branchiostèges (figure 88)

L'abduction et l'adduction des rayons branchiostè-

ges sont respectivement simultanées â l'écartement et au rap¬
prochement de l'opercule de l'axe du corps, ce qui favorise
une augmentation et une diminution de la partie ventrale de
la cavité operculaire lors de l'inspiration et de l'expira¬
tion. Les rayons branchiostèges peuvent être déplacés passi-
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vement par l'opercule. Ils pourraient aussi être écartés par une
éventuelle activité de 1'hyohyoïdien médian masquée par le
bruit de fond et resserrés par les hyohyoïdiens latéraux.

G. Remarques sur la respiration dans un milieu à taux élevé

en COj (f igure 90)

- Les mouvements respiratoires sont permanents,

plus amples et plus rapides qu'en milieu bien oxygéné.
- La position des maxima et des minima des courbes

des déplacements de l'opercule reste inchangée par rapport
aux courbes relatives aux pièces buccales.

- Les déplacements de l'opercule confirment nos

observations effectuées en milieu bien oxygéné.

- Les déplacements vers l'avant de la mâchoire su¬

périeure sont significatifs et concordent avec les autres
mouvements des pièces buccales.

- Les muscles se répartissent toujours nettement
en muscles inhalants et exha1ants,mais le premier groupe s'en¬
richit du sternohyoïdien et de la partie de la musculature la¬
térale qui s'insère sur la ceinture scapulaire. Au groupe des
muscles exhalants s'ajoutent le premier adducteur de la mandi¬
bule et 1'intermandibu1 aire .

- Nous avonsmontré au chapitre II que le sterno-

hyoïdien tend à ouvrir la bouche, à reculer et à ouvrir les
barres hyoïdiennes et à écarter du corps le suspensorium :

tous ces mouvements contribuent à l'agrandissement des cavi¬
tés buccale et operculaire et sont donc à leur place dans la
première phase respiratoire.

- Une partie de la musculature latérale pourrait
avoir des effets semblables à ceux du sternohyoïdien. Il est

cependant plus probable que son activité consiste à retenir
en arrière la ceinture qui devient ainsi un ancrage pour le
sternohyoïdien.
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- Le premier adducteur de la mandibule participe à
la fermeture de la bouche.

- Il n'est pas étonnant de trouver parmi les mus¬

cles exhalants 1'intermandibu1aire; en effet, son rôle proba¬

ble,décrit au chapitre II, est de resserrrer les branches de
la mandibule ce qui favorise l'adduction du suspensorium.

- Le muscle hyohyoïdien médian a une activité par¬

ticulièrement variable. Sur notre graphique, les petits rec¬

tangles noirs représentent les activités communes à toutes les
observations, les grands rectangles noirs correspondent à une

activité exceptionnellement longue, enfin les rectangles
blancs rendent compte de l'enregistrement d'une série de mou¬

vements respiratoires où le muscle est actif tant à l'inspi¬
ration qu'à l'expiration. Cela n'est paradoxal qu'en appa¬
rence : en effet, nous avons vu au chapitre II (tableau III)
que,pendant l'inspiration et lors de l'abduction de l'opercu¬
le, le muscle hyohyoïdien médian peut déployer les rayons

branchiostèges en formant ce que GOSLINE (1971) appelle une

pompe branchiostège, qui agrandit la cavité operculaire,
tandis que,pendant 1'expiration,i1 participe à l'adduction de
l'opercule.

- Les autres observations sont celles déjà effec¬

tuées à propos de la respiration normale.

- A la lumière de ce qui vient d'être écrit, deux
remarques s'imposent :

- lors de la respiration en milieu bien oxygéné,
l'absence d'activité d'un muscle pourrait
être due au fait qu'elle est très faible et

inférieure au bruit de fond;
- lorsque nous augmentons expérimentalement la

rapidité et l'amplitude de la ventilation,
nous constatons que des muscles supplémentai¬
res ajoutent des mécanismes nouveaux de modi¬
fication du volume des cavités buccale et o-

perculaire. BALLINTIJN (1972) pense que le
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nombre des muscles impliqués dans la fonction
de respiration augmente avec l'amplitude des
mouvement s.

H. Hypothèses sur le cycle respiratoire

L'ouverture de la bouche est le premier mouvement

observé. Il y a formation d'une dépression buccale antérieu¬
re. Ensuite les barres hyoïdiennes s'abais s ent, généra1ement
un peu avant que l'opercule et les rayons branchiostèges ne
s'écartent. Ces déplacements augmentent le volume des cavités;
ils accentuent non seulement la dépression dans la cavité buccale,
mais aussi créent une dépression dans la cavité operculaire.
L'eau est donc aspirée vers l'arrière avec une perte de char¬
ge au niveau des arcs branchiaux; en même temps,la membrane
branchiostège(passive en arrière des operculaires,est appli¬
quée contre le corps par la pression extérieure et empêche
l'eau de pénétrer dans la cavité operculaire par l'arrière.
Ici s'achève la phase d'inspiration.

La bouche commence ensuite à' se refermer (il n'y a

pas de valvules buccales) ; puis débute l'élévation des bar¬
res hyoïdiennes tandis que l'opercule et l'arc palatin conti¬
nuent quelque peu à s'écarter. Ces mouvements créent une

surpression en avant de la cavité buccale et une dépression
en arrière de celle-ci et dans la cavité operculaire. L'eau
coule donc vers l'arrière. L'adduction de l'arc pa¬

latin et de l'opercule débute alors que la bouche achève de
se refermer et que les barres hyoïdiennes sont déjà bien re¬
montées : il y a donc surpression dans les cavités buccale et
operculaire. Une petite quantité d'eau peut éventuellement
s ortir par la bouche, mais la plus grande partie est refoulée
vers l'arrière et force la membrane branchiostège qui s'é¬
carte du corps. Ces mouvements constituent l'expiration.

La bouche commence à s'ouvrir à nouveau alors que

l'adduction de l'opercule et de l'arc palatin s'achève. Il
est donc possible qu'à ce moment un peu d'eau soit déplacée
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vers la bouche (HUGHES et SHELTON, 1958). La succession des
cycles respiratoires ne laisse donc pas de temps mort. Ils
se reproduisent trois, quatre ou cinq fois, puis le poisson
s'arrête bouche et ouïes entr'ouvertes. Il s'agit sans doute
d'une position de repos et d'équilibre entre les différents
muscles. Nous ne décelons plus à ce moment d'activité des
muscles respiratoires (dépassant le bruit de fond). Le cycle
respiratoire s'explique donc parfaitement par un jeu de pom¬
pes tantôt aspirantes, tantôt refoulantes.

2. BARBUS BARBUS (figure 91)

Nous avons étudié la respiration de sept spécimens
sur quatorze scènes de film, dans les mêmes conditions que
pour G.gobio. Les mouvements principaux ont pu être observés
ensemble sept fois, les déplacements de la bouche et de l'o¬
percule seuls trois fois, de la bouche et des barres hyoïdien¬
nes trois fois et enfin les mouvements de l'opercule et des
barres hyoïdiennes une fois. L'activité de chaque muscle a
été examinée de nombreuses fois sur au moins cinq séries
d'observations différentes, sauf pour la musculature hypaxia-
le, épaxiale et latérale, et pour 1'intermandibu1aire qui ne
l'ont été que deux fois. La taille très petite de l'inter-
mandibulaire chez B.barbus rend très difficile la vérifica¬
tion radiographique de l'implantation des électrodes qui peut
être incorrecte pour ce muscle; il y a donc un risque que nous
lui attribuions une activité qui serait celle du geniohyoidien
antérieur.

Les mouvements principaux de cinq scènes sont su-

perposables, ceux de cinq autres ont été réduits totalement,
ceux des quatre dernières l'ont été partiellement. Comme
pour G.gobio, nous observons,dan s ces derniers cas, un déca¬
lage maximum d ' une image lorsque nous changeons de courbe de
r é f ér enc e.
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A. Observations générales (figure 91)

- B.barbus présente une respiration permanente,

parfois irrégulièrement entre-coupée d'arrêts plus ou moins
longs. Les mouvements sont nettement plus faibles que ceux
de G.gobio.

- Comme pour G.gobio, nous avons distingué une

phase d'inspiration et une phase d'expiration pendant laquel¬
le le sternohyoïdien a manifesté une activité deux fois sur
neuf .

- L'ouverture de la bouche est terminée bien avant

la fin de l'abduction des opercules et l'abaissement des bar¬
res hyoïdiennes. La fermeture complète de la bouche précède
l'adduction des opercules et l'élévation des barres hyoïdien¬
nes. Comme chez G.gobio, la bouche n'est réellement ouverte
qu'un peu après le début des mouvements d'ouverture et est
déjà tout à fait fermée avant leur véritable fin.

- Les déplacements des barres hyoïdiennes précè¬
dent toujours ceux de l'opercule.

- L'ordre d'apparition des signaux des
muscles inhalants est le même que chez G.gobio. La seule
particularité de la séquence d'activité des muscles exhalants
est que 1'hyohyoïdien médian précède presque toujours (97 fois
sur 100) l'adducteur de l'arc palatin et de 1'hyomandibu1 aire,
et l'adducteur de l'opercule.

B. Mouvements des pièces buccales (figure 91)

- Ils sont semblables à ceux de G.gobio. Cepen¬

dant, il est possible, par moments, de mesurer un écart entre le
maxillaire et le prémaxillaire. Cela signifie que le prémaxil¬
laire a culbuté quelque peu en avant par rapport au maxillai¬
re. C'est donc un petit déploiement de la mâchoire supérieu¬
re. Il est possible que,comme nous l'avons proposé dans le
deuxième chapitre, ce déploiement soit dû à une activité du
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premier adducteur de la mandibule dont le signal serait infé¬
rieur au bruit de fond.

- La courbe qui représente les déplacements vers
l'avant de la mâchoire inférieuren'est pas significative, car
les écarts entre les points sont très petits et il y a
des variations importantes,voire contradictoires d'une scène
à l'autre.

C. Mouvements de l'arc palatin (figure 91)

- L'arc palatin est comme pour G.gobio représenté
par le préopereu1 aire. Son abduction et son adduction se
produisent six fois sur sept avant celles de l'opercule.

D. Mouvements des barres hyoïdiennes (figure 91)

- Ils sont très semblables à ceux de G.gobio et

posent les mêmes problèmes. Mais icij les déplacements posté¬
rieurs et latéraux de 1'interopereu1 aire peuvent entraîner
ceux des barres hyoïdiennes par l'intermédiaire du ligament
li.53. Une activité du sternohyoïdien (inférieureau bruit de
fond), pendant l'inspiration, n'est donc plus indispensable
aux déplacements des barres hyoïdiennes.

E. Mouvements de l'opercule (figure 91)

- La courbe qui représente les déplacements de
1'operculaire vers le haut n'est pas interprétable, car elle
varie d'une observation à l'autre. Par contre, les mouvements
vers l'arrière de 1'interopereu 1 aire sont simultanés aux dé¬
placements vers le haut de 1'opereu1 aire et en sont l'image.
Nous pensons dès lors que les déplacements de l'opercule de
B.barbus sont semblables à ceux de G.gobio.

- Le fait que l'activité de 1'hyohyoïdien médian
précède toujours celle de l'adducteur de l'opercule renforce
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l'hypothèse que nous avons formulée à propos de G.gobio,
quant à la séquence des activités des muscles qui participent
aux déplacements de l'opercule.

F. Activité du sternohyoïdien (figure 91)

- Une activité du sternohyoïdien a été plusieurs
fois mise en évidence pendant la phase expiratoire (1). Nous
pensons que le sternohyoïdien contribue à réduire le volume
de la cavité operculaire en tirant la ceinture scapulaire
vers l'avant. Cette dernière reprendrait sa position initia¬
le,soit grâce à l'élasticité présumée des éléments auxquels
elle est accrochée, soit grâce à une activité de la muscula¬
ture hypaxiale et/ou latérale qui serait masquée par le bruit
de fond. Une activité du sternohyoïdien pendant l'expiration
n'est pas incompatible avec une activité du même muscle,pen¬
dant l'inspiration (activité inférieure au bruit de fond).

G. Hypothèses sur le cycle respiratoire

- La différence essentielle entre le cycle respi¬

ratoire de B.barbus et celui de G.gobio est la suivante : les
mouvements de l'arc palatin semblent précéder ceux de l'oper¬
cule ce qui favorise le courant d'eau dans le sens bouche-
ouïes.

- Remarquons que les pièces observées, arrivées
aux points extrêmes de leurs déplacements dans l'un et l'au¬
tre sens, y restent durant un laps de temps avant de revenir.

( 1 ) Ces contractions occasionnelles pourraient être dues aux lésions
provoquées par l'implantation des électrodes.
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3. LEUCISCUS LEUCISCUS (figure 92)

Nous avons étudié treize scenes filmées de la res¬

piration concernant cinq spécimens apparemment dans le même
état que ceux de G.gobio et de B.barbus. Les mouvements

principaux ont été observés ensemble neuf fois, l'ouverture
de la bouche et les déplacements de l'opercule seuls deux
fois, et les déplacements de la bouche et des barres hyoïdien
nés deux fois également. L'activité de chaque muscle a été
observée de la même manière et le même nombre de fois que

pour B.barbus.

Les mouvements principaux de trois scènes sont
directement superposab 1es , ceux de six autres ont été réduits
totalement, ceux des dernières l'ont été partiellement. Nous
observons dans ces derniers cas un décalage maximum de 8 à 9
dixièmes d'image.

A. Observations générales (figure 92)

- La respiration de L.leuoisaus présente de très
rares interruptions qui se manifestent de manière irrégulière

- Les mouvements observés sont de moins grande am¬

plitude que ceux de G.gobio.

- Il y a, comme chez les deux autres espèces étu¬
diées une phase inspiratoire et une phase expiratoire. A ces

phases sont associés les mêmes muscles que chez G.gobio, aux¬

quels s'ajoute souvent le sternohyoïdien (six fois sur huit
ce qui signifie que la proposition "le sternohyoîdien se con¬
tracte une fois sur deux" a 710 chances sur 1000 d'être faus¬

se d'après le test binomial).

- Les mouvements de la bouche sont nettement en

avance sur ceux de l'opercule et des barres hyoïdiennes.
- L'abaissement des barres hyoïdiennes précède

sept fois sur onze l'abduction de l'opercule et lui est simul
tané quatre fois.
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- Les muscles inhalants participent à l'inspira¬
tion de la même manière que chez les deux autres espèces. Il
n'en va pas de même pour la musculature exhalante. Si le
complexe A2A3 est touj°urs premier à être en activité, il
est aussi le premier à ne plus en manifester; il est suivi
par 1'hyohyoïdien médian et le geniohyoidien postérieur.
L'adducteur de l'arc palatin précède le geniohyoidien posté¬
rieur. L'activité de ce dernier est réduite par rapport au

géniohyoîdien antérieur. Enfin, l'adducteur de l'opercule
est le dernier à entrer en activité.

- Comme nous l'avons déjà écrit, il faut ajouter
le sternohyoîdien aux muscles exhalants.

B. Mouvements des pièces buccales (figure 92)

- Bien que la bouche soit orientée vers l'avant,
les mouvements observés sont semblables à ceux des deux au¬

tres espèces. Comme chez B.barbus, il y a parfois un écart
mesurable entre le maxillaire et le prémaxillaire.

- La courbe qui représente les déplacements vers

l'avant de la mâchoire supérieure^1est en fait pas signifi¬
cative car elle varie d'une scène à l'autre.

C. Mouvements de l'arc palatin (figure 92)

- Comme pour les deux autres espèces, l'abduction
et l'adduction du préoperculaire donnent une image des mouve¬

ments d'une partie au moins du su spens orium; ces déplacements

s'effectuent,semble-t-il,presque en même temps que ceux de
1 ' opercule.

D. Mouvements de l'opercule (figure 92)

- Les déplacements de l'opercule sont de faible
amplitude et seule la courbe qui représente les déplacements
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latéraux est interprétable. Cependant l'activité de l'hyo-
hyoïdien médian,qui précède nettement celle de l'adducteur de
1'opereu 1e,nous pousse à croire que, comme chez B.barbus et
G.gobio, l'opercule effectue une rotation où 1'opereu 1 aire
est tiré vers le bas et l'axe du corps,avant d'être élevé et
plaqué contre la ceinture scapulaire. De plus, le seul moyen
pour ouvrir la bouche est de transmettre, par l'intermédiaire
du ligament 25, les effets de la contraction de l'élévateur
de l'opercule qui tire 1'opereu 1 aire vers le haut et l'inter-
operculaire vers l'arrière.

E. Mouvements des barres hyoïdiennes (figure 92)

- Nous en sommes réduit aux mêmes hypothèses que

pour B.barbus,

F. Activité du sternohyoïdien

- Elle est plus fréquente que chez B.barbus, mais
pose néanmoins les mêmes problèmes (voir page 122).

G. Hypothèses sur le cycle respiratoire

- L'inspiration débute par l'ouverture de la bou¬
che suivie par l'abaissement des barres hyoïdiennes, de l'ab¬
duction de l'arc palatin et de celle de l'opercule.

- La bouche reste relativement longtemps

ouverte au maximum (pour la respiration) avant de se refermer
très rapidement au point d'être presque fermée au moment de
l'adduction de l'opercule et de l'arc palatin. Ainsi la di¬
minution simultanée du volume des cavités buccale et opercu-

laire ne peut provoquer un courant d'eau vers l'avant et
l'eau est obligée de sortir par les ouïes.
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4. DISCUSSION

- La respiration des trois espèces étudiées consis
te en une entrée d'eau par la bouche et en son rejet par les
ouïes, après avoir coulé entre les arcs branchiaux. La di¬
rection préférentielle prise par le courant d'eau est imposée
par le jeu de l'agrandissement (dépression) suivi du rétré¬
cissement (surpression) des cavités buccale et operculaire
associés aux mouvements passifs des valvules opereu 1 aires .

Ces variations de pression ont été mesurées notamment chez
Cyprinus carpio. Les trois espèces remédient à l'absence de
valvule buccale par la fermeture quasi complète de la bouche
avant que les cavités buccale et operculaire ne se rétrécis¬
sent de manière sensible. Chez de nombreux autres Téléosté-
ens,comme Esox lucius et les Cichlidae, la bouche reste tou¬
jours entr'ouverte,mais les valvules buccales ferment l'en¬
trée de la cavité antérieure pendant la phase d'expiration
(observations personnelles).

Les mouvements de la bouche précèdent ceux de l'o¬
percule comme chez tous les Téléostéens étudiés. L'abaisse¬
ment de la mandibule (qui entraîne les déplacements de la mâ¬
choire supérieure) à la suite de la contraction de l'éléva¬
teur de l'opercule semble, d'après les connaissances fragmen¬
taires dont nous disposons, un mécanisme respiratoire commun
à tous les Téléostéens. Toutes ces observations concordent
avec les données de HUGHES et SHELTON (1958) et BALLINTIJN

(1969) pour les Cyprinidae, HUGHES (1960), BALLINTIJN et HU¬
GHES (1965), HUGHES et BALLINTIJN (1968), LIEM (1967, 1970),
OSSE (1969), WILLEM (1945) pour d'autres Téléostéens.

- Les déplacements des barres hyoïdiennes ont lieu
avant ceux de la bouche et après ceux de l'opercule chez
G.gobio et B.barbus ; ils se manifestent en même temps que
ceux du repli operculaire chez L.leuciscus. Chez le Perci-
forme Anabas testudineus (dont la forme extérieure est celle

généralement observée chez un poisson de pleine eau et rappel
le celle de L.leuciscus), les barres hyoïdiennes se déplacent
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en même temps que l'opercule (DUTTA, 1968).
- Chez Anabas testudineus encore, le préoperculai-

re est déplacé en même temps que l'opercule, comme chez nos
trois espèces.

- Les déplacements des pièces buccales (compte te¬
nu de l'orientation de la bouche), de l'opercule et des bar¬
res hyoïdiennes sont très semblables chez les trois espèces
étudiées. La différence principale est l'absence d'écart
mesurable entre le maxillaire et le prémaxillaire chez G.go-
bio.

- Chez les trois espèces nous constatons que les
muscles se répartissent en inhalants et exhalants. OSSE
(1969), chez Perça fluviatilis, BALLINTIJN et HUGHES (1965)
chez la "truite" (les auteurs ne signalent pas le nom de l'es¬
pèce), HUGHES et BALLINTIJN (1968) chez Callionymus lyra, et
BALLINTIJN (1969 b) chez Cyprinus carpio, font la même consta¬
tation.

- Cependant, i 1 y a au niveau de l'activité des
muscles inhalants et exhalants des différences spécifiques.

Le sternohyoïdien ne semble pas actif chez G.gobio
dans des conditions normales; il l'est par contre pendant
l'inspiration en milieu saturé en CC^- Chez Perça fluviatilis
(d'àprès OSSE, 1969), le sternohyoïdien est inactif pendant la
respiration, tandis que chez Cyprinus carpio (d'après BALLIN-
TIJN, 1969 b), chez Callionymus lyra (d'après HUGHES et BAL-
LINTIJN, 1968) et chez la "truite" (BALLINTIJN et HUGHES,
1965), il est actif pendant l'inspiration; chez ces trois der¬
nières espèces, il n'est pas impossible que la respiration
étudiée soit une respiration anormale, car les manipulations
ont été effectuées sur des individus qui ne pouvaient se dé¬
placer .

Il est étonnant de constater que l'activité du
sternohyoïdien, occasionnelle chez B.barbus et fréquente chez
L.leuciscus, se situe pendant l'expiration.

- Les activités des muscles exhalants apparaissent
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dans un ordre plus constant chez L.1euciscus que chez les
deux autres espèces. Chez L.leuciscus, la contraction de
l'adducteur de l'opercule se manifeste en dernier lieu comme
chez Perça fluviatilis (d'après OSSE, 1969) et chez la "trui¬
te" (BALLINTIJN et HUGHES, 1 965) (1), tous deux étant des poissons
à bouche antérieure; l'adducteur de l'opercule est actif à un
moment moins précis dans l'expiration chez G.gobio, B.barbus,
ainsi que chez Cyprinus carpio (d'après BALLINTIJN, 1969 b) à
bouche légèrement ventrale, et chez Callionymus lyra (d'après
HUGHES et BALLINTIJN, 1 968), pois son de la zone des marées, à
tête triangulaire et à bouche ventrale.

- L.leuciscus montre pendant l'expiration que les
activités du géniohyoxdien antérieur diffèrent de celles de
son homonyme postérieur alors que les géniohyoidiens des deux
autres espèces ont des périodes d'activité très semblables.
BALLINTIJN et HUGHES, dans leurs travaux, considèrent le
géniohyoïdien comme un muscle unique, actif pendant l'expira¬
tion. Par contre, le géniohyoïdien postérieur se présente
souvent comme un muscle inhalant chez Perça ftwoiatitis (d'a¬
près OSSE, 1969).

(1) BALLINTIJN et HUGHES considèrent comme un muscle unique chez la truite,
l'adducteur de l'arc palatin, l'adducteur de 1'hyomandibulaire et l'ad¬
ducteur de l'opercule.
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5. CONCLUSIONS

- Bon nombre de déplacements des différentes parties de la
tête,décrits au chapitre II,sont en rapport avec la respira¬
tion (déplacements des pièces buccales, des barres hyoïdien¬
nes et de l'opercule), mais les moyens et les méthodes mis en
oeuvre sont limités; en effet, des muscles comme 1'interman-
dibulaire, les musculatures hypaxiale, latérale et épaxiale,
et, dans le cas de G.gobio, le sternohyoïdien n'y sont pas
impliqués.

- Certaines hypothèses concernant des mécanismes complexes
n'ont pu être confirmées : c'est le cas pour les déplacements
du suspensorium que nous supposons au cours de l'inspiration
et de l'expiration.

- Le mécanisme '' mis en oeuvre chez nos trois es-

pèces , représ entatives d'au moins deux tendances évolutives
des Cyprinidae, est remarquablement constant. Les principales
différences observées sont 1' ordre d'apparition des acti¬
vités des muscles exhalants plus constant chez L.leuciscus
que chez les deux autres espèces, l'activité du sternohyoï-
dien qui diffère chez les trois espèces, l'activité du génio-
hyoïdien antérieur différente du postérieur chez L.leuciscus
et non chez G.gobio et B.barbus, l'absence d'écart mesurable
entre le prémaxillaire et le maxillaire chez G.gobio et enfin
les déplacements des barres hyoïdiennes qui se manifestent en
même temps que ceux de l'opercule chez L.leuciscuset avant
ceux-ci chez G.gobio et B.barbus.

L.leuciscus des deux autres espèces se retrouvent chez d'au¬
tres poissons à bouche antérieure, éloignés phy1ogénétique-
ment et ne disposant pas du même matériel morphologique;
c'est ainsi que les déplacements des barres hyoïdiennes se
manifestent comme chez Anabas testudineus (d'après DUTTA,

1968), et les activités de l'adducteur de l'opercule se pro-

II est cependant intéressant de constater que des
tés du mécanisme respiratoire qui différencient
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duisent au même moment que chez Perça ftuviatiZis (d'après
OSSE, 1969) et chez la "truite" (d'après BALLINTIJN et HUGHES
1965). De même, les espèces étudiées qui ont une bouche ven¬
trale (elles ont aussi toutes une tête de sectionsagittale en
forme de triangle rectangle et de section transversale en
forme de triangle isocèle ou de trapèze) comme B.barbus, G.
gobioj Callionymus lyra, et dans une moindre mesure Cyprinus
carpio, possèdent en commun les mêmes particularités concer¬
nant l'activité de l'adducteur de l'opercule.

Il reste que les Téléostéens étudiés présentent
des activités musculaires et des mouvements respiratoires
très proches. Tous ces Téléostéens et probablement toutes
les autres espèces disposent d'un matériel commun minimum,
nécessaire à la réalisation de la respiration, à savoir un
opercule articulé sur un suspensorium mobile par rapport au
neurocrâne, une barre hyoïdienne qui peut être déplacée et
bien sur une bouche capable de s'ouvrir, ainsi qu'une muscu¬
lature semblable déplaçant ces différentes pièces (dilatateur
adducteur et élévateur de l'opercule, élévateur de l'hyoman-
dibulaire, adducteur de l'arc palatin et de 1'hyomandibu1 ai-
re, deuxième adducteur de la mandibule, sternohyoïdien, gé-
niohyoïdiens, etc...). Par contre, le premier adducteur de
la mandibule qui est plus en rapport avec le déploiement de
la mâchoire supérieure de la bouche de type protractile,
n'est pas indispensable à la respiration (il n'existe pas en
temps que tel chez les espèces à bouche non protractile) .
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LA TOUX

1. GOBIO GOBIO

La toux de G.gobio a pu être observée en aquarium
et en rivière.

Nous avons mesuré sur quatorze scènes de films un

certain nombre de déplacements effectués par des éléments de
la tête pendant la toux de douze spécimens différents. Les

principaux mouvements ont été observés ensemble huit fois,
les mouvements de la bouche et des barres hyoïdiennes seuls
trois fois, ceux de la bouche et de l'opercule une fois et

enfin, ceux des barres hyoïdiennes et de l'opercule deux fois.
Les signaux qui représentent l'activité des muscles ont pu

être enregistrés de très nombreuses fois sur au moins cinq
séries d'observations différentes, sauf pour les musculatures

épaxiale, hypaxiale et latérale pour lesquelles ils n'ont pu

l'être que lors de trois manipulations.

Les mouvements principaux de onze scènes sont

superposab 1es, ceux des trois autres ont simplement été ré¬
duits.

A. Observations générales (figure 93)

- La toux est un ensemble de mouvements rapides

qui agrandissent puis diminuent le volume des cavités buccale
et operculaire. Ces mouvements s'intercalent le plus souvent

entre deux cycles respiratoires et décalent ceux-ci l'un par

rapport à l'autre. Les signaux qui représentent l'activité
des muscles observés lors de la toux sont plus courts,mais
beaucoup plus puissants que ceux observés durant la respira¬
tion au cours d'une même série d'observations.

La toux peut se placer n'importe où dans une sé¬
quence respiratoire, sauf à la dernière place. Elle débute
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avant la fin totale de la respiration qui la précède.
- Les mouvements principaux ne débutent pas ensem¬

ble; la bouche est dans tous les cas la première à remuer,
mais les maxima des trois courbes apparaissent toujours
ensemble, excepté dans deux cas où l'opercule est en retard
d'une image sur la bouche et les barres hyoïdiennes.

- Les activités des muscles représentées en noir
sur la figure 93 peuvent être considérées comme constantes,
les variations observées sont de l'ordre de grandeur de
l'épaisseur du trait. Cette constatation est toujours vala¬
ble, sauf lorsque la toux est le premier mouvement d'une sé¬
quence respiratoire : certains signaux sont alors beaucoup
plus longs (rectangles blancs et rectangles noirs).

- Il y a comme pour la respiration des muscles in¬
halants qui participent à l'agrandissement des cavités (ins¬
piration) : ce sont le dilatateur de l'opercule, l'élévateur
de 1'hyomandibu 1 aire et l'élévateur de l'opercule, auxquels
s'ajoutent les musculatures latérale, hypaxiale et épaxiale
ainsi que le sternohyoïdien. Les muscles exhalants qui com¬
priment le volume des cavités buccale et operculaire (expi¬
ration) sont le complexe A^A^, les geniohyoidiens antérieur
et postérieur et 1'intermandibu1aire.

- Les trois muscles non cités méritent un commen¬

taire particulier. Dans 70 % des cas, l'adducteur de l'oper¬
cule présente deux périodes d'activité, l'adducteur de l'arc
palatin et de 1'hyomandibu1 aire n'en a qu'une située pendant
l'expiration, enfin 1'hyohyoïdien médian a lui une période
d'activité très longue qui s'étend aussi bien pendant l'ins¬
piration que l'expiration.

Dans les autres cas, l'activité de l'adducteur de
l'arc palatin et de 1'hyomandibu1aire et celle de 1'hyohyoï-
dien médian se décomposent en deux temps, tandis que celle de
l'adducteur de l'opercule est continue et couvre presque tou¬
te la toux .

Nous savons que ces trois muscles ont une influence
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directe ou indirecte sur l'adduction du suspensorium et de

l'opercule; de plus lors de la toux, ces adductions apparais¬
sent en même temps (sauf deux cas déjà cités qui n'entraînent
cependant pas de modification de l'activité musculaire). Ces
constatations nous poussent à interpréter les faits de la
manière suivante : les trois muscles travaillent conjointe¬
ment à l'adduction de l'arc palatin et de l'opercule, mais la

part d'activité prise par chacun d'eux peut varier
pour autant que leur somme produise l'effet escompté. Ainsi,
lorsque l'adducteur de l'opercule manifeste deux périodes
d'activité, l'adducteur de l'arc palatin et de 1'hyomandibu-
laire n'en manifeste qu'une courte,tandis que 1'hyohyoïdien
médian travaille longtemps. Lorsque la période d'activité
de l'adducteur de l'opercule est unique et longue, ce sont
les deux autres muscles qui présentent une activité en deux
temps. Il y a donc deux voies possibles dans la réalisation
de la toux.

L'important pour l'animal est de tousser quels que
soient les moyens mis en oeuvre pour y parvenir. Il y a très
probablement une voie préférentielle pour atteindre l'objec¬
tif, mais elle peut être abandonnée ou modifiée suivant les
circonstances. C'est ce qu'on pourrait appeler 1 a "1 i b er t é" du
système ou de la fonction.

- Nous constatons que les mouvements de la toux
sont très rapides. Il est possible que cette rapidité soit
due au mécanisme suivant. Des muscles comme le complexe

l'adducteur de l'opercule ou celui de l'arc palatin et de
1'hyomandibulaire ou 1'hyohyoîdien médian sont en activité;
pendant le même temps débute l'activité des muscles responsa¬
bles de l'agrandissement des cavités buccale et operculaire :
ils s'opposent donc aux premiers cités. Ces derniers se re¬
lâchent brusquement, laissant aux muscles inhalants la possi¬
bilité d'ouvrir la bouche, d'abaisser les barres hyoïdiennes
et d'écarter l'opercule de l'axe du corps. La rapidité des
déplacements proviendrait du fait que les muscles inhalants,
déjà sous tension, ne rencontrent plus d'opposition. Le fait
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que la bouche commence à s'ouvrir avant l'abduction de l'oper¬
cule et l'abaissement des barres hyoïdiennes dépend sans doute
de l'état de contraction du complexe •

B. Mouvements des pièces buccales (figure 93)

- Sur la figure 93, les déplacements des pièces
buccales sont de faible amplitude. Cependant ils sont par¬

fois plus importants.

- La courbe qui représente les déplacements vers

l'avant de la mâchoire supérieure est non significative, car

elle varie d'une toux à l'autre.

- Nous constatons pendant l'ouverture de la bouche
un écart entre le maxillaire et le prémaxillaire qui crée une

cavité prébuccale : la bouche est donc quelque peu déployée.
Nous ne pouvons expliquer ce déploiement que si le premier
adducteur de la mandibule se contracte; son signal serait,
dans ce cas,masqué par le bruit de fond.

- Il faut remarquer que la dépression de la mandi¬
bule qui entraîne l'ouverture de la bouche est ici due à la

synergie de plusieurs mécanismes décrits au chapitre II. En

effet, nous enregistrons,non seulement une activité de l'élé¬
vateur de l'opercule associé au dilatateur de l'opercule et à
l'élévateur de 1'hyomandibu 1aire, mais aussi du sternohyoï-
dien, de la musculature épaxiale (bien que pour des raisons
techniques il ne nous ait pas été possible de mettre en évi¬
dence une éventuelle élévation du neurocrâne), de la muscula¬
ture hypaxiale et latérale.

- La bouche se referme grâce au deuxième adducteur
de la mand ibu1e.

C. Mouvements des barres hyoïdiennes (figure 93)

- A notre avis le déplacement vers le bas (et très

probablement vers l'arrière et le côté) des barres hyoïdiennes
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est dû aux actions conjointes du sternohyoïdien et de la muscu¬
lature hypaxiale et ventrale. Elles reprennent leur position
initiale sous l'effet combiné de l'élévation de la mandibule
et de la contraction des géniohyoîdiens et de l'adducteur du
suspensor ium.

D. Mouvements de l'opercule, de l'arc palatin et des rayons

branchios teges (figure 93)

- Les mouvements de ces trois éléments apparais¬
sent simultanément (à deux exceptions près). L'activité des
muscles qui sont en rapport avec eux le confirme.

- La petite élévation de 1'opereu 1aire et le dé¬
placement vers l'arrière de 1'interopereu 1 aire sont de faible
amplitude; ils sont à rapprocher des mouvements des pièces
buccales qui,dans le cas présenté à la figure 93,sont petits.

- L'abduction de l'opercule, celle du suspensorium et
celle des rayons branchiostèges sont dues, sans aucun doute, à l'élévateur
de 1'hyomandibulaire, au dilatateur de l'opercule et au sternohyoïdien.
Leur adduction est le résultat des contractions de l'opercule,
de l'arc palatin et de 1'hyomandibu1 aire et de l'hyohyoïdien
médian . L'activité permanente de l'adducteur de l'opercule
dans certains cas, de l'hyohyoïdien dans d'autres, ne peu à
notre avis être comprise que comme moyen d'éviter des mouve¬
ments trop rapides de la toux ou une excursion trop grande et
dangereuse des pièces.

E. Hypothèses sur le cycle de la toux

- La cavité buccale commence à etre agrandie avant
la cavité operculaire par l'ouverture de la bouche; l'eau pé¬
nètre dans la cavité buccale par la bouche, mais elle peut aussi
provenir de la cavité operculaire au travers de la corbeille branchiale;
en effet, la cavité operculaire n'a pas à ce moment terminé son adduction i
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la formation d'une dépression antérieure va permettre à l'eau
qu'elle contient d'être expulsée non seulement par les ouïes
mais aussi vers la dépression buccale. Il doit y avoir donc
un renversement du courant d'eau au niveau de la corbeille
branchiale.

- Ensuite, la bouche s'agrandit rapidement; en même
temps il y a abduction de l'opercule, formation de la cavi¬
té prébuccale et abaissement des barres hyoïdiennes. Ces
dernières sont très certainement également écartées, suite à
l'abduction de l'opercule. Elles entraînent très probable¬
ment avec elles les arcs branchiaux qui s'écartent (à cause

des ligaments li.36, li.37, li.39). L'eau s'engouffre par la
bouche dans la cavité buccale et de celle-ci dans la cavité

operculaire au travers d'une corbeille branchiale déployée.
Les ouïes sont à ce moment fermées par les valvules posté¬
rieures constituées par la membrane branchiostège en arrière
des opercules. Ces valvules sont aspirées par la dépression
et plaquées contre le corps. C'est une sorte d'inspiration
rapide.

La réduction du volume de la cavité buccale débute

presque toujours en même temps que celle de la cavité opercu¬
laire : l'eau est alors chassée par la bouche (où il n'y a

pas de valvule) et par les ouïes où l'augmentation de la
pression de l'eau a écarté les valvules du corps. A la fin
de la diminution du volume des cavités,la bouche est complè¬
tement fermée avant les ouïes et l'eau ne peut plus sortir que

par elles. C'est une sorte d'expiration. Si nous pouvions
filmer des déplacements aussi rapides à 120 images par se¬
conde ou plus, nous pourrions les analyser plus finement et
mettre en évidence des particularités sans doute importantes.

2. BARBUS BARBUS (figure 94)

Nos mesures concernent douze mouvements de toux

filmées sur sept exemplaires. Les mouvements de la bouche,
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des ouïes et des barres hyoïdiennes ont été observés simulta¬
nément sept fois, ceux de la bouche et des barres hyoïdiennes
quatre fois, et ceux des opercules et des barres hyoïdiennes
une fois. Comme pour la respiration, les activités des mus¬
cles ont été observées de très nombreuses fois sur au moins
cinq enregistrements, excepté pour les musculatures épaxiale,
hypaxiale et latérale, et pour 1'intermandibu1 aire qui ne
l'ont été que lors de deux séries d'observations. De plus,
comme nous l'avons déjà écrit, la très petite taille de 1'in-
termandibu1 aire peut entraîner une mauvaise implantation des
é1ectrodes,diffici1e à déceler sur les radiographies de con¬
trôle.

Six scènes se superposent parfaitement, les six
autres ont dû être rétrécies, dont deux dernières partielle¬
ment .

A. Observations générales (figure 94)

- Comme chez G.gobio, la toux est un ensemble de
mouvements rapides qui font varier le volume des cavités buc¬
cale et operculaire. Les signaux des muscles sont chez
B.barbus également plus courts, mais d'amplitude plus impor¬
tante que ceux de la respiration.

- La toux se manifeste de manière imprévisible et

sans régularité. Elle interrompt parfois un cycle respira¬
toire. Il arrive également que la respiration reprenne avant
la fin de la toux.

- L'ouverture de la bouche débute toujours avant

l'abaissement des barres hyoïdiennes et l'abduction du volet
operculaire. Dans tous les cas, sauf un, elle atteint son

amplitude maximale une image (deux images pour le cas parti¬
culier) avant l'abduction de l'opercule. Les déplacements
des barres hyoïdiennes débutent toujours après ceux de la
bouche et avant ceux de l'opercule. L'amplitude maximale du
déplacement est atteinte, tantôt en même temps que celle de
l'ouverture de la bouche, tantôt simultanément à celle des



1 38

mouvements de l'opercule. La toux ressemble donc à un mouve¬
ment respiratoire très rapide.

- Les muscles peuvent ici aussi se répartir en

muscles inhalants qui agrandissent les cavités buccale et
operculaire et en muscles exhalants qui les réduisent. Parmi
les muscles inhalants la musculature ventrale apparaît inac¬
tive tandis que le premier adducteur de la mandibule est,lui,
actif. Ce dernier se range aussi parmi les muscles exhalants.
De plus, le sternohyoïdien agit durant les deux phases.

- Les activités de l'adducteur de l'opercule, de

l'adducteur de l'arc palatin et de 1'hyomandibu1 aire, et de
1'hyohyoîdien médian sont très semblables et ne présentent
pas les variations observées chez G.gobio.

- L ' in t e rma nd ibu 1 a i r e a deux périodes d'activité,
au lieu d'une chez G.gobio.

- La position des périodes temporelles d'activité
des muscles inhalants par rapport à celle du complexe
est quelque peu différente de ce que l'on observe chez G.go¬
bio, sauf en ce qui concerne celle de l'élévateur de l'hyo-
mandibulaire : en effet, l'activité de ces muscles apparaît
après la fin de la première période d'activité du complexe.
Le jeu des tensions entre les différents muscles, que nous

évoquions à propos de G.gobio pour tenter d'expliquer la ra¬
pidité des mouvements de la toux, semble ici moins important.

B. Mouvements des pièces buccales (figure 94)

- Ils sont très semblables à ceux de G.gobio. La

différence essentielle est l'importance de l'écart entre le
maxillaire et le prémaxillaire manifesté lors de la toux.
Cet écart est dû à l'activité du premier adducteur de la man¬

dibule qui tire vers l'arrière et le haut la région posté¬
rieure du maxillaire. Cette hypothèse est très plausible;
en effet, dans les six cas où nous avons pu l'observer, la
partie postérieure du maxillaire arrête son déplacement vers
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l'avant et le bas pour entamer le mouvement inverse, avant

que l'ouverture de la bouche ne soit maximale : nous ne pou¬
vons comprendre ces faits qu'à la suite de l'activité du premier
adducteur de la mandibule pendant cette période.

C. Mouvements de l'opercule et de l'arc palatin (figure 94)

- Ils sont très semblables à ceux de G.gobio, mal¬

gré le fait que les périodes d'activité de l'adducteur de
l'opercule, de l'adducteur de l'arc palatin et de l'hyomandi-
bulaire, et de 1'hyohyoïdien médian soient différentes; une
partie de ces différences peut s'expliquer de la manière sui¬
vante : le jeu des tensions entre les muscles qui permettent
un mouvement rapide de la toux,est moins important que chez
G.gobio; dès lors une activité permanente de l'adducteur de
l'opercule ou de 1'hyohyoïdien médian n'est plus nécessaire
pour freiner ces mouvements.

D. Mouvements des barres hyoïdiennes (figure 94)

- Déplacées vers l'arrière par le sternohyoïdien,
elles reprennent leur position antérieure grâce à l'activité
des géniohyoïdiens, malgré le sterno hyoïdien qui reste en
activité. Celui-ci a sans doute comme rôle, dans ce cas, de
tirer la ceinture scapulaire vers l'avant : cela diminue le
volume de la cavité operculaire et renforce donc les effets
de l'adduction de l'opercule et du su spen sorium.

E. Activité du dilatateur de l'opercule (figure 95)

- En implantant une paire d'électrodes dans la
partie superficielle antérieure du dilatateur de l'opercule,
qui est située dans l'orbite, et une autre paire dans la ré¬
gion postérieure profonde du même muscle, on observe, lors de
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la toux (et uniquement lors de la toux), des différences dans
les périodes d'activité : cela signifie que le muscle est
constitué d'au moins deux parties qui peuvent être actives
indépendamment l'une de l'autre,même si leur activité se ma¬
nifeste en même temps, comme lors de la respiration.

F. Hypothèses sur le cycle de la toux

- Malgré le fait que l'abduction maximale de l'o¬
percule soit en retard d'une image (parfois deux) sur l'ou¬
verture de la bouche et donc que son adduction débute en re¬
tard par rapport à la fermeture de la bouche, nous pensons
que le mécanisme de la toux et le jeu des variations de pres¬
sion qui l'accompagne sont très semblables à ceux proposés
pour G.gobio.

3. LEUCISCUS LEUCISCUS (figure 96)

Les mesures des déplacements d'un certain nombre
de pièces de la tête ont été réalisées sur douze scènes de
toux. Les trois mouvements principaux ont pu être observés
simultanément huit fois, ceux de la bouche et du repli oper-
culaire seuls, deux fois, ceux de la bouche et des barres hyo¬
ïdiennes une fois, enfin ceux de l'opercule et des barres
hyoïdiennes une fois. L'activité de chaque muscle a été,
comme pour les autres espèces, étudiée de très nombreuses
fois lors de cinq manipulations différentes au moins, excepté
pour les musculatures épaxiale, hypaxiale et latérale et pour
1'intermandibu1 aire qui ne l'ont été que lors de deux séries
d'observations.

Les déplacements principaux de cinq scènes filmées
se superposent parfaitement, ceux des sept autres ont été ré¬
duits totalement.
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A. Observations générales (figure 96)

- La toux est ici, comme chez les deux autres es¬

pèces étudiées, un ensemble de mouvements rapides qui modi¬
fient la forme et le volume des cavités buccale et operculai-

re. Les signaux des muscles sont, eux aussi, plus courts,
mais leur amplitude est plus grande que lors de la respira¬
tion.

- La toux se présente toujours entre deux cycles

respiratoires complets.

- L'ouverture extrêmement rapide de la bouche dé¬
bute toujours avant l'abduction de l'opercule et la dépres¬
sion des barres hyoïdiennes. La bouche se referme également
avant l'adduction de l'opercule et l'élévation des barres

hyoïdiennes. La fermeture de la bouche est plus lente que

l'ouverture et se termine sept fois sur onze en même temps

que l'adduction du volet operculaire et toujours après la fin
de l'élévation des barres hyoïdiennes.

- Les barres hyoïdiennes se déplacent toujours
juste après la bouche et juste avant le repli operculaire.
Leurs mouvements atteignent leur amplitude maximale une image
après ceux de la bouche et une (six fois sur onze) ou deux

images (cinq fois sur onze) avant ceux de l'opercule. Le
mouvement se termine neuf fois sur onze par une élévation des
barres hyoïdiennes plus importante que celle observée lors de
la respiration avant de reprendre une position de début de
cycle respiratoire par un petit abaissement.

- Les déplacements de l'opercule atteignent leur
amplitude maximale deux images (six fois sur onze) ou trois
images (cinq fois sur onze) après ceux de la bouche.

- Comme pour les deux autres espèces étudiées, les
muscles peuvent se répartir en inhalants qui agrandissent les
cavités et en exhalants qui les diminuent. Mais les activi¬
tés de ces muscles se situent, par rapport au complexe A^A^,
d'une manière quelque peu différente; l'activité des muscles
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inhalants est beaucoup plus longue que chez les deux autres

espèces, ce qui confirme le décalage observé entre les diffé¬
rents mouvements principaux et explique la lenteur de la fer¬
meture de la bouche, car ils s'y oposent.

- La contraction du sternohyoïdien est en rapport

avec les mouvements des barres hyoïdiennes : celles-ci se

déplacent nettement après les pièces buccales suite à la pre¬

mière contraction du muscle; la seconde contraction est sans

doute à rapprocher de l'importante élévation des barres en

fin de toux qui nécessite un ajustement.
- L'activité du premier adducteur de la mandibule

correspond exactement au moment d'écartement entre le maxil¬
laire et le prémaxillaire.

- Les géniohyoïdiens sont en activité juste avant
la toux, alors que chez G.gobio et B.barbus, ils ne le sont

pas.

- Des trois muscles adducteurs de l'arc palatin et

de 1'hyomandibulaire, adducteur de l'opercule et hyohyoïdien
médian, seul le premier cité a une activité très semblable à
celle observée chez les deux autres espèces.

- Comme chez G.gobio 1'intermandibu1 aire n'a qu'u¬
ne période d ' activité, au lieu de deux chez B.barbus.

- La musculature ventrale est active comme chez

G.gobio.

B. Mouvements des pièces buccales (figure 96)

- Ces mouvements ressemblent beaucoup à ceux des

deux autres espèces. C'est ici encore l'écart entre le maxil¬
laire et le prémaxillaire qui retient 1'attention}d'abord
parce qu'il est mesurable pendant toute la toux, ensuite par¬

ce que la courbe qui le représente passe toujours par un

maximum en retard de deux images sur celui de l'ouverture de
la bouche. Ce dernier fait signifie que le début de la fer¬
meture de la bouche est assuré, non seulement par l'élévation
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de la mandibule, mais aussi par le déploiement de la mâchoire

supérieure. Il se crée ainsi une cavité prébuccale dont la
formation n'est sans doute pas étrangère au premier adducteur
de la mandibule.

- L'élévation du neurocrâne facilite très probable¬

ment l'ouverture de la bouche.

- Les courbes qui représentent les déplacements
vers l'avant de la mâchoire supérieure et de la mandibule,
sont non significatives, car elles varient d'une manière im¬

portante d'une scène à l'autre.

C. Mouvements de l'opercule et de l'arc palatin (figure 96)

- L'interopereu 1 aire est déplacé vers l'arrière en

même temps que l'ouverture de la bouche ce qui confirme, une

fois de plus,l'élévateur de l'opercule dans son rôle de mus¬

cle dépresseur de la mandibule.

- La courbe représentant les déplacements vers le
haut de l'operculaire peut être considérée comme non signifi¬
cative, car elle varie en sens divers lors des différentes
observations.

- Enfin, l'abduction de l'opercule est simultanée
à celle de l'arc palatin (préopereu 1 aire) et au déploiement
des rayons branchiostèges, entraînés probablement passivement
par l'opercule et les barres hyoïdiennes.

D. Mouvements des barres hyoïdiennes

- Leurs

propos des observations générales.

ont déjà été décrites à

E. Hypothèses sur le cycle de la toux (figure 97)

Bien que réalisé dans ses détails d'une manière
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assez différente de celles des deux autres espèces étudiées,
le cycle de la toux produit cependant sans doute les mêmes
effets.

Une ouverture rapide de la bouche,accompagnée d'un
début de formation de cavité prébuccale et su ivie de l'abais¬
sement des barres hyoïdiennes,crée une dépression buccale.
L'eau pénètre par la bouche,mais aussi par l'arrière, aspirée
hors de la cavité operculaire au travers de la corbeille
branchiale.

Dans un deuxième temps,1'opercule et l'arc palatin
s'écartent (ensemble ou séparément) : les cavités buccale et
operculaire continuent à être agrandies. Cette dépression
générale augmente l'aspiration par la bouche d'eau qui coule,
cette fois, jusqu'à la cavité opercu1 aire,obturée par la mem¬
brane branchiostège.

L'aspiration d'eau se poursuit malgré le début de
la fermeture de la bouche,car les cavités continuent à être
agrand ies.

Enfin l'adduction de l'opercule, de l'arc palatin
et l'élévation rapide des barres hyoïdiennes,a s sociées à une
fermeture lente de la bouche et à la diminution de la cavité
prébuccale, refoulent l'eau par les ouïes et par la bouche.

L'opercule termine son adduction alors que la bou¬
che est fermée et que les barres hyoïdiennes reprennent leur
position de départ; l'eau peut encore être expulsée par les
ouïes à ce moment.

4. DISCUSSION

- Chez G.gobio, B.barbus et L.leuciscus, comme
chez Perça fluviatilis (d'après OSSE, 1969) et Cyprinus carpio
(d'après BALLINTIJN, 1969 b),les mouvements de la toux sont
rapides. Ils provoquent un courant d'eau différent de celui
de la respiration. Il est non seulement probable que pendant
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un certain temps l'eau puisse être refoulée par la bouche,
mais elle passerait aussi de la cavité operculaire à la cavi¬
té buccale entre les arcs branchiaux. Cette inversion du
courant d'eau pourrait, comme le suggèrent OSSE (1969) et
BALLINTIJN (1969), remplir une fonction de nettoyage des
arcs branchiaux.

- Nous ne pouvons dégager un mécanisme commun de
la toux chez nos trois espèces. Les détails de réalisation
de cette toux diffèrent d'une espèce à l'autre, comme l'ont
montré les pages précédentes.

- D'abord la toux de L.leuciscus ne se

produit que lorsqu'un cycle respiratoire
est terminé; la respiration ne reprend

que lorsque la toux est achevée. Chez
les deux autres espèces, la toux se pré¬
sente, en général,avant la fin d'un cycle
respiratoire et n'est pas terminée lors¬
que la respiration reprend.
Rappelons que FRANCO IS-FRANK (1906) a
décrit un redoublement respiratoire; ces

termes,comme le fait remarquer OSSE (1969),
donnent une indication sur les déplace¬
ments décrits : lors de la respiration,
une inspiration normale est suivie entre
autre d'une adduction du repli operculai¬
re; cette dernière serait interrompue
par une abduction nouvelle suivie alors
d'une adduction rapide; ce mouvement de
l'opercule est accompagné par une ouver¬
ture et une fermeture de la bouche. Ces
observations sont proches de celles ef¬
fectuées sur G.gobio et B.barbus.

- Chez G.gobio, tous les mouvements attei¬
gnent leur amplitude maximale en même
temps (douze cas sur quatorze)J chez
B.barbus,les maxima des déplacements de
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la bouche et de l'opercule sont quelque

peu séparés dans le temps, tandis qu'il

y a un décalage plus important encore

entre les déplacements de la bouche, des
barres hyoïdiennes et de l'opercule chez
L.leucisous.

Pour BALLINTIJN (1969 b), la bouche de Cyprinus

carpio s'ouvre légèrement ou même ne s'ouvre pas lors de la
toux; l'opercule commence à s'écarter, alors que son adduc¬
tion de la respiration précédente est à peine entamée. Ce

déplacement de l'opercule est simultané àcelui de la bouche ou

même le précède. La dépression de la mandibule est très faible
chez Cyprinus carpio pour plusieurs raisons :

- l'interruption de l'activité du complexe A^A^
(troisième adducteur de la mandibule pour BAL¬

LINTIJN) est très courte;
- l'élévateur de l'opercule est inactif et c'est

le sternohyoïdien qui est responsable de la dé¬

pression de la mandibule;
- à l'abaissement de la mandibule, s'opposent, non

seulement l'activité du complexe A^A^, sauf pen¬
dant son interruption, mais aussi la dépression

qui existe alors dans les cavités operculaire et

buccale (sous l'action du dilatateur de l'oper¬

cule, de l'élévateur de 1'hyomandibu 1 aire et du

sternohyoïdien qui abaisse les barres hyoïdien¬
nes) et qui favorise la fermeture de la bouche.

Les mouvements de la toux chez Perça fluviatilis
(d'après OSSE, 1969) semblent plus proches de nos observa¬
tions. L'ouverture de la bouche est rapide, sa fermeture est

plus lente. Le maximum d'abduction du suspensorium coïncide
avec celui de l'ouverture de la bouche, tandis que celui de

l'abduction de l'opercule vient deux images plus tard (OSSE
travaille à 24 images par seconde). Ces faits tendent à rap¬

procher Perça fluviatilis de L.leuciscus.
- L'ensemble des mouvements très complexes des piè-
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ces buccales est extrêmement semblable chez les trois espèces

étudiées.

- Les résultats électromyographiques sont diffici¬
les à comparer même en utilisant comme référence les deux ac¬

tivités successives du complexe , référence utilisée par

OSSE ( 1 9 69) et BALL INT IJN (1969 b) :

- les muscles inhalants et exhalants sont

les même s ;

- l'activité des muscles inhalants est pro¬

portionnellement plus importante chez
L.leuciscus que chez les deux autres es¬

pèces ;

- les geniohyoidiens sont actifs juste a-

vant la toux chez L.leuciscus et non chez

les deux autres espèces;
- l'activité du sternohyoïdien est surtout

inhalante chez G.gobio et Cyprinus carpio
(d'après BALLINTIJN, 1969 b) et à la fois
inhalante et exhalante chez B.barbus et

Perça fluviatilis ; elle est inhalante
chez L.leuciscus, mais comme les barres

hyoïdiennes ont leur abaissement maximal
après l'ouverture de la bouche, l'activi¬
té du muscle est en retard par rapport à
celle des autres muscles inhalants.

5. CONCLUSIONS

- Le fait le plus remarquable est à notre avis le
suivant : avec un matériel osseux et musculaire qui ne diffè¬
re que par la forme et par quelques détails d'agencement,
quatre espèces de Cyprinidae ont chacune une manière propre

de réaliser la toux. Tout au plus G.gobio et B.barbus
sont-ils à rapprocher.

- Les mouvements principaux de L.leuciscus et de
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Perça fluviatilis (d'après OSSE, 1969), poissons de familles
différentes, mais de formes relativement proches, sont plus
semblables entre eux que ceux d'espèces appartenant à la même
famille. La convergence dans la forme irait ici de pair avec
une similitude dans la réalisation de la fonction.
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LE BAILLEMENT DE G 0 B I 0 G 0 B I 0

Nous avons observé la fonction de "bâillement" en

aquarium, non seulement sur G.gobio, mais aussi sur B.barbus,
L.leuciscus et d'autres Téléostéens comme des Cichlidae, des

Percidae ou encore sur le brochet Esox lucius . Nous l'avons
observé aussi en plongée en rivière, chez G.gobio au moins.

Personne, à notre connaissance, ne l'a étudié d'un
point de vue fonctionnel. Nous-même ne disposons que de
deux scènes filmées associées à l'activité de huit muscles
chez G.gobio (figure 97). Il nous semble intéressant de li¬
vrer ces résultats en dépit de leur caractère incomplet.

A. Mouvements des pièces buccales (figure 97)

- La bouche s'ouvre assez 1entement, mais très lar¬

gement avant de se refermer d'une manière très rapide et plus
complète que lors de la respiration, car la mâchoire supé¬
rieure vient coiffer la mandibule. La bouche reprend ensuite
une position "moins fermée".

- L'écart entre le maxillaire et le prémaxillaire

commence à être mesurable alors que la bouche est déjà ouver¬

te. Il s'accroît un certain temps, se stabilise, puis augmen¬

te à nouveau rapidement alors que l'ouverture de la bouche ne

progresse plus. Il y a donc un déploiement de la mâchoire
supérieure et formation d'une cavité prébuccale dorsale par

rapport à l'ouverture de la bouche. L'écart grandit toujours
alors que la bouche est déjà à moitié fermée; il est encore

important quand la bouche est complètement fermée. Le main¬
tien du déploiement de la mâchoire supérieure permet à la
mandibule de pénétrer à l'intérieur de la cavité prébuccale
et donc donne à la bouche la possibilité d'être "plus fermée"
que de coutume.

Pour comprendre ce déploiement de la mâchoire su¬

périeure, il faut admettre que le premier adducteur de la
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mandibule est actif pendant la première phase d'agrandisse¬
ment de l'écart et, dans une moindre me sure, pendant la période
de stabilisation. Le début de la seconde période de déploie¬
ment peut être dû aux faits que la bouche a atteint son maximum

d'extension, que la mandibule continue à être abaissée et que

dès lors, le prémaxillaire soit obligé de basculer vers l'a¬
vant (cette possibilité a été envisagée au chapitre II). En"

fin la diminution tardive du déploiement de la mâchoire supé¬
rieure est une fois encore le résultat d'une activité proba¬
ble du premier adducteur de la mandibule.

- La contraction de l'élévateur de l'opercule par

l'intermédiaire du repli operculaire et du ligament 25,
abaisse la mandibule ce qui provoque l'ouverture de la bouche.
Peuvent lui être associés, le dilatateur de l'opercule, l'é¬
lévateur de 1'hyomandibu 1 aire et la musculature latérale.

- Il est possible que le sternohyoïdien, par l'in¬
termédiaire des barres hyoïdiennes, participe à l'ouverture
de la bouche : en effet, nous constatons qu'un point situé à
la surface de la peau qui couvre le sternohyoïdien, est dépla¬
cé vers l'arrière pendant l'ouverture de la bouche et vers

l'avant pendant la fermeture.

Ainsi, toutes les possibilités d'abaissement et

d'élévation de la mandibule (sauf celle de la musculature

hypaxiale et épaxiale pour laquelle nous n'avons pas de ré¬
sultat), d'ouverture et de fermeture de la bouche, seraient
mises en oeuvre pour réaliser le bâillement.

B. Mouvements des barres hyoïdiennes (figure 97)

- Les déplacements vers le bas et l'arrière sont

simultanés à l'ouverture de la bouche; il est possible, comme

nous l'avons déjà écrit, que le sternohyoïdien soit responsa¬
ble de ces mouvements.

- L'élévation et le mouvement vers l'avant, résul¬
tat de l'activité des géniohyoïdiens, associés au complexe A^A
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débutent à peu près en même temps, mais sont plus lents que

la fermeture de la bouche.

C. Mouvements du repli operculaire (figure 97)

- L'abduction de l'opercule débute à peu près en

même temps que l'abaissement des barres hyoïdiennes et que

l'ouverture de la bouche; elle s'arrête quelque temps, pour

reprendre à peu près au moment où la bouche se referme. La

bouche est complètement fermée au début de l'adduction du re¬

pli operculaire.

- L'abduction en deux temps correspond aux deux

périodes d'activité du dilatateur de l'opercule et de l'élé¬
vateur de 1'hyomandibulaire. L'adduction est provoquée en

partie du moins par l'hyohyoïdien médian.

D. Hypothèses sur le cycle du bâillement

- Lors de l'ouverture buccale et de l'abaissement

des barres hyoïdiennes, suivis de l'abduction de l'opercule,
l'eau pénètre dans les cavités buccale et operculaire par la

bouche; les ouïes sont fermées par la membrane branchiostège
par le mécanisme déjà décrit lors de la respiration. La

formation de la cavité prébuccale entraîne, elle aussi, l'eau
vers l'intérieur.

- Ensuite, après un temps d'arrêt, la bouche se

referme rapidement durant l'élévation lente des barres hyoï¬
dienne s , t and i s que les cavités prébuccale et operculaire s'a¬
grandissent toujours : ces deux dernières cavités absorbent

donc une partie de l'eau refoulée par la cavité buccale; l'au¬
tre partie de l'eau peut s'échapper pendant un court moment

par la bouche et forcer l'ouverture des ouïes en écartant la

membrane branchiostège.

- Ensuite c'est le volume de la cavité prébuccale
qui diminue, tandis que celui de la cavité buccale continue à
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être réduit; l'eau est refoulée alors vers la cavité opercu-
laire. Enfin, l'adduction de l'opercule et le rejet du reste
d'eau par les ouïes terminent ce cycle.



153

LA PRISE DE NOURRITURE OU DE SABLE

La littérature nous donne, à ce sujet, les observa¬
tions d' ALEXANDER (1966, 1967, 1970) de LIEM (1967, 1970) et
de OSSE (1969). Nous les comparerons aux nôtres, réalisées
sur G.gobio et L.leuciscus.

1. GOBIO GOBIO (figure 98)

Nous avons observé sur film dix prises de nourri¬
ture ou de sable. Les déplacements de la bouche, de l'oper¬
cule et des barres hyoïdiennes ont été observés six fois si¬
multanément, les mouvements de la bouche et des barres hyoï¬
diennes ont été examinés deux fois et ceux de l'opercule et

des barres hyoïdiennes une fois. Les activités de l'élévateur
de 1'hyomandibu 1 aire, du dilatateur de l'opercule et de l'hyo-
hyoïdien médian ont été observées six fois, celle du sternohyoï-
dien, des géniohyoïdiens, de l'adducteur de l'arc palatin et
de 1'hyomandibu1aire, du premier adducteur de la mandibule et
du complexe A^A^ quatre fois, et celle de 1'intermandibu1 aire,
des musculatures hypaxiale, épaxiale et latérale deux fois.

Deux scènes ont été réduites dans leur totalité,

sept autres partiellement.

A. Observations (figure 98)

- Nous n'avons pas trouvé de différences dans les
mouvements entre la prise de nourriture et celle de sable,
plus importantes que celles observées entre différentes pri¬
ses de nourriture.

- Les variations dans le temps de la prise de nour¬

riture ou de sable sont peu importantes lorsque l'on compare

des scènes différentes, mais les amplitudes des mêmes mouve¬

ments changent beaucoup suivant sans doute le volume, le poids
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la densité de l'objet à prendre.

- Dans tous les cas, les déplacements de la bouche

précèdent de trois à quatre images ceux des barres hyoïdien¬
nes et de l'opercule. Les maxima des courbes représentant
les déplacements des deux dernières pièces citées, sont, au

plus,séparés par une image.
- La tendance de la bouche à se refermer alors que

la mâchoire inférieure ne remonte pas, est due au déploiement
de la mâchoire supérieure (augmentation de l'écart entre le
maxillaire et le prémaxillaire) et à l'abaissement du pré¬

maxillaire, p lu s bas que la position de départ. La formation
de cette cavité prébuccale est simultanée ou antérieure d'une
image à l'agrandissement des cavités buccale et operculaire.
La mandibule se relève très rapidement lorsque la cavité pré¬
buccale est complètement formée et devient en partie couverte

par le prémaxillaire : la bouche est alors fermée. L'éléva¬
tion de la mâchoire supérieure vers sa position de départ,
l'adduction de l'opercule, l'élévation des barres hyoïdiennes
et la diminution de l'écart entre le maxillaire et le pré¬
maxillaire sont plus lentes.

- Alors que nous observons assez peu de modifica¬
tions des mouvements dans le temps, les signaux représentant
l'activité des muscles varient beaucoup. Ces variations sont

certainement en rapport avec l'objet à saisir et avec l'ampli¬
tude des mouvements : un mouvement brusque,de grande amplitu¬

de,peut être provoqué par une opposition plus longue et plus
forte entre les muscles qui agrandissent et ceux qui dimi¬
nuent les cavités buccale et operculaire, comme l'élévateur
de 1'hyomandibulaire et son antagoniste, l'adducteur de l'arc
palatin et de 1'hyomandibu1 aire.

De même, l'activité permanente d'un muscle peut
atténuer l'amplitude des déplacements qui seraient provoqués
par la contraction d'autres muscles, comme celle du complexe

opposée à celle du s t er nohyoïd i en .

- Malgré ces remarques, la figure 98 montre que
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l'élévateur de l'opercule, le sternohyoïdien, la musculature
épaxiale et latérale, associés peut-être à l'élévateur de
1'hyomandibu1 aire, au dilatateur de l'opercule et à la muscu¬
lature ventrale,semblent les responsables de l'ouverture de
la bouche, tandis que le complexe et, dans une moindre
me sure, 1 ' adducteur de l'opercule et celui de l'arc palatin et
de 1'hyomandibu1 aire provoquent la fin de la fermeture de la
bouche, le début étant dû au déploiement de la mâchoire supé¬
rieure. L'activité du premier adducteur de la mandibule n'est
pas étrangère à ce déploiement : en effet, non seulement son
activité se situe pendant cette période, mais on constate
aussi dès le début de l'apparition de l'écart entre le pré¬
maxillaire, un ralentissement du déplacement vers l'avant de
la région postérieure du maxi11 aire, provoqué par le premier
adducteur de la mandibule.

- Les barres hyoïdiennes sont tirées vers l'arriè¬
re très probablement par le sternohyoïdien et par la mu seu1 a-
ture hypaxiale, et vers l'avant par les geniohyoidiens asso¬
ciés au complexe .

- L'abduction de l'opercule et très certainement
celle de l'arc palatin seraient le résultat de l'action con¬

jointe de l'élévateur de l'opercule, du dilatateur de l'oper¬
cule et du sternohyoïdien (il écarte les barres hyoïdiennes).
Le rapprochement du volet operculaire de l'axe du corps est
surtout dû à l'adducteur de l'opercule et à celui de l'arc
palatin et de 1'hyomandibu1 aire.

- A coté de ces observations qui confirment les ac¬

tivités des muscles déjà observées lors de la respiration et de
la toux, il y a quelques particularités :

- l'adducteur de l'arc palatin et de l'hyo-
mandibu1 aire, ainsi que celui de l'opercule,
sont toujours actifs au moins au début de
l'abduction de l'opercule; peut-être s'a¬
git-il de freiner l'abduction provoquée par
l'ouverture de la bouche elle-même;

- 1'intermandibu1 aire a deux périodes d'acti-
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vite : la seconde participe à l'adduction
de l'arc palatin; quant à la première, nous

n'avons pas d'autre explication que le fait

qu'elle pourrait ralentir l'abduction de
l'arc palatin;

- l'activité de 1'hyohyoïdien médian favorise
sans doute le déplacement vers l'arriére
des barres hyoïdiennes, hypothèse déjà for¬
mulée au chapitre II (figure 73).

B. Hypothèses sur le cycle de la prise de nourriture ou de sa¬

ble

- La bouche s'ouvre d'abord et crée une dépression
dans la cavité buccale. Cette dépression est accentuée, un

peu après(par la formation de la cavité prébuccale, suivie de
près par l'abaissement des barres hyoïdiennes et par l'abduc¬
tion lente du repli operculaire.

- C'est au moment où la bouche commence à se re¬

fermer, c'est-à-dire au moment où la cavité prébuccale est à
son maximum d'extension et un peu avant celui des cavités
buccale et operculaire, que la nourriture entre dans la bou¬
che : c'est par l'association d'une aspiration (due à la di¬
latation des cavités) et du déplacement vers l'objet convoité
que le poisson prend sa nourriture. En effet, sur deux scè¬
nes de films au moins, on peut observer que la nourriture se si¬

tue, au minimum pendant le temps d'une image, entre le fond de

l'aquarium et la bouche du poisson. L'efficacité de cette

succion est d'autant plus grande que les mouvements sont im¬
portants et surtout rapides.

- Ensuite, la bouche se referme et les cavités di¬

minuent de volume; l'eau et le sable fin sont rejetés par les
ou i e s .

- Cette prise de nourriture est suivie de mouvements

de mastication : c'est-à-dire une succession de dilatations
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et de diminutions des cavités buccale et operculaire pendant

lesquelles la bouche reste souvent fermée, grâce à la contrac

tion des adducteurs de la mandibule; ces derniers ont peut-

être aussi comme action, dans ce cas, d'aider l'abduction de

l'arc palatin (voir chapitre II, page 75).

- Remarquons que la prise de nourriture serait

peut-être différente dans d'autres conditions (nourriture,

substrat, etc...).

2. LEUCISCUS LEUCISCUS (figure 99)

La prise de nourriture (sur le fond sableux de l'a¬

quarium) n'a pu être observée que deux fois, lors de nos en¬

registrements électromyographiques synchronisés avec nos

films. Nous en donnons les résultats associés à l'activité

de huit muscles. Nous avons complété la figure au moyen de

déplacements étudiés sur une scène de nos films-contr81es.

A. Observations (figure 99)

- Les mouvements étudiés lors des trois - scènes

sont très semblables entre eux, quant à leur forme et à leur
durée. Les différents déplacements observés rappellent

beaucoup ceux examinés chez G.gobio compte tenu de ce que la
bouche est antérieure chez L.teuciscus et ventrale chez G.gobio

- Les mouvements des barres hyoïdiennes précèdent
ceux de l'opercule chez L.leuciscus .

- Nous n'avons pas observé que l'amplitude du dé¬

ploiement de la mâchoire supérieure soit moindre chez L.leu¬
ciscus que chez G.gobio, comme la présence du ligament 54
(figure 48) le ferait supposer.

- L'activité des muscles présente des particulari¬
tés importantes :

- l'activité du sternohyoïdien pendant la
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fermeture de la bouche; ce fait rappelle ce

qui a déjà été observé lors de la respira¬

tion; les effets de sa contraction ne peu¬

vent que ramener la ceinture scapulaire
vers l'avant;

- l'activité permanente des geniohyoidiens
qui participent très certainement, d'abord
à l'ouverture de la bouche, ensuite à l'é¬
lévation des barres hyoïdiennes,

B. Hypothèses sur la prise de nourriture

Elle est très semblable à celle de G.gobio. Ce¬

pendant l'aspiration est moins nécessaire chez L.ïeuciscus

que chez G.gobio puisque la bouche antérieure va plus facile¬
ment à la rencontre de la nourriture lorsque le poisson se

déplace. Cela ne signifie pas pour autant que l'aspiration
soit moins forte.

3. DISCUSSION

- Les mécanismes de la prise de nourriture sont

associés à une suite d'agrandissements de cavités qui créent
une dépression aspirante chez les deux espèces étudiées. Ce

phénomène se retrouve chez Perça fluviatilis (d'après OSSE,
1969), Idus idus (d'après ALEXANDER, 1967) et très probable¬
ment chez Anabas testudineus, bien que DUTTA (1968) n'y fasse

pas allusion. Chez les Nandidae, l'aspiration a sans doute
moins d'importance, car ces poissons se nourrissent de gros¬

ses proies (LIEM, 1970) sur lesquelles elle serait inefficace
ou presque.

- Dans tous les cas, l'ouverture de la bouche

s'accompagne d'un déploiement de la mâchoire supérieure.

- Chez le Nandidae Monocirrhus polyacanthus (d'a¬
près LIEM, 1970), la bouche s'ouvre en même temps que le
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déplacement de l'urohyal vers l'arrière (donc des barres hyoïdiennes).
Dans un second temps, les opercules s'écartent.

Chez Anabas testudineus , Perciforme d'allure

générale assez voisine de celle de L.leuciscus, DUTTA (1968)
montre que c'est d'abord l'ouverture de la bouche qui se ma¬

nifeste, suivie du déplacement vers le bas des barres hyoï¬
diennes et enfin de l'abduction des opercules.

OSSE (1969) observe chez Perça fluviatilis que les

déplacements apparaissent dans l'ordre suivant :
- abaissement de la mandibule et élévation de

l'opercule,
- recul de la ceinture scapulaire, déplace¬

ment vers le haut du neurocrâne et abduc¬

tion du su spensorium,
- déplacement vers l'arrière de l'arc hyoï-

dien et abduction de l'opercule.

Enfin, ALEXANDER (1969) montre que chez Idus idus,

cyprin de forme très semblable à L.leuciscus, la bouche s'ou¬
vre, qu'ensuite la langue (barres hyoïdiennes) s'abaisse, enfin que

le suspensorium et puis l'opercule s'écartent. Cet ordre est

celui que nous observons chez L.leuciscus.

Rappelons que pour G.gobio, il y a d'abord ouver¬
ture de la bouche et puis abaissement des barres hyoïdiennes
et abduction de l'opercule.

Des considérations qui précèdent, il ressort que

des espèces de forme voisine comme Idus idus, L.leuciscus et

Anabas testudineus prennent leur nourriture à peu près de la
même manière. Les autres espèces pour lesquelles nous dispo¬
sons de renseignements ont une "technique plus personnelle"
pour prendre leur nourriture.

- Au point de vue des activités musculaires, seul
le travail de OSSE (1969) nous apporte des points de compa¬

raison : - les géniohyoïdiens de Perça fluviatilis
sont actifs pendant l'ouverture et la fer¬
meture de la bouche comme chez L.leuciscus;
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- l'activité du sternohyoidien se manifeste
surtout pendant l'ouverture de la bouche
comme chez G. gobio, mais elle peut également
se produire pendant la diminution de volume
des cavités comme chez L.teucisous.

OSSE (1969) envisage aussi qu'une partie de l'acti
vité de certains muscles comme celle de l'adducteur de l'oper
cule et du premier adducteur de la mandibule puisse jouer le
rôle de frein,respectivement,à l'abduction de l'opercule et à
la dépression de la mandibule.
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LE CRACHEMENT DE G 0 B I 0 G 0 B I 0

Nous n'avons trouvé aucune référence à une étude

des mouvements et des activités musculaires réalisées au mo¬

ment du crachement chez un poisson. Cependant, nos observa¬
tions de nombreux Téléostéens nous ont appris que la plupart
d'entre eux sinon tous sont capables de"cracher", c'est-à-dire
de rejeter par voie buccale du sable, du gravier ou encore

des éléments de nourriture.

Nous avons pu observer sur film dix crachements.
Les déplacements de la bouche, de l'opercule et des barres
hyoïdiennes ont été observés simultanément cinq fois, ceux de
la bouche et des barres hyoïdiennes deux fois, ceux de la
bouche et du repli operculaire trois fois. L'activité de
l'élévateur de 1'hyomandibulaire, du dilatateur de l'opercu¬
le, et de 1'hyohyoïdien médian a pu être examinée six fois,
celle de la musculature épaxiale et de 1'intermandibu1aire
cinq fois, celle des adducteurs de la mandibule, de l'adduc¬
teur de l'opercule et de l'adducteur de l'arc palatin et de
1'hyomandibu1 aire quatre fois, enfin celle des musculatures
ventrale et latérale une fois,

A. Observations (figure 100)

- La bouche s'ouvre une premiere fois, l'ensemble
des pièces qui la constituent se déplace de la manière ha¬
bituelle. Ensuite, elle se referme à la suite d'une petite S1 é-
tion de la mandibule et surtout d 'un déploiement de la mâ¬
choire supérieure, qui forme donc une cavité prébuccale comme

l'attestent l'écart entre le maxillaire et le prémaxillaire,
ainsi que le déplacement vers le bas du prémaxillaire (él.mâch.
sup,figure 100). La mâchoire supérieure vient coiffer l'in¬
férieure. En même temps, nous observons le début de l'abduc¬
tion de l'opercule et de l'abaissement des barres hyoïdiennes
qui agrandissent respectivement les cavités buccale et opercu-
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la ire.

- La bouche commence de nouveau à s'ouvrir pendant

que les cavités buccale et operculaire atteignent leur maxi¬
mum d'extension, la cavité prébuccale gardant à peu près le
même volume (le maximum d'abduction de l'opercule et d'abais¬
sement des barres hyoïdiennes est atteint, sept fois, trois
images et,trois fois,deux images avant l'ouverture maximale
de la bouche).

- Ensuite, la bouche termine son ouverture très

rapidement pendant que les cavités prébuccale, buccale et

operculaire diminuent de volume. Lorsque la bouche a atteint
son maximum d'extension, toutes les cavités ont réduit leur
volume au minimum.

- Enfin, la bouche se referme et les différentes

pièces reprennent leur position initiale.
- Nous avons observé peu de variations dans le

temps des mouvements que nous venons de décrire, par contre,
leur amplitude varie, en rapport sans doute avec la nature,
le poids, le volume de l'objet à rejeter. De plus, la pre¬
mière ouverture de la bouche a généralement une moins grande

amplitude que celle représentée à la figure 100.

- L'activité des muscles présente, comme lors de
la prise de nourriture, de grandes variations, elles aussi
probablement dues aux caractéristiques de l'objet à expulser.

- La première ouverture de la bouche semble être
le résultat uniquement de l'activité de l'élévateur de l'oper¬
cule associée éventuellement à celle de la musculature ven¬

trale et latérale. La première fermeture de la bouche est
très vraisemblablement due à la contraction du complexe

aidé peut-être par l'adducteur de l'arc palatin et de l'hyo-
mandibulaire, et à l'activité du premier adducteur de la man¬

dibule qui déploie la mâchoire supérieure.
- La seconde ouverture de la bouche, très rapide,

semble le résultat d'une action combinée du sternohyoïdien,
de l'élévateur de l'opercule, de la musculature épaxiale et
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des géniohyoïdiens,bien que pour ces derniers leur participa¬
tion à l'ouverture de la bouche soit moins évidente car elle

correspond en même temps à l'élévation des barres hyoïdien¬
nes.

- La bouche se referme une deuxième fois de la

même manière que la première.

- C'est la contraction du dilatateur de l'opercule
et celle de l'élévateur de 1'hyomandibu1aire, a s sociées à celle
du sternohyoïdien (il écarte les barres hyoïdiennes), qui pro¬

voquent l'abduction de l'opercule et sans doute celle de l'arc pa¬

latin,tandis que l'adducteur de l'opercule, l'adducteur de
l'arc palatin et de 1'hyomandibu1 aire et 1'hyohyoïdien médian
en provoquent l'adduction.

- La faible amplitude de l'abduction de l'opercule
est probablement due à l'activité de l'adducteur de l'arc pala¬
tin et de 1'hyomandibu1 aire et/ou de celui de l'opercule qui
s'opposent enpermanence à celles des muscles responsables de
l'abduction. Remarquons que l'élévateur de l'opercule, s'il
aide à ouvrir la bouche, peut jouer ici le rôle d'adducteur
de l'opercule. Cette hypothèse a été formulée au chapitre II.

- Le déplacement vers le bas des barres hyoïdien¬
nes est dû au sternohyoïdien et éventuellement à la muscu¬

lature hypaxiale et latérale. Les géniohyoïdiens en provo¬

quent l'élévation. La lenteur du début de cette élévation
est sans doute due aux faits suivants :

- le sternohyoïdien est encore actif et tend
à ouvrir la bouche;

- les géniohyoïdiens qui, s'ils remontent les
barres, n'en favorisent pas moins l'ouver¬
ture de la bouche à laquelle rien ne s'op¬

pose.

B. Hypothèses sur le crachement

- La bouche s'ouvre une première fois et laisse
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entrer une certaine quantité d'eau dans la cavité buccale.
Elle se referme en déployant une cavité prébuccale qui va

être occupée par la mandibule. En même temps, commence un
lent agrandissement des cavités buccale et operculaire qui
recueillent l'eau entrée par la bouche.

- Ensuite la bouche s'ouvre brutalement en abais¬
sant surtout la mandibule qui, par son mouvement, crée une dépres¬
sion dans la cavité prébuccale et dans la région antérieure
de la cavité buccale, en même temps que diminue le volume des
cavités buccale, operculaire et prébuccale. La poussée,provo¬
quée par ces réductions simultanées, expulse l'objet indési¬
rable par la bouche. Comme pour la prise de nourriture et de
sable, l'efficacité du crachement est d'autant plus grande
que les mouvements sont grands et rapides. Lors de nos ob¬
servations, l'objet rejeté par la bouche ne pouvait, à cause

de son volume, traverser la corbeille branchiale et être ex¬

pulsé par les ouïes, comme c'est souvent le cas.
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SYNTHESE ET CONCLUSIONS

A. Déplacements des pièces osseuses

- Les mouvements observés sur films et considérés

isolément des autres mouvements ainsi que des fonctions, par

exemple ceux des pièces buccales ou de l'opercule, sont très
semblables chez les trois espèces. Par contre, leur ordre

d'apparition au cours du déroulement d'une fonction peut
différer d'une espèce à l'autre; les déplacements latéraux de
l'opercule, par exemple, sont presque toujours simultanés à
ceux de la bouche chez G.gobio alors qu'ils leur sont nette¬
ment postérieurs chez L.leucisous.

- L'ordre d'apparition des différents mouvements
chez une espèce peut varier d'une fonction à l'autre. Lors
du crachement, les mouvements se manifestent dans un ordre
différent de ceux de la prise de nourriture chez G.gobio,

B. Activités des muscles

- Les signaux qui représentent l'activité appa¬

raissent assez stables lors de la respiration et de la toux

chez les trois espèces; par contre, ils sont très variables
lors de la prise de nourriture ou de sable ou lors du crache¬
ment. En effet, si des paramètres comme la température,
l'oxygénation, la lumière ou la pureté de l'eau restent
constants et identiques pour toutes les fonctions, un élément
non contrôlable intervient lors de la prise de nourriture ou

de sable et lors du crachement, à savoir la forme de l'objet
à prendre ou à rejeter qui est très variable.

- Le moment où un muscle est actif peut, lors de la

réalisation d'une même fonction, varier d'une espèce à l'autre;
le meilleur exemple est certainement donné par le sternohyoïdien.
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lors de la respiration et de la prise de nourriture chez G.
gobio et L.leuoiscus : en effet, alors que les points d'attache
de ce muscle sont très semblables chez les deux espèces, il

participe à l'agrandissement des cavités chez la première,
tandis qu ' il contribue à leur réduction chez la secon-

d e .

- Le moment où se manifeste l'activité d'un muscle

chez une espèce peut varier d'une fonction à l'autre. Le
rôle d'un muscle dans la réalisation des différentes fonc¬

tions peut changer. C'est le cas de 1'hyohyoïdien médian,
qui est actif au moins pendant la période de diminution des
cavités buccale et operculaire, sauf lors de la prise de
nourriture ou de sable chez G.gobio, où il participe unique¬
ment à l'agrandissement des cavités.

- Dans certains cas, l'activité d'un muscle rem¬

place celle d'un autre, hypothèse formulée à propos de l'ac¬
tivité de l'adducteur de l'arc palatin et de 1'hyomandibulai-
re, de celle de l'adducteur de l'opercule et de celle de
1 ' hyohyo ïd ien médian lors de la toux de G.gobio (pages 132 et 133)
Cette faculté permet sans doute de nuancer les mouvements.

- L'activité temporaire de certains muscles pen¬

dant celle d'autres dont ils sont les antagonistes, peut

augmenter ou diminuer les effets de la contraction des se¬

conds et donc influencer les mouvements. C'est le cas de

l'activité du complexe qui favoriserait la rapidité des
mouvements en s'opposant à l'élévateur de 1'hyomandibu 1 aire
lors de la toux, ou celles de l'adducteur de l'opercule qui
pourrait diminuer l'efficacité de la musculature épaxiale par

exemple, lors de la prise de nourriture ou de sable chez
G.gobio.

C. Espèces et fonctions

De l'étude de 1'ensemtle de nos enregistrements,
nous tentons de tirer quelques conclusions.
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Le mécanisme respiratoire mis en oeuvre chez les

trois espèces est remarquablement constant. Par contre, ce¬

lui de la toux diffère d'une espèce à l'autre. Malgré cela,
l'ensemble des différences et des similitudes nous permet de

rapprocher d'un point de vue fonctionnel G.gobio et B.barbus
et de les éloigner de L.leuciscus. D'après les renseigne¬
ments que nous avons pu puiser dans la littérature, nous rap¬

prochons, toujours d'un point de vue fonctionnel, les deux pre¬

mières espèces de Callionymus lyra, observé par HUGHES et BAL-

LINTIJN (1968), tandis que la troisième s'associe plutôt
â Anabas testudineus, à Perça fluviatilis et même à la truite,
étudiés respectivement par DUTTA (1968), OSSE (1969) et BAL-
LINTIJN et HUGHES (1965).

Le premier groupe est composé de trois espèces qui
appartiennent à deux familles éloignées; elles ont un profil

triangulaire et une section transversale céphalique d'aspect
trapézoïdal; elles ont une bouche ventrale et vivent relati¬
vement près du fond. Le second groupe comprend des espèces
de plusieurs familles, ayant une bouche antérieure et,excep¬

té pour la truite, un corps de section ovale; elles vivent
en pie ine eau.

A partir de ces constatations, et avec beaucoup de

réserves, nous formulons l'hypothèse suivante :

les espèces de formes voisines semblent réa¬

liser, souvent de la même manière, des fonc¬
tions d'allure stéréotypée.

Lorsque les fonctions sont plus complexes,
les différences morphologiques prennent pro¬

bablement plus d'importance. En effet, les

éléments dont nous disposons à propos de la

prise de nourriture montrent que L.leuciscus
diffère de ce point de vue de G.gobio,mais
aussi de Perça fluviatilis• Par contre Idus
idus et L.leuciscus, Cyprinidae de forme très

proche, auxquels peut être associé le Perci-
forme Anabas testudineus, prendraient leur
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nourriture au moyen d'un ensemble de mouve¬

ments et de mécanismes assez semblables.

L'élément ou un des éléments les plus impor¬
tants qui expliquerait les différences entre

les deux groupes à propos de la respiration
et de la toux est probablement la position de
la bouche. En effet, la truite, à bouche an¬

térieure, mais non protractile, à corps de
section ronde et vivant de préférence dans

les eaux rapides, se rapproche des autres es¬

pèces à orifice buccal antérieur; il est pos¬

sible que dans la respiration,ce soient sur¬

tout les effets du courant d'eau sur les

branchies qui sont importants et que la
recherche des mêmes effets avec des bouches

orientées de manière différente nécessite

des modifications dans la réalisation des

mouvements et dans l'activité musculaire.

La réalisation de toutes les fonctions étudiées

est basée sur un jeu de pompes aspirantes et foulantes qui
établissent un courant d'eau dans les cavités buccale et o-

perculaire. Les forces nécessaires à l'établissement d'un

courant d'eau sont plus faibles si l'eau est déplacée de ma¬

nière rectiligne. L'efficacité des pompes devrait donc être
meilleure chez L. ieuci s eu s à bouche antérieure, que chez les
deux autres espèces. G.gobio et B.barbus ont une bouche ven¬

trale, et le trajet de l'eau, entre la bouche et les ouïes,

n'est pas droit; cependant, d'une part, l'inclinaison vers le
bas de la région ethmoïdienne du neurocrâne donne une allure

régulière à la courbe suivie par le courant d'eau de manière
à réduire au maximum la perte de charge; d'autre
part, la forme pennée du dilatateur de l'opercule chez G.gobio
et son allongement considérable (jusque sous l'orbite) chez

B.barbus augmentent très probablement, par rapport à L.leuoiscus,
1 efficacité de la contraction du muscle lors de l'abduction
de l'opercule et favorisent donc la dépression operculaire qui
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aspire l'eau vers l'arrière. La bouche ventrale impose enco¬
re, pensons-nous, d'autres modifications. Les enregistre¬
ments électromyographiques nous permettent de penser que c'est
le premier adducteur de la mandibule qui est responsable du
déploiement de la mâchoire supérieure. Chez L.leuciscus
(figure 50), un grand nombre de fibres de ce muscle sont pa¬
rallèles au bord ventral du maxillaire. Cette disposition
est sans doute la plus efficace, compte tenu de toutes les
exigences auxquelles doit répondre la tête. Pour garder cet¬
te même disposition des fibres par rapport au maxillaire chez
G.gobio (figure 18) et B.barbus (figure 34), il a fallu que
l'insertion distale du muscle soit située plus haut sur le

préopereu1 aire, ce qui n'a été possible que si l'oeil était
déplacé : il est plus dorsal et dirigé un peu plus oblique¬
ment vers le haut que chez L.leuciscus. La position des piè¬
ces buccales est donc en relation avec des variations de

structure de nombreux éléments de la tête.

La bouche ventrale et orientable est sans doute

une adaptation très intéressante pour prendre de la nourritu¬
re sur le fond ou sur des rochers sans que la position géné¬
rale du corps n'en soit affectée. De plus, le mécanisme
d'aspiration est amélioré par la constitution d'une cavité
prébuccale plus importante que celle de L.leuciscus. La bou¬
che antérieure,au contraire, est favorable à la capture des
proies qui nagent, mais oblige tout le corps à s'orienter,
lorsqu'il s'agit de prises de nourriture sur le fond par
ex emp1e.

A la suite de nos réflexions, nous pensons qu'il
est intéressant de proposer les définitions suivantes à pro¬

pos des fonctions (considérées en tant qu'action) :
- des fonctions seront dites homologues lors¬

qu'elles sont réalisées par les mêmes piè¬
ces osseuses sous l'action des mêmes mus¬

cles, sans pour autant qu'il y ait identité
dans les résultats obtenus;

- des fonctions seront analogues lorsqu'un
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même rôle est assuré par des ensembles dif¬
férents de pièces squelettiques et/ou d'ac¬
tivités musculaires.

Comme exemples de fonctions homologues, nous pou¬

vons citer la respiration de G.gobio et celle de B.barbus
(si l'on exclut l'activité occasionnelle du sternohyoïdien
et dans les limites des informations que nous possédons, qui

portent sur quinze muscles de la tête). La prise de nourri¬
ture de G.gobio et celle de L.leuciscus peuvent être considé¬
rées comme analogues; en effet, les différents déplacements
observés chez L.leuciscus rappellent beaucoup ceux examinés
chez G.gobio compte tenu de la bouche antérieure de L.leucis¬
cus et ventrale de G.gobio. Par contre, l'activité du ster-

nohyoïdien et celle des géniohyoxdiens sont très différentes
(figures 98,99).



SYNTHESE

E T

CONCLUSIONS GENERALES



172

L'étude anatomique qui constitue la première par¬

tie de ce mémoire, montre la complexité des structures du

squelette, des muscles et des ligaments de la tête chez le

goujon, le barbeau et la vandoise. Elle met en évidence chez
ces trois espèces la similitude générale du squelette et des
muscles céphaliques et en particulier l'homologie des struc¬

tures, qui sont impliquées dans la protracti1ité de la bouche,
ce qui justifie leur appartenance à la même famille des Cy-

prinidae.

Chez les Cyprinidae en général, nous pouvons re¬

connaître dans le squelette céphalique des éléments remarqua¬

blement constants : les os qui le composent, la structure de
l'arrière du neurocrâne et celle de l'appareil hyo-branctial ;

les éléments les plus sujetsà modifications sont la forme des

pièces buccales, la forme de la partie antérieure du neuro¬

crâne et du sp1anchnocrâne, la forme et la position du basi-

hyal. Les données de la littérature, d'ailleurs trop rares,

jointes à nos propres observations, semblent montrer que la
série des muscles est très constante, la variabilité se si¬
tuant plutôt au niveau des points et des modes d'insertions.
Mais c'est surtout au niveau des ligaments que le plan d'or¬
ganisation diffère le plus nettement d'une espèce à l'au¬
tre.

Dans le cas particulier de nos trois espèces, la
vandoise s'écarte nettement des deux autres, surtout par la
structure de sa région antérieure. Nous n'avons pas trouvé

d'arguments morphologiques suffisants pour situer le goujon
et le barbeau dans deux lignées distinctes de cyprins à bou¬
che infère. La bouche ventrale du hotu (Chondrostoma nasus)

résulte vraisemblablement d'une évolution indépendante (ob¬
servations personnelles non publiées).

Nous avons proposé des hypothèses fonctionnelles

qui tendent à définir et à comprendre les possibilités de
mouvements des pièces sque1ettiques en y intégrant la plupart
des structures observées, notamment le mécanisme de la bouche
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protractile et les déplacements du suspensorium. L'observa¬
tion, sur films et sur enregistrements é1ectromyographiques,
respectivement des mouvements de certaines parties de la tête
et des activités musculaires lors de la réalisation de quel¬

ques fonctions, nous a permis de renforcer, de corriger ou de
rejeter les hypothèses fonctionnelles formulées sur base ana-

tomique. Il est remarquable de constater que toutes les pos¬
sibilités de déployer la bouche, prévues à partir des données
de l'anatomie, sont réalisées par le poisson vivant. Il ar¬

rive que plusieurs mécanismes, qui tendent au même effet,
fonctionnent simultanément, par exemple la contraction de
l'élévateur de l'opercule et celle du sternohyoïdien, pour
ouvrir la bouche. Par contre, l'hypothèse selon laquelle le

ligament intermaxillaire (li.ll, figure 48) de la vandoise
limiterait le déploiement de la mâchoire supérieure, ne s'est
pas vérifiée.

Nous avons intégré les mouvements dans des méca¬
nismes globaux de la respiration, de la toux, du bâillement,
de la prise de nourriture et du crachement. Pour chaque es¬

pèce, nous avons pu montrer que de mêmes muscles et de mêmes
mouvements contribuent à la réalisation de fonctions diffé¬

rentes en intervenant dans un ordre variable. Cet ordre va¬

rie également d'une espèce à l'autre (voir page 166).

Nous remarquons que le goujon et le barbeau, qui
se ressemblent anatomiquement, réalisent la respiration et la
toux de manière très voisine. La vandoise, différente par sa

morphologie, se distingue aussi au niveau fonctionnel.

Jusqu'ici, nous avons montré comment les mêmes
éléments anatomiques jouent un r61e dans la réalisation de
fonctions diverses. En particulier dans la région du splanchno
crâne et de la bouche, qui a retenu spécialement notre atten¬
tion, toutes les structures, os, muscles, cartilages, tendons
et ligaments, s'avèrent indispensables ou au moins utiles
dans la réalisation des quelques fonctions de la tête que

nous avons étudiées. La seule exception est le ligament an-
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gu1o-dentaire (li.3, figure 11) qui a d'ailleurs l'aspect
d'une membrane.

La complexité morphologique du squelette, des
muscles et des ligaments, la difficulté d'établir leur rôle
et leur mode d'action, sont telles que certains auteurs se

sentent fondés à affirmer que la forme de l'ensemble et celle
de ses parties ne sont pas toujours en rapport étroit avec

leurs fonctions. Quant à nous, nous ne prétendons pas démon¬
trer totalement que les formes observées chez nos poissons
peuvent être justifiées par les fonctions assumées; l'ensem¬
ble des travaux réalisés à ce jour dans la perspective de la

morphologie fonctionnelle, n'y arriverait pas de manière ir¬
réfutable. Pourtant, lorsque nous pouvons arriver à une con¬

naissance claire des fonctions remplies par un ou plusieurs
éléments morphologiques, nous reconnaissons que leur forme

apporte à la demande fonctionnelle une réponse qui satisfait
la raison; cette réponse apparaît en même temps bien appro¬

priée, économe de moyens et respectueuse des nécessités de
l'individu dans son ensemble. Les exemples sont nombreux,
tel celui du sternohyoïdien et de ses insertions antérieures
(voir page 90).

Lorsque la demande fonctionnelle est multiple, la
forme est un compromis qui nous apparaît souvent déroutant,
comme dans le cas du troisième adducteur de la mandibule et

de l'adducteur io, ensemble presque digastrique qui permet la
fonction d'adduction tout en respectant les nécessités spa¬

tiales de la région (voir page 69).

Si la forme est à ce point inféodée aux fonctions,
c'est bien sûr par le mécanisme de la sélection naturelle.
Toutes les fonctions n'ont cependant pas le même impact sur

la forme. De toutes celles étudiées, c'est très certainement,
comme le pense également OSSE (1969), la respiration qui
s'accommode de la plus grande diversité de formes : en dépit
des différences morphologiques entre les espèces connues à ce

point de vue, elle se réalise toujours de manière assez voi-
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sine. Tous les muscles qui y travaillent, participent aussi
à d'autres fonctions en y fournissant, semble-t-il, des ef¬
forts plus grands. La prise de nourriture et le crachement
exigent en effet l'activité de tous les muscles (étudiés) de
la tête et la mise en mouvement de toutes les unités mécani¬

ques sque1ettiques en utilisant la plupart des possibilités
de relations entre ces dernières. Ces fonctions, plus que la

respiration, modèlent la forme dans la région céphalique. Ce
modelage répond aux exigences simultanées de fonctions, dont
l'importance paraît hiérarchisée (DULLEMEIJER, 1974); ce com¬

promis tient aussi compte des nécessités spatiales en rapport
avec les relations entre les organes et la forme générale,
elle-même soumise à d'autres impératifs comme la locomotion
et l'équilibration.

La toux a sans doute peu d'influence sur la forme.

D'après ce que nous avons pu en observer, la toux consiste en
une inversion brusque et momentanée du courant d'eau, qui au¬

rait pour effet de nettoyer les arcs branchiaux. Notre expé¬
rience de l'observation des poissons nous a permis de repérer
des toux chez un très grand nombre d'espèces, en aquarium ou
sur des films pris dans la nature (Esox lucius_, Salmo sp, Ti-
Lapia guineensis, ...). La toux est un mécanisme très large¬
ment répandu, sinon généralisé chez les Téléostéens. Chez
certaines espèces, la bouche protractile se déploie par exem¬

ple quelque peu lors de la toux, ce qui est impossible, bien
sûr, chez les espèces ne disposant pas de ce mécanisme. Ceci
serait suffisant pour montrer les différences interspécifi¬
ques du mécanisme de la toux. Nos observations, différentes
chez trois espèces de cyprins, vont plus loin encore dans ce
sens. Comme la toux se manifeste de manière fort différente,
même chez des poissons de structure voisine et fort apparen¬

tés, nous sommes fondé à penser que ce ne sont pas les impé¬
ratifs de la toux qui ont modelé la tête. De toute manière,
les mouvements qui composent la toux sont aussi utilisés dans
la prise de nourriture et le crachement, souvent avec une am¬

plitude et une durée plus grande. "Qui peut le plus peut le
mo in s ! "
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Nos deux enregistrements de bâillement montrent la
mise en jeu de toutes les possibilités d'ouverture et de dé¬
ploiement de la bouche, toutes celles que nous avons été ca¬
pables de prévoir, à partir de l'anatomie au moins. Le bâil¬
lement ne semble pas avoir d'autre effet ou utilité que d'é¬
tirer les ligaments et les membranes, de faire jouer large¬
ment les articulations, voire même d'échauffer la musculature
par des contractions prolongées. Le bâillement pourrait être
une fonction d'entretien des muscles, ligaments, membranes et
cartilages impliqués dans toutes les autres fonctions de la
tête. Dans cette optique, le bâillement n'aurait aucune in¬
fluence sur la forme de la tête.

Notre hypothèse finale est donc que la forme de la
tête des Cyprinidae est surtout modelée par les exigences de
la prise de nourriture, et peut-être du crachement. Voici
donc le mécanisme de la radiation adaptive éclairé par l'ana¬
tomie fonctionnelle comparée.
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Figure 1 - Vues latérales de Gobio gobio (en A),
barbus (en B) et Leuaiscus leucisaus

Barbus
(en C) .
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Figure 2 - Gobio gobio : vue latérale du crâne; le cartilage
est représenté par les zones quadrillées. Le nom¬
bre d'os de la série infra-orbitaire est une parti¬cularité de l'exemplaire présenté.
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Figure 3 - Gobio gobio : vue latérale du crâne; le dermosphé-
notique, la série infra-orbitaire et le lacrymal
ont été retirés; les zones quadrillées représen¬
tent le cartilage. Remarquez que la bande de car¬
tilage au centre du suspensorium se prolonge sous
1'entoptérygoïde jusqu'au palatin (quadrillage
interrompu). Sur le palatin existe une pellicule
de cartilage qui le sépare du maxillaire : elle
n'est pas figurée sur le dessin.
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Figure 4 - Gobio gobio : vue dorsale du neurocrâne; les zones
quadrillées représentent le cartilage, le quadril¬
lage interrompu indique que le cartilage est re¬
couvert par des os. Remarquez les deux ouvertures
postérieures par où sort le sinus impar perilympha
t icu s.
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Figure 5 - Gobio gobio : vue ventrale du neurocrâne; les zo¬
nes quadrillées représentent le cartilage.
Remarquez : 1) que les épiotiques sont visibles au
fond des fosses otiques postérieures où s'insère
l'élévateur des os pharyngiens; 2) que la direc¬
tion de la ligne d'articulation de 1'hyomandibu-
laire avec le neurocrâne (z.4) ne passe pas par la
zone d'articulation de 1'entoptérygoïde avec
l'ethmoïde latéral (z.3). Sur les zones d'articu¬
lation z.2, z.3, z.4, existe une pellicule de car¬
tilage non représentée sur le dessin.
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Figure 6 - Gobio gobio ; vue latérale du neurocrâne; les zo¬
nes quadrillées représentent le cartilage.

Figure 7 - Gobio gobio : partie dorsale d'une coupe transver¬
sale au milieu des narines d'un jeune de 30 mm;
les os sont en noir, le cartilage en quadrillé et
les autres structures en hachuré. Remarquez :
1) les relations des hypoethmoïdes avec les autres
o s ;
2) les nasaux qui ne forment pas de conduits cy¬
lindriques pour les canaux sensoriels.
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Figure 8 - Gobio gobi.o : vue postérieure du neurocrâne.
Remarquez les fosses posttemporales qui sont
profondes et ossifiées.
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Figure 9 t Gobio gobio : A. vue interne latérale du neuro¬

crâne; B. schéma de la région postérieure ventra¬
le du neurocrâne qui passe par le milieu du basi-
occipital et par la base des exoccipitaux.



1 97

ptot par fr ot.vu
épot prot i l.a.v» ! sphot, pisph

| / / ' / '
" S V j / ;

IX / / \P W
nn H n C "p.V, mdV»\ppD0 oph.vu / , b .vii
mxv vi orsph op.v» \

md.y \ - i L>. . h .vu

d -v

ci n pasph

op . v

fr
Ot.vii
txvti

md.vii
h.vii v

op VVII

p.p. b o c-

Figure 10 - Gobi-o gobio : A. vue latérale de la région posté¬
rieure du neurocrâne; B. vue ventrale de la moi¬
tié droite de la région postérieure du neurocrâne;
C. vue de la face interne de 1'hyomandibulaire.
Les structures noires représentent les rameaux
nerveux et les structures annelées, les veines et
artères.
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Figure 11 - Gobio gobio :

en haut, vue ventrale des
barres hyoïdiennes; en
bas à gauche, vue dorsale
de la région antérieure
de l'arc hyoïde et du
premier arc branchial; en bas,
à droite, vue latérale du
sublingual ;(H : haut; B :
bas; la flèche indique la
direction de l'avant; les
zones quadrillées repré¬
sentent le cartilage).

d.ph cérabr.5

Figure 12 - Gobio gobio :
vue dorsale des barres
hyoïdiennes et de la cor¬

beille branchiale; les
zones quadrillées repré¬
sentent le cartilage.
Remarquez les deux pha-
ryngobranchiaux et les
deux plaques de cartilage
qui les suivent : le se¬

cond pharyngobranchial
résulte peut-être de la
fusion des os des 2ème et
3ème arcs; la première
plaque de cartilage est
en continuité avec le
3ème épibranchial et le
second pharyngobranchial,
tandis que la seconde est
non seulement séparée de
la première, mais aussi de
l'épiphyse cartilagineuse
du quatrième épibranchial.
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Figure 13 - Gobio gobio : à gauche, vue ventrale de la moitié
antérieure gauche du neurocrâne et du suspenso-
rium, et à droite, vue interne de la mandibule.

Figure 14 - Gobio gobio : vue latérale interne de la mandi¬
bule, du suspensorium, de l'opercule et de la
partie postérieure de la barre hyoïdienne gauche.
Le bord d'articulation de 1'hyomandibulaire avec
le neurocrâne est recouvert d'une pellicule de
cartilage non représentée sur le dessin. En
haut, à droite, schéma qui illustre les rapports
du préoperculaire avec le carré et le symplecti-
que .
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Figure 15 - Gobio gobio : à gauche, vue dorsale de la mâchoi¬
re supérieure et de la région antérieure du neu¬
rocrâne; à droite, vue postérieure des mâchoires
et du rostral; les zones quadrillées représentent
le cartilage.

Figure 16 - Gobïo gobio : vue latérale de l'appareil de Weber
et des structures connexes.
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Figure 17 - Gobio gobio : vues ventrales de l'appareil de
Weber et des structures connexes; en A, seuls les
os sont représentés; en B, la partie postérieure
du processus postérieur du basioccipital est re¬
tiré, les ligaments sont représentés, la vessie
natatoire est complète à gauche et est réduite à
la partie dorsale de la tunique externe à droite.
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Gobi o gobio : vue latérale de 1 a tête ; la peau 9le d ermo sphéno t iq u e et la sér ie i nf ra-orb i ta ir e
ont été retirés. Les trait s in t e rrompus i nd i-
qu en t la limite d e s élévateur e t adducteur d e
1 ' op ercule et de 1 'addu c t eur II d e la mand ibu 1 e ;les traits du typ e point-barr e - po int montr en t 1 a
limite de la mandibule.
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Figure 19 - Gobio gobio : vue latérale de la tête où les
muscles adducteurs I et II de la mandibule,
élévateur de 1'hyomandibu laire, adducteur de
l'arc palatin, élévateur et dilatateur de
l'opercule ont été retirés.
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Figure 20 - Gobio gobio : vue ventrale de la tête. Seule la
peau a été retirée. Remarquez la complexité du
muscle sternohyoïdien. Les pointillés représen¬
tent la limite des hyohyoïdien s médians.



205

F igure 2 1 Gobto gob-io ; vue ventrale de la tête. Les bar¬
res et la musculature hyoid iennes ont été reti¬
rées. Les opercules sont écartés.
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Figure 22 - Gobio gob-io : vue ventrale de la corbeille bran¬
chiale. Le muscle droit commun n'est pas repré¬
senté à gauche. En haut, à gauche, le dessin
montre l'attache du 1er hypobranchial avec les
deux premiers basibranchiaux.
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Figure 23 - Gobio gobio : vue latérale de la région postorbi-
taire de la tête; le suspensorium et l'opercule
ont été retirés. Remarquez ; 1) l'importance des
muscles rétracteur postérieur et élévateur du
5ème arc; 2) qu'il n'y a qu'un muscle coraco-
branchial.

Figure 24 - Gobio gobio : vue dorsale de la région postérieu¬
re de la corbeille branchiale. Au centre du mus¬
cle du sphincter de l'oesophage, la plaque masti¬
catrice pharyngienne qui s'applique contre la
partie antérieure du processus postérieur du ba-
sioccipital.



Figure 25 Tilapia maerochiv : vue latérale de
sont présentés notamment les pièces
les adducteurs de la mandibule.

la tête où
buccales et



Figure 26 - Bavbus barbus : vue latérale du crâne; le carti¬
lage est représente par les zones quadrillées.
Comparez ce dessin avec celui de la figure 2.
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Figure 27 - Barbus barbus : vue dorsale du neurocrâne.Comparez ce dessin avec celui du la figure 4Remarquez la présence de l'intercalaire.
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F igure 28 - Barbus barbus : vue ventrale du neurocrâne.
Comparez ce dessin avec celui de la figure 5.
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Figure 29 - Barbus barbus : vue latérale du neurocrâne.
Remarquez le septum interorbitaire très ossifié
et l'anse formée par le frontal qui abrite le
dilatateur de l'opercule (figures 34 et 35).
Comparez ce dessin avec celui de la figure 6.

Figure 30 - Bavbus barbus : vue externe, à droite, et interne, àgauche,de 1'hyomandibu1aire.
Les structures no ires représentent les rameaux
nerveux.

Comparez ce dessin à celui de la figure 10 C.
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Figure 31 - Barbus barbus : vue dorsale des barres hyoïdien¬
nes et de la corbeille branchiale; les zones
quadrillées représentent le cartilage.
Remarquez la plaque unique de cartilage qui suitles pharyngobranchiaux.
Comparez ce dessin à celui de la figure 12.
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Figure 32 - Barbus barbus' : vue latérale interne de la mandi¬
bule, du suspensorium , de l'opercule et de la
partie postérieure de la barre hyoïdienne gauche.Les zones quadrillées représentent le cartilage.Le bord d'articulation de 1'hyomandibu1 aire avec
le neurocrâne est recouvert d'une pellicule de
cartilage non représentée sur le dessin.
Comparez ce dessin avec celui de la figure 14.

Figure 33 - Barbus barbus
, :

vue dorsale de la mâchoire
supérieure et de la région
antérieure du neurocrâne;
les zones quadrillées re¬

présentent le cartilage.
Comparez ce dessin à celui
de la figure 15.



2 1 5
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Figure 34 - Barbus barbus : vue latérale de la tête. La peau,le dermosphénotique et la série infra-orbitaire
ont été retirés. Les traits interrompus indi¬
quent la limite de l'élévateur de l'opercule.
Remarquez l'insertion particulière du dilata¬
teur de l'opercule sur le frontal.
Comparez ce dessin à celui de la figure 18.
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Figure 35 - Barbus barbus : vue latérale de la tête où le
premier adducteur de la mandibule a été retiré. -

Les traits interrompus indiquent la limite du
troisième adducteur de la mandibule et de
l'élévateur de 1'hyomandibulaire. Les zones

quadrillées représentent le cartilage.
Comparez ce dessin à celui des figures 18 et 19.
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Figure 36 Barbus barbus : vue ventrale de la tête. Seule
la peau a été retirée.
Comparez ce dessin à celui de la figure 20.
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Figure 37 - Barbus barbus : vue ventrale de la tête. Les
barres et la musculature hyoïdiennes ont été
retirées. Les opercules sont écartés.
Comparez ce dessin à celui de la figure 21.
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Figure 38 - Barbus barbus : vue latérale de la région post-orbitaire de la tête; le suspensorium et l'oper¬cule ont été retirés.
Comparez ce dessin à celui de la figure 23.
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Figure 39 - Barbus barbus : vue ventrale de la corbeille
branchiale. Le muscle droit commun n'est pas
représenté à gauche.
Comparez ce dessin à celui de la figure 22.
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Figure 41 Lsucisous Zeuoiscus : vue dorsale du neurocrâne;
les zones quadrillées représentent le cartilage.
Comparez ce dessin à ceux des figures 4 et 27.



Figure 42 - Leuaisous leuoiscus : vue ventrale du neurocrâne
Comparez ce dessin à ceux des figures 5 et 28.
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Figure 43 - Leuciscus leucisous : vue latérale du neurocrâne;
les zones quadrillées représentent le cartilage.
Comparez ce dessin à ceux des figures 6 et 29.

Figure 44 - Leucisous leuaiscus : vue postérieure du neuro¬

crâne; les zones quadrillées représentent le car¬

tilage.
Comparez ce dessin à celui de la figure 8.
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Figure 45 - Leuciscus leuciscus : vue interne latérale du
neurocrâne.
Comparez ce dessin à celui de la figure 9 A.
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L*.

Figure 46 -r Leucisous leucisous : à gauche, vue latérale
d'une moitié de l'arc hyoïdien et à droite, vue
de la face interne de 1'hyomandibulaire.
Comparez ce dessin à ceux des figures 10 C, II,
12, 30 et 3 1.
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Figure 4 7 - Leucisous Z euci scus : vue latérale interne de la
mandibule, du suspensorium et de la partie posté¬
rieure de la barre hyoïdienne gauche. Les zones
quadrillées représentent le cartilage. Le bord
d'articulation de 1'hyomandibu1 aire avec le neu¬
rocrâne est recouvert d'une pellicule de cartila¬
ge non représentée sur le dessin.
Comparez ce dessin à ceux des figures 14 et 32.

Ii.54 li.11
Figure 48 - teuoiscus Z eu-*

ci noue, :

vue dorsale de la mâchoire
supérieure et de la région
antérieure du neurocrâne;
les zones quadrillées re¬
présentent le cartilage.
Comparez ce dessin à ceux
des figures 15 et 33.
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Figure 4 9 Leueiseus leuaisous : vue ventrale de l'appareil
de Weber et des structures connexes.

Comparez ce dessin à ceux de la figure 17.



gure 50 - Leuciscus leucisaus : vue latérale de la tête;
la peau, le dermosphénotique et la série infra-
orbitaire ont été retirés. Les zones quadril¬
lées représentent le cartilage. Les traits
interrompus indiquent la limite des muscles
élévateur et adducteur de l'opercule.
Comparez ce dessin à ceux des figures 18 et 34
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Figure 51 - Leuoiscus leucisous : vue latérale de la tête où
les premier et deuxième adducteurs de la mandi¬
bule ont été retirés. Les traits interrompus
indiquent la limite des élévateur et adducteur
de l'opercule, de l'élévateur de 1'hyomandibu 1 ai-
re et de l'adducteur « .

Comparez ce dessin à ceux des figures 19 et 35.
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Figure 52 Leuaisous leuaiscus : vue ventrale de la tête;
seule la peau a été retirée.
Comparez ce dessin à ceux des figures 20 et 36.
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Figure 53 - Leuoisaus leuaiscus : vue latérale de la région
post-orbitaire de la tête; le suspensorium et
l'opercule ont été retirés.
Comparez ce dessin à ceux des figures 23 et 38.
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Figure 54 - Leuoisaus leuoisaus : vue ventrale de la corbeil¬
le branchiale. Le muscle droit commun n'est pasreprésenté à gauche.
Comparez ce dessin à ceux des figures 22 et 39.
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Figure 55 - Leuaisous leuaisaus : vue dorsale de la région
postérieure de la corbeille branchiale. Au cen¬

tre du sphincter de l'oesophage, la plaque mas¬
ticatrice pharyngienne qui s'applique contre la
partie antérieure du processus postérieur du
bas iocc ip ital.
Comparez ce dessin à celui de la figure 24.
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Figure 56 - Gubio gobio : schéma d'une, vue latérale du sque¬
lette céphalique où sont présentées les différen¬
tes unités et sous-unités mécaniques squekt tiques ,
Cette division en unités et sous-unités est la
meme chez Barbus barbus et Leucisous leuoioous.
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Figure 57 - Gobio gobio : schéma d'une vue latérale de la
mandibule et de l'opercule qui illustre l'effet
de la contraction de l'élévateur de l'opercule
sur la dépression de la mandibule.
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Figure 58 - Gobio gob-io : vue latérale schématique du neuro¬
crâne, de la ceinture scapulaire, de l'arc hyoï¬dien et de la mandibule qui illustre la dépres¬sion et l'élévation de cette dernière, sous
l'action, respectivement, du sternohyoîdien et des
deuxième et troisième adducteurs de la mandibule.
Les annotations sont présentées à la figure 61 .
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Figure 59 - Gobio gobi-o : vue latérale schématique du neuro¬
crâne, de la ceinture scapulaire, des arcs hyoï¬
diens et branchiaux et de la mandibule qui il¬
lustre la dépression et l'élévation de cette
dernière, sous 1 ' action, respectivement, de la
musculature hypaxiale et des deuxième et troi¬
sième adducteurs de la mandibule.
Les annotations sont présentées à la figure 61.
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Figure 60 - Gobio gobio : vue latérale schématique du neuro¬
crâne, de la ceinture scapulaire, de l'arc hyoï¬
dien et de la mandibule qui illustre la dépres¬
sion et l'élévation de cette dernière, sous
1'action,respectivement, de la musculature épaxia-
le et des deuxième et troisième adducteurs de la
mand ibule.
Les annotations sont présentées à la figure 61.
Sontreprés entés : - phase 1, en traits conti¬
nus, les pièces osseuses et les muscles dans leur
position de départ;

- phase 2, en courts et fins
traits interrompus, la position des pièces osseu¬
ses, lors de l'élévation du neurocrâne et, en gros
traits interrompus, la position des muscles qui
s'y rapportent.

- phase 3, en longs et fins
traits interrompus, la position de la mandibule
après la contraction de ses adducteurs, lorsque
le neurocrâne reste relevé et,en pointillé, la
position des muscles pendant la même période.
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Figure 61 - Gobio gobio : vue latérale schématique du neuro¬
crâne, de la ceinture scapulaire, des arcs hyoï¬diens et branchiaux et de la mandibule où sont
présentées les annotations des figures 58, 59 et60.
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pigure 62 - Gobio gobio : vues latérales de l'avant du neuro-
crane, du palatin et des pièces buccales qui il¬
lustrent l'ouverture et le déploiement de la bouche.
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figure 63 - Gobio gobio
62 , mai s le

: mêmes dessins que ceux de la figure
palatin a été retiré.



243

Figure 64 - Gobio gob-io : vues latérales de l'avant du neuro-
crane, du palatin et des pièces buccales qui il¬lustrent les effets de la contraction du premieradducteur de la mandibule pendant l'ouverture de
la bouche. En A, la bouche est fermée; en B, elleest ouverte; en C, le premier adducteur se con¬
tracte.
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Figure 65 - Gobio gobio : vues latérales de l'avant du neuro¬
crâne et des pièces buccales. Le palatin a été
retiré. En A,la bouche est entièrement déployée;
en B,la mandibule est élevée sans que la mâchoire
supérieure ne se déplace, car l'adducteur de la
mandibule bloque le maxillaire en position relevée.



Figure66-Gobiogobio:vueslatéralesdel'archyoïdienquimontrentdifférentespositionsM delabarrehyoïdienne.̂
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Figure 67 - Gobio gobio : vue ventrale schématique de la man¬
dibule, du suspensorium, des barres hyoïdiennes
et de la ceinture scapulaire qui montre les effets
de la contraction du s ternohyoïdien d'une part
(traits interrompus), des géniohyoïdiens et des
adducteurs de la mandibule d'autre part (traits
continus), lorsque l'arc palatin et la ceinture
ne peuvent être déplacés.
Les annotations sont présentées à la figure 72,
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Figure 68 - Gobio gobio : même dessin que celui de la figure
67 qui montre les effets de la contraction de la
musculature hypaxiale d'une part (traits inter¬
rompus), des géniohyoïdiens, du sternohyoïdien
et des adducteurs de la mandibule d'autre part
(traits continus), lorsque le suspensorium ne
peut être déplacé.
Les annotations sont présentées à la figure 72.
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Figure 69 - Gobio gobio : même dessin que celui de la figure
67 qui montre les effets de la contraction du
sternohyoïdien d'une part (traits interrompus),
des géniohyoïdiens et de l'adducteur de l'arc
palatin et de 1'hyomandibulaire d'autre part
(traits continus), lorsque la mandibule et la
ceinture scapulaire ne peuvent être déplacées.
Les annotations sont présentées à la figure 72.
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Figure 70 - Gobio gobi-o : même dessin que celui de la figure
67 qui montre les effets de la contraction de la
musculature hypaxiale d'une part (traits inter¬
rompus), des géniohyo'îd iens et de l'adducteur de
l'arc palatin et de 1'hyomandibulaire d'autre
part (traits continus), lorsque la mandibule ne
peut être déplacée.
Les annotations sont présentées à la figure 72.
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Figure 71 - Gobio gobï-o : vue ventrale schématique de la man¬
dibule, du suspensorium et des barres hyoïdiennes
qui montre les effets de la contraction de l'élé¬
vateur de l'arc palatin et de 1'hyomandibu1 aire
d'une part (traits interrompus), de l'adducteur
de l'arc palatin et de 1'hyomandibu1 aire et des
géniohyoïdiens d'autre part (traits continus),
lorsque la mandibule ne peut être déplacée.
Les annotations sont présentées à la figure 72.
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Figure 72 - Gobio gobio : même dessin que celui de la figure
67 où sont présentées1es annotations des figures
67, 68, 69, 70 et 7 1.
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Figure 73 - Gobio gobio : vue ventrale schématique des barres
hyoïdiennes, des opercules et des hyohyoïdiens
médians qui représente la direction des forces
exercées par ce dernier, lorsqu'il se contracte:
en 1, quand les opercules peuvent être déplacés
vers l'intérieur et que les barres hyoïdiennes
sont fixes et en 2, quand les opercules sont
fixes et que les barres hyoïdiennes peuvent être
déplacées vers l'arrière.
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Figure 74 - Gobio gobio : vues schématiques, postérieure à
gauche et d'une section transversale à droite,
d'une barre hyoïdienne qui illustre la rotation
de la barre autour d'un axe longitudinal.
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Figure 75 - Gobio gobio : vue schématique dorsale de l'unité
mécanique squelettique suspensorium .

En traits continus et en pointillé, le suspenso-
rium en état d'adduction; en traits interrompus,
le suspensorium en état d'abduction.
Les annotations sont présentées à la figure 77.
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Figure 76 - Gobio gobio : même dessin que celui de la figure
75, mais l'abduction du suspensorium est plus
impor tante.
Les annotations sont présentées à la figure 77.
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Figure 77 - Gobio gobio : vue schématique dorsale de l'unité
mécanique squelettique suspensorium où sont pré¬
sentées les annotations des figures 75 et 76.
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Figure 78 - Gobio gobi-o : vue latérale du suspensorium. Les
zones hachurées représentent le cartilage. Leschiffres 1 et 2 désignent les axes suivant les¬
quels le suspensorium pourrait plier.
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Figure 79 - Gobio gobio : vue latérale de 1'hyomandibu1 aire.
La force exercée par le deuxième adducteur de la
mandibule peut, comme le montrent les flèches,
se décomposer en deux forces qui sont orientées
suivant les épais sis sements de l'os.
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Figure 80 - Gobio gobio : vue latérale schématique du neuro¬
crâne, de la ceinture scapulaire, de la corbeille
branchiale et de la barre hyoïdienne , ainsi que
des muscles qui peuvent déplacer la corbeille
vers le haut, le bas, l'avant ou l'arrière,
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Figure 81 - Gobio gobio : vues latérales schématiques d'un
cératobranchial et d'un épibranchial qui montre
les effets, dans certaines circonstances, de la
contraction d'un adducteur d'un arc branchial
sur les pièces auxquelles il est inséré.
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Figure 82 ; Vue de l'ensemble du matériel électronique,
cinématographique et d'aquariologie.
1 : aquarium expérimental; 2: système de raccord
des électrodes à l'appareillage électronique;
3 : cage de Faraday; 4 : câbles qui relient les
électrodes aux préamplificateurs; 5 : préampli¬
ficateurs; 6 : oscilloscope; 7 : amplifica-
teurs; 8 : papier d'enregistrement; 9 : appa¬
reil de synchronisation; 10 ; caméra; 11 : sys¬
tème de refroidissement; 12 : câbles de synchro¬
nisation des films et des enregistrements élec-
tromyographi qu es.



262

Figure 83 : Vues des extrémités du câble des électrodes.
1 : câble constitué par tous les fils des
électrodes collés les uns aux autres;
2 : porte-électrodes;
3 : fil d'une électrode;
4 : fiche de raccord aux appareils électroniques.

*
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Figure 84 - Leuciscus leuciseus : radiographie qui permet le
contrôle de l'implantation des électrodes.
Les deux premiers chiffres représentent le numéro
d'ordre du poisson, les suivants la date.
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Figure 85 : Schéma qui illustre le jeu de miroirs mis au

point à l'Université de Leiden pour filmer
simultanément la vue latérale et la vue ventrale
d'un poisson en utilisant la plus grande surface
possible de pellicule.
1 : aquarium; 2 : fond de l'aquarium; 3 : sup¬
port de l'aquarium; 4 : grand miroir ventral;
5 : miroirs qui rapprochent la vue latérale de
la vue ventrale; 6 : caméra; 7 : poisson.
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Figure 86 - Barbus barbus : diagramme qui montre,en haut, un
enregistrement élec tromyogr aphique et, en bas, la
représentation schématique de l'activité des
muscles enregistrés.
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diagramme qui illustre
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Figure 89 - Gobio gobio ; Enregistrement électromyographiquequi illustre la succession des périodes d'activi¬
té respiratoire et d'inactivité de six muscles.
Les flèches indiquent une toux.
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Figure 90 - Gobio gobio : respiration (CC^) •
Diagramme qui illustre l'activité de
quinze muscles et quelques déplacements
de parties de la tête, pendant la res¬
piration en milieu à taux élevé de CC^-
Les rectangles blancs indiquent une
activité occasionnelle du muscle hyo-
hyoïdien médian. Le plus grand écart-
type, poiir une image choisie, est a = 0,14
mm (voir commentaires de la figure 88).
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Figure 9 1 - Barbus barbus : respiration. Diag
cles et les déplacements des diffé
nés, pendant la respiration. Les
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ramme qui illustre l'activité de quinze mus-
rentes parties de la tête, lors de trois scë-
courbes sont marquées d'une ou de deux croix
l'autre des deux scènes ajustées par rapport

s, indiquée par le nombre d'images, se rap-
ne sont marquées d'aucune croix. Le rectan-
asionnelle du sternohyoïdien. Les plus
ne image de chacune des trois scènes, située
sont respectivement a = 0,14 mm, 0 = 0,125 mm
es commentaires sont ceux exprimés à propos
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Figure 92 - Leuoiscus leuciscus : respiration.
Diagramme qui illustre l'activité de
quinze muscles et les déplacements des
différentes parties de la tête lors de
deux scènes, pendant la respiration.
Les courbes marquées d'une croix résul¬
tent de l'ajustement d'une scène par
rapport à l'autre. La notion de temps,
indiquée par le nombre d'images, se
rapporte à la scène dont les courbes ne
sont pas marquées d'une croix. Les
écart-types les plus grands, calculés
sur une image de chacune des deux scè¬
nes, située au niveau des traits inter¬
rompus, sont respectivement a = 0,17 mm
et a = 0,135 mm (X). Les autres commen¬
taires sont ceux déjà exprimés à propos
de la f igure 88.
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Figure 93 - Gobio gobio : toux. Diagramme qui
illustre l'activité de quinze muscles
et les déplacements des différentes
parties de la tête sur une même scène,
lors de la toux. Le plus grand écart-
type, calculé sur une image située au
niveau des traits interrompus, est
o = 0,155 mm. Les autres commentaires
sont ceux déjà exprimés à propos de la
f igure 88 .
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A DEPLACEMENTS LATERAUX

B DEPLACEMENTS VERS LE BAS

hyo J

max î -

x mâch.inf f
* mâch.sup |

C DEPLACEMENTS

max

x x mâch.sup j
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i° \

D DEPLACEMENTS DES MACHOIRES
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éc.max-prémax f

x bas.mâch.inf |
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bas.max j
av.max f
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xx av.mâch.inf f

E DEPLACEMENTS DE L'OPERCULE

ouv

F PRINCIPAUX DEPLACEMENTS

ouv.b î
ouv.op |
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dil.op.sup

dil.op.prof

le.hm

le.op

ad.ma.Il
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Figure 94 - Barbus barbus : toux. Diagramme qui
illustre l'activité de quinze muscles
et les déplacements des différentes
parties de la tête, mesurés sur trois
scènes, lors de la toux. L'apparte¬
nance à l'une ou à l'autre des deux
scènes ajustées par rapport à la
troisième est indiquée par une ou deux
croix. La notion de t emp s, expr imé e
par le nombre d'images, se rapporte à
la scène dont les courbes ne sont mar¬

quées d'aucune croix. Les écart-types
les plus grands, calculés sur une ima¬
ge de chacune des trois scènes, située
au niveau des traits interrompus, sont
respectivement a = 0,16 mm, a = 0,14
mm (X) et a = 0,13 mm (XX). Ces au¬
tres commentaires sont ceux déjà ex¬
primés à propos de la figure 88.

VERS L'AVANT
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Figure 95 : Diagramme qui représente l'activité du dilatateur
de l'opercule : en haut, de sa partie antérieure
superficielle; en bas, de sa région postérieure
profonde. Les flèches indiquent les toux.
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A DEPLACEMENTS LATERAUX

op

po J

ray .br I

B DEPLACEMENTS VERS LE BAS

hyo |

mâch.inf j

max
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• î
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încr

C DEPLACEMENTS VERS L'AVANT

x 10 î
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x mâch inf j

x max î

D DEPLACEMENTS DES MACHOIRES

ouv. b

éc. max-prémax

bas.mâch.inf

bas.max

bas.mâch.sup

x av.mâch.sup

x av. mâch.inf

x av.max

E DEPLACEMENTS DE L'OPERCULE

ouv

bas.o

x av.io

F PRINCIPAUX DEPLACEMENTS

bas .hyo

dil.op

le. hm

le.op
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Figure 96 - Leucisous leuciscus : toux. Diagramme
qui illustre l'activité de quinze mus¬
cles et les déplacements des différen¬
tes parties de la tête mesurés sur deux
scènes, lors de la toux. Les courbes
marquées d'une croix résultent de l'a¬
justement d'une scène par rapport à
l'autre. La notion de temps, indiquée
par le nombre d'images, se rapporte à la
scène dont les courbes ne sont marquées
d'aucune croix. Les écart-types les
plus grands, calculés sur une image de
chaque scène, située au niveau des
traits interrompus, sont respectivement
o = 0,15 mm et es = 0,14 mm (X). Les
autres commentaires sont ceux déjà ex¬
primés à propos de la figure 88.
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f ouv.b

î av.max

t av.mâch.sup

t él.mâch.sup

t av. mâch.inf

î él.mâch.inf

f av.sthy

f bas.hyo

t ar. hyo

| ouv.o(x)

f bas.ray.br (x)
éc.max-prémax (x)

éc.max-prémax

ét.max

vent (x)
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gén.post

le.op

dil.op
dil.op (x)

le.hm
le.hm(x)

ad.ma.Il

lat (x)

hyhy.méd(x)

Figure 97 - Gobio gobio : bâillement. Diagramme
qui illustre l'activité de huit muscles
et les déplacements des différentes
parties de la tête lors de deux scènes
de bâillement. Les courbes et les re¬

présentations schématiques des activités
musculaires marquées d'une croix résul¬
tent de l'ajustement d'une scène par
rapport à l'autre. Les traits inter¬
rompus verticaux indiquent la position
de l'image de chacune des deux scènes,
pour laquelle les écart-types ont été
calculés. Les plus grands d'entre eux
sont a = 0,15 mm et a = 0,16 mm (X).



277

■

■

I7///J '/////>

V////i ^7n

| ouv.b

| av.max

I éc. max-prémax

| av.mâch.sup

î él.mâch.sup

| él.mâch.inf

| av.mâch.inf

ouv.op

f bas.hyo

le.hm

ad.arc

ad.op

ad.ma.Il

dil.op

le.hm

dil.op

le.op

sthy

gén.post

gén.ant

ad.arc

ad.ma.l

hyhy. méd

inter

épax

vent

lat

2 mm S images

Figure 98 - Gobio gobio : prise de nourriture.
Diagramme qui illustre l'activité de
quinze muscles et les déplacements des
différentes parties de la tête, lors de
la prise de nourriture. Les points
d'interrogation signifient que nous
n'avons pas pu mesurer la position des
pièces sur ces images. La grande flè¬
che indique le moment où la nourriture
entre dans la bouche. Les rectangles
noirs représentent les périodes d'acti¬
vité des muscles, communes à toutes les
prises de nourriture étudiées. Les
rectangles blancs indiquent la durée
maximale observée de l'activité des
muscles. Les zones hachurées représen¬
tent les périodes d'activité musculaire
communes à au moins la moitié des scè¬
nes étudiées. Le plus grand écart-type,
calculé sur une image située au niveau
des traits interrompus, est o = 0,13 mm.
Les autres commentaires sont ceux ex¬

primés à propos de la figure 88.
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x av.mâch.inf

ouv. b |

éc.max-prémax

bas. mâch.inf

bas.mâch.sup

bas.max

x av.mâch.sup

x x bas.hyo

x x ouv •op |
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Figure 99 - Leuozsous leuoiscus : prise de nourri¬
ture. Diagramme qui illustre l'activité
de huit muscles et les déplacements des
différentes parties de la tête, mesurés
sur trois scènes, lors de la prise de
nourriture. Les courbes et les repré¬
sentations schématiques des activités
musculaires sont marquées d'une oïl de
deux croix selon leur appartenance à
l'une ou l'autre des deux scènes ajus¬
tées par rapport à la troisième. (les
courbes marquées de deux croix provien¬
nent d'une scène extraite d'un film-
contrôle). Les grandes flèches indiquent
le moment où la nourriture entre dans la
bouche. Les écart-types les plus grands,
calculés sur une image de chacune des
scènes, située au niveau des traits in¬
terrompus, sont respectivement a = 0,12
mm, a = 0,145 mm (X) et a = 0,13 mm
(XX). Les autres commentaires sont ceux

exprimés à propos de la figure 88.
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le.hm
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gure 100 - Gobio gobio : crachement. Diagramme qui
illustre l'activité de quinze muscles et
les déplacements des différentes parties
de la tête mesurés sur une scène, lors
du crachement. La grande flèche indique
le moment où l'objet rejeté sort de la
bouche. Le plus grand écart-type calcu¬
lé sur une image située au niveau des
traits interrompus, est a = 0,13 mm.
Les autres commentaires sont ceux expri¬
més à propos de la figure 98.



 



ad.l ; adducteur du premier arc branchial;
28 1 ad.ar : adducteurs des arcs branchiaux;

ad.arc : adducteur de l'arc palatin et de 1'hyomandibulaire;
ad.ma.I : premier adducteur de la mandibule;
ad.ma.II ; deuxième adducteur de la mandibule;
ad.ma.III : troisième adducteur de la mandibule;
ad.ma.II-III : deuxième et troisième adducteurs de la mandibule ;
ad .ma. ui : adducteur uj ;
ad.op : adducteur de l'opercule;
a.ne.4 : quatrième arc neural;
an : angulaire;
arc.br : arcs branchiaux;
arc.pa .. ...

i : arc palatin;arc.pal r
ar.hyo s déplacement vers l'arrière des barres hyoïdiennes;
a.rot ; axe de rotation;
art.l : articulation du carré et de l'angulaire;
art.2 : articulation de 1'entoptérygoïde et de l'ethmoïde latéral;art.3 : articulation de 1'entoptérygoïde et du palatin;art.4 : articulation de 1 'hyomandibulaire avec le sphénotique,le ptérotique et le prootique;
av.io : déplacement vers l'avant de 1'interoperculaire;av.mâch.inf : déplacement vers l'avant de la mandibule;av.mâch.sup : déplacement vers l'avant de la mâchoire supérieure-
av.max : déplacement vers l'avant du maxillaire;
av.sthy : déplacement vers l'avant d'un point situé sur la

peau qui recouvre le sternohyoïdien;
b.VII ? rameau buccal du nerf facial (VII);
bas.hyo : déplacement vers le bas des barres hyoïdiennes-basibr.l : premier basibranchial;
basibr.2 : deuxième basibranchial;
basibr.3 : troisième basibranchial;
basih : basihyal;
bas.mâch.inf : déplacement vers le bas de la mandibule-bas.mâch. sup : déplacement vers le bas de la mâchoire supérieure-bas.max : déplacement vers le bas du maxillaire;bas.o : déplacement vers le bas de l'operculaire;boc : basioccipital;

c : carré;
ca.a : canal aortique;
car : cartilage;
car.meck ! cartilage de Meckel;
ca.spotp : canal supra-temporal;
çav.lag : cavité de la lagéna;
cav.sac : cavité qui abrite le saccule;
cav.s.i : cavité qui abrite le sinus impar perilymphatim«.cérabr : cératobranchial; '
cérabr.l : premier cératobranchial;
cérabr.1-3 : premier, deuxième et troisième c^ratobranch'cérabr. 1-4 : premier .deuxième, troisième et quatrième cératobrchiaux ; 1 an~

/ cérabr.1-5 : premier, deuxième, troisième, quatrième etcinquième cêratobranchiaux ;cérabr.2-4 : deuxième, troisième et quatrième cératobranch'cérabr.3-4 : troisième et quatrième cératobranchia,,^. 13UX;cérah : cératohyal; '
c.i : carotide interne;
c.l : commissure latérale;
cle : cleithrum;
co-br.ant : coraco-branchial antérieur;
co-br.post : coraco-branchial postérieur;

cor ; coracoïde;
cor.meck : corono-meckélien;
cô.v.5 : cinquième côte ventrale;
cô.v.6 : sixième côte ventrale;
c.scap : ceinture scapulaire;
c.v : corps vertébral;
c.v.2 : corps de la deuxième vertèbre;
c.v.3 : corps de la troisième vertèbre;
c.v.4 : corps de la quatrième vertèbre;
c.v.6 : corps de la sixième vertèbre;
c.v.7 : corps de la septième vertèbre;
c.v.2-3 : corps des deuxième et troisième vertèbres;

de : dentaire;
dil.op : dilatateur de l'opercule;
d.ph : dents pharyngiennes;
dr.l : premier muscle droit;
dr.2 : deuxième muscle droit;
dr.3 : troisième muscle droit;
dr.4 : quatrième muscle droit;
dsphot : dermosphénotique;

ébr : épibranchial;
ébr. 1-4: premier, deuxième, troisième et quatrième épibranchiaux;
éc.max-prêmax : écart entre le maxillaire et le prémaxillaire 5
ecto : ectoptérygoïde;
éh : épihyal;
él.mâch.inf : élévation de la mandibule;
él.mâch.sup : élévation de la mâchoire supérieure;
él.o ; élévation de l'opercule;
ento : entoptérygoïde;
épax ; musculature épaxiale;
épot : épiotique;
ethm.lat : ethmoïde latéral;
exoc : exoccipital;
exsc : extrascapulaire;

fe.exoc : fenêtre exoccipitale;
for.IV : foramen du nerf pathétique (IV);
for.III-VI : foramens des nerfs oculo-moteurs commun (III) et

externe (VI);
for.IX : foramen du nerf glosso-pharyngien (IX);
for.X : foramen du nerf vague (X);
for.ant.t.j m foramen antérieur de la chambre trigémino-for.a.t.f ' faciale;
for.ar.hy : foramen de l'artère hyale;
for.c.i : foramen des carotides internes;
for.magn : foramen magnum;
for.oph.V-VII : foramen des rameaux ophtalmiques des nerfs

trijumeau et facial;
for.p.VII : foramen du rameau palatin du nerf facial;
for.post.t.j .foramen postérieur de la chambre trigémino-
for.p.t.f 'faciale;
for.s.i.p : foramen du sinus impar perilymphaticus ;
for.t.f : foramen de la chambre trigémino-faciale;
fr : frontal;

gén : géniohyoïdien;
gén.ant : géniohyoïdien antérieur;
gén.post : géniohyoïdien postérieur;

h.VII ; rameau hyoïdien du nerf facial (VII);
hbr : hypobranchial;

hbr.l : premier hypobranchial;
hbr.2 : deuxième hypobranchial;
hbr.3 : troisième hypobranchial;
hbr.4 : quatrième hypobranchial;
hethm : hypoethmoïde;
hh.1 : premier hypohyal;
hh.2 : second hypohyal;
hm : hyomandibulaire;
hy : barre hyoïdienne;
hyhy.méd : hyohyoïdien médian;
hyo : barre hyoïdienne;

iforb : série infra-orbitaire;
ih : interhyal;
intc : intercalaire (neurocrâne);
intca : intercalaire (appareil de Weber);
inter : intermandibulaire;
intera.l : premier interarchien;
intera.2 : deuxième interarchien;
intera.3 : troisième interarchien;
10 : interoperculaire;

la : lacrymal;
l.a.VII : rameau latéral accessorius du nerf facial (VII);l.ad.ma. w : limite de l'adducteur w ;
1.ad.op : limite de l'adducteur de l'opercule;
lat : musculature latérale;
lat.X : rameau latéral du nerf vague (X);
le : élévateur;
le.3 : élévateur du troisième arc branchial;
le.4 : élévateur du quatrième arc branchial;
le.5 : élévateur du cinquième arc branchial;
le.ext.l : élévateur externe du premier arc branchial;
le.ext.2 : élévateur externe du deuxième arc branchial;
le.hm : élévateur de 1'hyomandibulaire;
le.int.l : élévateur interne du premier arc branchial;
le.int.2 : élévateur interne du deuxième arc branchial;
le.op : élévateur de l'opercule;
11 (1 à 115) : ligament;

obi.dors.4 :

obi.dors.3-4

mandibule ou mâchoire inférieure;
mâch.i
mâch.inf
mâch.sup : mâchoire supérieure;
max : maxillaire;
mb.br : membrane branchiostège;
m.bue : muqueuse buccale;
md.V : rameau mandibulaire du nerf trijumeau (V);
md.VII : rameau mandibulaire du nerf facial (VII);
méta : métaptérygoïde;
methm : mésethmoïde;
m.nas : muqueuse nasale;
m.meck : mento-meckélien;
mx.V : rameau maxillaire du nerf trijumeau;
myo : myodome postérieur;

nas : nasal;
ncr : neurocrâne;
nép.v.3 : neurépine de la troisième vertèbre;
nép.v.5 : neurépine de la cinquième vertèbre;
nép.v.6 : neurépine de la sixième vertèbre;
n.s : rameau du système nerveux sympathique;

o : operculaire;

ob.4 : obturateur de la quatrième fente branchiale;obi.dors.3 : oblique dorsal du troisième arc branchial;
oblique dorsal du quatrième arc branchial;
: obliques dorsaux des troisième et quatrième

arcs branchiaux;
oblique ventral 1 ;

: oblique ventral 1';
oblique ventral 2;

: oblique ventral 2';
oblique ventral 3;

; oblique ventral 3';

obl.ventr.l :

obi.ventr.1' :

obl.ventr.2 :

obi.ventr.2' :

obi.ventr.3 :

obi.ventr.3' ;

op : opercule;
op.V : rameau operculaire du nerf trijumeau (V);
op.VII : rameau operculaire du nerf facial (VII);oph.V : rameau ophtalmique du nerf trijumeau (V);oph.VII : rameau ophtalmique du nerf facial (VII);orbsph : orbitosphénoïde;
ori.c.a : orifice du canal semi-circulaire antérieur;ori.c.h : orifice du canal semi-circulaire horizontal;ori.c.p : orifice du canal semi-circulaire postérieur;ori.ext.VII : orifice externe du conduit du rameau mandibu¬

laire du nerf facial (VII);ori.int.VII : orifice interne du conduit du rameau mandibu¬
laire du nerf facial (VII);

ouv.b : ouverture de la bouche;

p.VII : rameau palatin du nerf facial (VII);
pa : palatin;
par : pariétal;
pasph : parasphénoïde;
pbr.1 : premier pharyngobranchial;
pbr.1-3 : premier, deuxième et troisième pharyngobranchiaux;pbr.2-3 : deuxième et troisième pharyngobranchiaux;pcle : postcleithrum;
pethm : préethmoïde;
pethm.2 : préethmoïde 2;
ph.cl : pharyngo-claviculaire;
ph.cl.ext : pharyngo-claviculaire externe;
ph.cl.int : pharyngo-claviculaire interne;
p. lat.v
p.lat.v.1
p . lat.v.2
p.lat.v.4

processus latéral de la première vertèbre;
processus latéral de la deuxième vertèbre;
processus latéral de la quatrième vertèbre;plsph : pleurosphénoïde;

po : préoperculaire;
potp : posttemporal;
p.p.boc : processus postérieur du basioccipital;
pr. art.max: processus d'articulation du palatin sur le maxillaire;pr.art.pa : processus d'articulation du palatin sur le préethmoïde;pr.art.pethm.2 : processus d'articulation du maxillaire sur

le préethmoïde 2;
: processus d'articulation du maxillaire sur le

prémaxillaire;
processus d'articulation du palatin sur le
supraethmoïde;

prémax : prémaxillaire;
prot : prootique;
p.rot.v : point de rotation sur les vertèbres;
p.rot.ethm : point de rotation de l'ethmoïde latéral sur le

neurocrâne ;
p.rot.hm : point de rotation de l'opercule sur l'hyo-mand ibulai r e;
ptot : ptërotique;

pr.art .prémax

pr.art.sethm :

pvo ; prévomer;

rad : radialia;
rar : rétroarticulaire;
ray.br : rayons branchiostèges;
rec.com : rectus communis ou droit commun;
re.post : rétracteur postérieur;
rev.cut : revêtement cutané;
ro : rostral;

se : scaphium;
sca : scapula;
scap : ceinture scapulaire;
scie : supracleithrum;
sec : seconde;
sethm : supraethmoïde;
s.ne.l : premier supraneural;
s.ne.2 : deuxième supraneural;
s.ne.3 : troisième supraneural;
smax : supramaxillaire;
so : sousoperculaire;
soc : supraoccipital ;
sphot : sphénotique;
sp.oe : sphincter de l'oesophage;
sporb : supraorbitaire;
s.r : séquence respiratoire;
sthy : sternohyoïdien;
subi : sublingual;
susp : suspensorium;
symp : symplectique;

te : tendon;
tor : axe de torsion;
tr : trapèze;
tri : tripus;
troc : muscle trochléaire;
t.vent.5 : transverse ventral du cinquième arc;

uroh : urohyal;

vent : musculature ventrale ou hypaxiale;
ves : vessie natatoire;
v.j : veine jugulaire;

z.l : zone oùle préethmoïde 2est articulé sur le préethmoïde;z.2 : zone où le palatin est articulé sur le préethmoïde;z.3 : zone où 1'entoptérygoïde est articulé sur l'ethmoïde
latéral ;

z.4 : zone où l'hyomandibulaire est articulé sur le neurocrâne;
z.5 : zone où le premier pharyngobranchial est articulé sur

le neurocrâne;

II : nerf optique;
III : nerf oculo—moteur commun;
IV : nerf pathétique;
VI : nerf oculo-moteur externe;
IX : nerf glosso-pharyngien;
X : nerf vague.


