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Résumé

Les vertébrés sont l’un des rares groupes de métazoaires qui présentent un patron phylogénétique bien corroboré, un registre
fossile important et informatif, et un développement ontogénétique relativement lent. Ils sont donc un taxon privilégié pour illustrer
l’évolution en tant que processus historique, bien que les vertébrés souches restent mal documentés par les fossiles, à l’exception de
quelques formes du Cambrien inférieur. De ce fait, la caractérisation des vertébrés repose actuellement avant tout sur un petit nombre
de caractères du développement, dont des états précurseurs sont présumés chez les autres chordés. L’arbre des vertébrés apicaux
présente aussi quelques lacunes morphologiques majeures dues à des extinctions anciennes, mais plusieurs taxons paléozoïques
de gnathostomes souches permettent de documenter la transition évolutive entre agnathe-gnathostome. Toutefois, les cyclostomes
souches restent inconnus. Pour citer cet article : P. Janvier, C. R. Palevol 8 (2009).
© 2008 Académie des sciences. Publié par Elsevier Masson SAS. Tous droits réservés.

Abstract

The earliest vertebrates and the first steps of the evolution of the skull. Vertebrates are one of the few metazoan taxa,
which display a well-corroborated phylogenetic pattern, a good and anatomically informative fossil record, and a relatively slow
ontogenetic development. They are thus a favourite taxon for illustrating evolution as a historical process, although the stem of the
vertebrate tree remains poorly documented by fossils, except for some Early Cambrian forms. Therefore, the characterization of the
vertebrates now rests essentially on a small number of developmental characters, mostly involved in the rise of the skull, and whose
precursors may occur in other chordates. The tree of the crown-group vertebrates also shows some major morphological gaps due to
early extinctions, but a number of Palaeozoic stem gnathostome taxa helps in documenting the agnathan-gnathostome evolutionary
transition. However, stem cyclostomes remain elusive. To cite this article: P. Janvier, C. R. Palevol 8 (2009).
© 2008 Académie des sciences. Publié par Elsevier Masson SAS. Tous droits réservés.
Mots clés : Vertébrés ; Chordés ; Phylogénie ; Fossiles ; Lacunes morphologiques ; Transitions évolutives

Keywords: Vertebrates; Chordates; Phylogeny; Fossils; Morphological gaps;

∗ Auteur correspondant.
Adresse e-mail : janvier@mnhn.fr.

1631-0683/$ – see front matter © 2008 Académie des sciences. Publié par El
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pocentric, righteously so. However, the concepts and
methods of comparative biology that this question has
triggered have later trailed in their wake all of evolutio-
nary palaeontology. Few major groups share with verte-
brates the same well-corroborated phylogenetic pattern,
a good and anatomically informative fossil record, and
a relatively slow ontogenetic development, which allow
reciprocal illumination from these different data sources.
Although vertebrate evolution is, for the public, a narra-
tive based on morphology and spectacular fossils, new
kinds of data provided by developmental genetics and
functional genomics may soon help in understanding the
rise of shape, on which natural selection acts.

Charles Darwin paid little attention to fossils and
less so to the question of the origin of vertebrates, for
which there was virtually no information, apart from
debated comparative anatomical data. The earliest fossil
vertebrates known in the 1860s were then considered
as close relatives to bony fishes and elasmobranches
[1]. Later, Cope [11] demonstrated that some of these
earliest fishes were jawless; thus comparable to living
cyclostomes and diverging like them at the base of the
vertebrate tree. Many zoologists of the late 19th and
early 20th century have been obsessed by the search
for a living vertebrate group that might have suggested
relationships between vertebrates and any nonverte-
brate metazoan taxon. Cephalochordates were intuitively
regarded as possible relative of vertebrates, but early
naturalists pointed out the contrast between their super-
ficial resemblance to fishes and the paucity of reliable,
point-for-point homologies they shared with the latter
[35]. Like in the case of the cyclostome ‘degeneracy’, it
was suggested that cephalochordates were ‘degenerate’
vertebrates, in which the head had become considera-
bly reduced. However, Kowalewski’s [37] discovery of
derived characters shared by tunicates, cephalochordates
and vertebrates convinced early Darwinian zoologists
that chordates were a clade. Only a few zoologists,
such as Gaskell [21,42], resurrected old intuitions by
suggesting an origin of the vertebrates from arach-
nids or xiphosurans, assumed to be supported by some
resemblance between the latter and the earliest fishes
[49].

Strangely, the Golden Jubilee of Darwin’s Origin of
species, in 1910, has been marked by a two-day-long
debate at the Linnean Society of London, on the ori-
gin of vertebrates [22]. This debate opposed supporters
of the origin of vertebrates from ‘prochordates’ (tuni-

cates and cephalochordates) and supporters of the origin
of vertebrates from arthropods. Since then, the former
theory has become largely accepted and confirmed by
molecular data in the 1990s. Nevertheless, controversies
8 (2009) 209–219

remain as to whether the sister group of vertebrates are
tunicates or cephalochordates [13,24,25,35,46,53]. The
morphological disparity between extant vertebrates and
either of these two sister groups is enormous and it is dif-
ficult to conceive the aspect of their common ancestral
morphotype. The earliest fossil tunicates are probably
known from the Early Cambrian (−535 Ma) [54], but no
undisputed fossil cephalochordate has even been repor-
ted [8]. The vertebrate fossil record is informative since
the Ordovician (−470 Ma), but poorly informative soft-
bodied vertebrates are known since the Cambrian. Bone
and dentine, which are unique vertebrate tissues, have
preserved complex anatomical structures, but these tis-
sues only occur in part of the living vertebrates, the
jawed vertebrates or gnathostomes, as well as some of
their closest fossil jawless relatives, or “ostracoderms”
[15,28,30,32,33]. A long segment of vertebrate phy-
logeny seems thus populated by taxa that are devoid
of a mineralized skeleton, including living hagfishes
and lampreys, and their preservation as fossils is only
possible under particular conditions. Nevertheless, such
exceptional cases of soft tissue preservations may pro-
vide data about vertebrate anatomy ‘before bone’.

In most zoology textbooks, the vertebrate “body plan”
is exemplified by a gnathostome, generally a shark.
This misconception stems from the old idea that extant
cyclostomes were ‘degenerate’, and that gnathostomes
better expressed the presumed segmented structure of
the vertebrate head [7,34]. However, choosing hag-
fishes or lampreys as a generalised vertebrate model
poses other problems, notably that of the ancestral mor-
photype of the cyclostomes, or that of all vertebrates
if cyclostomes are paraphyletic [32,33,42]. Therefore,
there is an agreement over the definition of the ver-
tebrates on the basis of only a few unique characters,
all of them relating to development, and whose homo-
plasy is very unlikely [29,31,53]. Other characters, such
as the partitioned brain, the endoskeleton or the mas-
sive genome duplication are also regarded as vertebrate
innovations. Nevertheless, recent data suggest that mar-
kers of these characteristic embryonic vertebrate tissues
(neural crest, placodes) also occur in tunicates or cepha-
lochordates in structures that are not morphologically
identical or obviously homologous to vertebrate ones.
Such data are admittedly unavailable to palaeontolo-
gists, except for their end result in the adult phenotype,
such as eyes, sensory capsules, placode-derived sensory-
line canals, or neural crest-derived splanchnocranium

[31]. Morphology-based vertebrate phylogeny shows
that many classical characters of the ‘vertebrate body
plan’ do not belong there, such as the jaws, paired
(pectoral and pelvic) extremities, epicercal tail and der-
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oskeleton [15,29,32]. Paradoxically, the degree of
enerality of the skull and vertebrae remains ambiguous,
epending on the mono- or paraphyletic status of the
yclostomes. Hagfishes have a skull, but no vertebrae
26,27]. In contrast lampreys have a skull and dorsal
eural arches homologous to those of gnathostomes. The
ypothesis of a taxon Craniata including hagfishes as the
ister group of lampreys and gnathostomes [26], thus the
ack of vertebrae in the vertebrate morphotype, seems
ontradicted by molecular sequence data which strongly
upport cyclostome monophyly [18]. Development data
ay help in testing the loss of vertebrae in hagfishes [48].
Currently, biologists and palaeontologists agree on

onsidering that the main vertebrate innovations are the
igrating neural crests, placodes, brain, cartilage, bone,

nd teeth [31,41,53], and therefore provided vertebrates
ith a notable selective advantage by giving rise to a

new head’ [19]. Various neural crest markers have been
dentified in cephalochordates [24,25,53] and tunicates
13,36], but these taxa fail to show the characteristic cell
igration seen in vertebrates, except for the pigment

ells of tunicates [36]. The rise of neural crests probably
ccurred stepwise. Trunk and head crests have different
ates and perhaps two different histories, which may
ave begun before the divergence between vertebrates
nd their sister groups [53].

Placodes are ectodermal thickenings, which give rise
o various typical vertebrate organs. Sensory placodes
ive rise to the eye lens, otic and olfactory capsules, and
ateral line system; neurogenic placodes give rise to sen-
ory neurones of the vertebrate cranial ganglia. These
wo placode types may also have different histories
nd their possible homologues have been identified in
ephalochordates and tunicates on the basis of molecular
arkers. Yet epibranchial and dorsolateral neurogenic

lacodes seem unique to vertebrates [53].
The vertebrate brain differs from the simple anterior

esicles of the cephalochordate and tunicate neural tube,
ut gene expression shows that the neural tube of all
hree chordate taxa shows the same tripartite pattern [57].
owever, the vertebrate brain is unique in having very

arge forebrain and midbrain, a fundamental patterning
ole of the midbrain-hindbrain limit, and the rhombo-
eres.
Cartilage, bone and teeth (dentine and enamel) are

nique to vertebrates, but the appearance of the latter two
s late in vertebrate phylogeny and only known in gna-
hostomes among extant vertebrates. Fossils thus show

hat bone and teeth have preceded jaws [14,15,32].

Whatever its topology based on molecular and/or
orphological data, the current chordate tree yields four
ajor ‘morphological gaps’; that is, cases of impor-
8 (2009) 209–219 211

tant disparity between two higher sister taxa, due to
deep divergence time and extinctions of stem taxa, and
where homology relationships are uncertain because of
the lack of intermediate character states [14,32]. In chor-
dates, one of these gaps is between either, the tunicates
and euchordates (cephalochordates + vertebrates), or the
cephalochordates and olfactoria (tunicates + vertebrates)
[36]; another gap marks the divergence between either of
these two presumed sister groups of vertebrates (i.e. tuni-
cates or cephalochordates) and the vertebrates. Finally a
last gap occurs between the cyclostomes (either mono-
or paraphyletic) and the gnathostomes [32]. In the latter
case, very few cranial primary homologies can be tra-
ced, apart from the otic capsules and splanchnocranium.
Gene expression patterns often provide clues in this
quest for homologies, but their message is still debated
[38–40].

Fossils help in filling these gaps by real organisms and
refining homology relationships based on extant taxa, but
their age plays no role in this quest, apart from reducing
the effect of disparity due to ancient extinctions [14], and
providing character combinations that no longer exist
[32,47]. The Early Cambrian yunnanozoans are presu-
med stem vertebrates preserved as imprints, but their
anatomical structures, such as their metameric muscula-
ture or gill arches and filaments, allow some comparison
to extant chordates [9,44,55]. Yet some structures of
these fossils defy homology. In contrast, the coeval myl-
lokunmingiids are more readily interpreted, as they show
traces of eyes and olfactory capsules, which may serve as
anatomical landmarks [31,56]. Myllokunmingiids pro-
vide us with the earliest example of a vertebrate head
before the rise of mineralized tissues [15,31,32,56], and
nothing precludes involvement of neural crests and pla-
codes in their development. Yet they lack endoskeletal
radials that are general to crown-group vertebrates (but
lost in tetrapods) [32] (Fig. 1).

More convincingly, ‘ostracoderms’ (Fig. 1), or jaw-
less armoured vertebrates, fill the gap between the
cyclostomes and gnathostomes within crown-group ver-
tebrates [15,29,31,32]. ‘Ostracoderms’ are a grade which
comprises at least nine Lower Palaeozoic clades, all
possessing a variously developed dermoskeleton and
sometimes an ossified or calcified endoskeleton. Galeas-
pids and osteostracans are the most informative of
them [30]. ‘Ostracoderms’ share with gnathostomes
many characters that are absent in hagfishes and lam-
preys. Some of them possess pectoral and pelvic girdles

homologous to those of gnathostomes and are therefore
currently regarded as stem gnathostomes [29]. Yet, the
position of the euconodonts (conodonts), thelodonts and
anaspids remains debated [3,52] (Fig. 1).
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Undoubted lampreys are known from the Devonian
(360 Ma), Carboniferous and Cretaceous [6,33], and
there are possible Carboniferous (300 Ma) hagfishes
[5,33,50]. However, there is still no consensus over the
hypothetical ancestral morphotype of the cyclostomes
[33]. The soft-bodied Siluro-Devonian euphaneropids
(Fig. 1), hitherto regarded as either stem lampreys or
‘naked anaspids’, thus stem gnathostomes, could be stem
cyclostomes, though displaying a majority of lamprey
characters [33].

1. Introduction

L’importance que les paléontologues donnent, depuis
près de 150 ans, à la question de l’origine des vertébrés
et aux grandes étapes de leur évolution est parfois jugée
anthropocentrique. Elle l’est sans doute, mais elle a jadis
entraîné dans son sillage l’ensemble de la paléontolo-
gie évolutionniste. L’élucidation de l’histoire évolutive
des vertébrés a probablement été, au xixe siècle, le plus
bel exemple du pouvoir heuristique du « triple paral-
lélisme » d’Agassiz [1,2], recyclé ensuite par Haeckel
[23] : la concordance entre la hiérarchie de la distribution
des caractères des taxons actuels, l’ordre d’apparition
de ces mêmes caractères au cours du développement
ontogénétique de ces mêmes taxons, et enfin l’âge de
l’apparition de ces derniers dans le registre fossile. Peu
de grands groupes, à l’exception peut-être des plantes
vasculaires et des arthropodes, partagent avec les ver-
tébrés cette capacité d’illustrer par les fossiles et la
hiérarchie des caractères morphologiques le processus
historique de l’évolution du vivant. L’histoire des ver-
tébrés est en effet un remarquable cas d’étude pour les
évolutionnistes. Leur structure est complexe mais bien
documentée par une grande diversité actuelle et, sur-
tout, leur registre fossile est abondant et leur squelette
conserve des traces précises de leurs fonctions et adap-
tations. De plus, leur diversification a été relativement
tardive, étalée dans le temps depuis au moins le Cambrien
inférieur (535 Ma). De ce fait, et sous l’influence de deux
siècles de recherches, la paléontologie a progressivement
supplanté, aux yeux du public, la biologie compara-
tive traditionnelle en tant qu’illustration de l’évolution
des vertébrés. Cependant, de nouvelles sources de don-
nées issues de la génétique du développement, viennent
éclairer les mécanismes complexes qui régissent la cons-
truction de la forme au sein du clade qui est le nôtre.
Indirectement, elles éclairent d’une nouvelle lumière

les fossiles qui ont longtemps raconté l’« histoire des
vertébrés ». La génétique du développement, la géno-
mique fonctionnelle seront peut-être la clé de la diversité
morphologique des espèces qui ont fait l’histoire des ver-
8 (2009) 209–219

tébrés et de la forme sur laquelle s’exerce la sélection
naturelle. Les fossiles deviendront-ils alors un simple
support anecdotique à une vision narrative d’un proces-
sus complètement expliqué ? La diversité des vertébrés,
depuis leur origine, a été émondée par diverses extinc-
tions, progressives ou brutales, et leur diversité actuelle
fait apparaître des lacunes qu’une biologie compara-
tive sans fossile ne laisseraient que deviner [14]. Cette
discontinuité est encore plus apparente, lorsqu’on consi-
dère l’ensemble des chordés ou des deutérostomes dont,
pourtant de nombreux caractères, notamment molécu-
laires, scellent le monophylétisme. Nous montrons ici
que l’édifice de l’histoire et de l’évolution des vertébrés,
tel que nous le concevons aujourd’hui, ne repose que sur
quelques piliers, que sont l’homologie, la distribution des
caractères et la parcimonie [47]. Les processus et méca-
nismes qui viennent en expliquer les grandes transitions
évolutives sont généralement fondés sur des études de
cas actuels et, dans ce domaine, le rôle des fossiles se
limite à illustrer ce qui est « anatomiquement possible ».

2. Darwin, les fossiles et l’origine des vertébrés

Charles Darwin, dont le souci était la démonstration
d’un mécanisme de l’évolution et de l’émergence des
espèces, plus que la corroboration de relations de parenté
entre les grands taxons fossiles et actuels alors connus,
s’est peu intéressé à l’origine des vertébrés, qu’il consi-
dérait comme inaccessible à la connaissance en raison
des lacunes du registre fossile. Les plus anciens ver-
tébrés fossiles connus dans les années 1860 et décrits
deux décennies plus tôt par Agassiz [1] étaient en effet
considérés comme proches, soit des poissons osseux
modernes (en particulier les chondrostéens et siluri-
formes), soit des élasmobranches. De plus, Darwin
n’avait que peu de considération pour ces fossiles et
les conceptions d’Agassiz, élève de Cuvier, était alors
considérées sans doute abusivement comme fixistes.
Il faudra attendre Cope [11] pour reconnaître certains
de ces premiers vertébrés comme étant dépourvus de
mâchoires, donc comparables aux cyclostomes (myxines
et lamproies) actuels et formant avec ces derniers un
groupe des « agnathes » qui, en accord avec Haeckel
[23], aurait divergé dès la racine de l’arbre des Ver-
tébrés. La quête d’un taxon actuel suggérant un lien
de parenté entre les vertébrés et un quelconque groupe
d’invertébrés a été l’obsession de nombreux des zoo-
logistes du xixe siècle, jusqu’à l’aube du xxe siècle.

Les céphalocordés avaient été intuitivement considé-
rés comme proches ou apparentés aux vertébrés, mais
nombre de naturalistes étaient frappés par le contraste
entre leur ressemblance superficielle avec les poissons
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t la rareté des homologies partagées avec ces der-
iers dans le détail, notamment au niveau de ce que
’on pouvait supposer être la tête [35]. Comme jadis
ans le cas des cyclostomes, l’idée que les céphalocor-
és étaient des vertébrés « dégénérés », chez lesquels
a tête avait régressé, s’était imposée peu à peu. Par
illeurs, la découverte, par Kowalevski [37], de carac-
ères communs à la larve des tuniciers et aux vertébrés
conforté l’idée du monophylétisme des chordés chez

remiers zoologistes darwiniens [20]. Pourtant, cette
érie de modèles actuels représentés par les tuniciers
t les céphalocordés qui, faute de fossiles, jalonnaient
a base de l’arbre des chordés, n’était pas acceptée
e manière consensuelle. Un petit groupe de natura-
istes, comme Gaskell [21] renouaient avec les intuitions
’Étienne Geoffroy Saint-Hilaire, invoquant une origine
es vertébrés à partir des arthropodes, en particulier des
rachnides et des xiphosures. Ces théories, essentielle-
ent fondées sur l’anatomie et l’embryologie trouvaient

galement quelques justifications dans la vague ressem-
lance entre la morphologie des plus anciens poissons
ossiles alors connus, comme les ostéostracés, et les
iphosures [42,49].

Étrangement, le cinquantième anniversaire (Golden
ubilee) de l’Origine des espèces de Darwin a été marqué
n 1910 par deux mémorables jours de débat sur l’origine
es vertébrés, au siège de la Linnean Society of London.
es débats remarquablement résumés par Gee [22],
pposaient alors les partisans de l’origine des vertébrés
partir des ‘prochordés’ (tuniciers et céphalocordés),

omme E.W. MacBride, E.S. Goodrich, H. Gadow,
. Dendy ou E.R. Lankester, et les partisans de l’origine
es vertébrés à partir des arthropodes (W. Gaskell et
uelques physiologistes). Depuis, la première de ces
eux théories a été largement admise et confirmée par
’avènement de la phylogénie moléculaire dans les
nnées 1990. Des controverses subsistent néanmoins
uant au groupe frère des vertébrés au sein des chordés,

savoir, soit les tuniciers, soit les céphalocordés
13,24,25,36,46]. Dans l’un et l’autre cas, la disparité
orphologique entre les vertébrés actuels et l’un ou

’autre de leurs groupes frères possibles reste immense
t il est difficile de concevoir l’aspect de leur ancêtre
ommun. Quant aux étapes de cette divergence qui a
onduit respectivement aux tuniciers (ou aux céphalo-
ordés) et aux premiers vertébrés, elles ne sont guère
ocumentées par les fossiles. Il existe des tuniciers fos-
iles très probables dès le Cambrien inférieur (−535 Ma)

10,54], mais aucun céphalocordé fossile (à l’exception
e Palaeobranchiostoma du Permien, actuellement
onsidéré comme un fossile énigmatique [8]). En
evanche, le registre fossile des vertébrés est relative-
8 (2009) 209–219 213

ment informatif à partir de l’Ordovicien (−470 Ma),
avec toutefois quelques formes dépourvues de squelette
minéralisé dès le Cambrien (−535 Ma) [10,56]. Évi-
demment, l’apparition de l’os et de la dentine, tissus
durs spécifique des vertébrés, a été un évènement crucial
en permettant la conservation de structures anatomiques
complexes, mais les recherches récentes ont montré que
ces tissus ne sont propres qu’à une partie des vertébrés,
les vertébrés à mâchoires ou gnathostomes, ainsi qu’à
quelques-uns de leurs plus proches parents fossiles
sans mâchoires [15,27–33,43]. Un long segment de la
phylogénie des vertébrés ne comprend donc que des
taxons sans squelette minéralisé, dont les myxines et
lamproies actuelles, et leur conservation n’est possible
que dans des conditions particulières. Ces conservations
exceptionnelles de tissus mous révèlent toutefois des
informations importantes sur l’anatomie des vertébrés
« avant l’os » et les premières étapes de leur divergence
avec leur groupe frère.

3. Les caractères des vertébrés

Dans la plupart des traités de zoologie, le « plan
d’organisation » des vertébrés est illustré par l’exemple
d’un gnathostome et généralement un élasmobranche.
Cette conception erronée a ses racines dans l’idée
ancienne d’une anatomie prétendument « dégénérée »
des cyclostomes actuels, ainsi que dans la conception
segmentaliste de la structure fondamentale du crâne
des vertébrés, mieux illustrée par les gnathostomes
que par les cyclostomes [7]. Cependant, prendre les
myxines ou les lamproies comme modèles d’un ver-
tébré généralisé pose d’autres problèmes, notamment
celui du morphotype ancestral des cyclostomes, s’ils
sont monophylétiques [18,38,39,45,48,58], ou celui de
tous les vertébrés, si les cyclostomes sont paraphylé-
tiques [17,26–33,42,51]. Face à cette incertitude quant au
« plan d’organisation » des vertébrés et, donc, la défini-
tion du groupe, il est actuellement convenu de ne retenir
à cette fin que quelques caractères uniques à l’ensemble
des vertébrés, mais qui relèvent, pour la plupart, du
développement et dont l’homoplasie est extrêmement
improbable [53]. D’autres caractères, comme le cer-
veau antérieur plus développé, l’endosquelette, ou une
duplication massive du génome sont aussi considérés
comme des innovations uniques aux vertébrés [14].
Toutefois, les données récentes de la génétique du
développement suggèrent la présence de marqueurs de

ces tissus embryonnaires caractéristiques des vertébrés
(crêtes neurales ou placodes) dans des structures anato-
miques des tuniciers et des céphalocordés, qui ne sont pas
morphologiquement identiques, voire clairement homo-
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logues, de celles des vertébrés. Ces types de données
sont, bien entendu, inaccessibles aux paléontologues,
sauf sous la forme de leur expression dans le phénotype
adulte, comme la présence de yeux, de capsules sen-
sorielles ou de canaux de la ligne latérale qui dérivent
des placodes, ou d’un endosquelette viscéral et der-
mique qui dérivent des tissus des crêtes neurales. L’état
actuel de la connaissance de la distribution des carac-
tères dans la diversité des vertébrés actuels et fossiles –et
donc de leurs relations phylogénétiques– montre claire-
ment que beaucoup des caractères du classique « plan
d’organisation des vertébrés » n’y trouvent plus leur
place. C’est notamment le cas des mâchoires, des extré-
mités paires (pectorales et pelviennes), de la nageoire
caudale épicerque, ainsi que du squelette dermique.
Paradoxalement, le degré de généralité de deux des prin-
cipales structures anatomiques des vertébrés, le crâne et
les vertèbres, reste ambigu et dépend largement du statut
mono- ou paraphylétique des cyclostomes. Les myxines
ont un crâne, bien que partiellement fibreux, mais sont
dépourvues de vertèbres. En revanche, les lamproies
possèdent un crâne qui enferme plus complètement le
cerveau et ont également des ébauches de vertèbres,
sous la forme d’arcs neuraux (basi- et interdorsaux)
homologues de ceux des gnathostomes. L’hypothèse
d’un taxon des Craniata incluant les myxines comme
groupe frère des Vertebrata (lamproies et gnathostomes)
[28,29,42], et donc de l’absence de vertèbres chez
l’ancêtre commun hypothétique de tous les vertébrés,
semble réfutée par les données de la phylogénie molé-
culaire qui soutiennent fortement le monophylétisme des
cyclostomes [18,38–40,45]. Il reste donc à tester, par la
biologie du développement, l’hypothèse d’une perte des
vertèbres chez les myxines [48].

Actuellement, biologistes et paléontologues
s’accordent pour considérer que les principales
innovations des vertébrés sont les crêtes neurales, les
placodes, le cerveau, et les tissus squelettiques que
sont le cartilage, l’os et les dents [53]. Les cellules
ectodermiques des crêtes neurales ont pour origine la
limite entre la plaque neurale et l’ectoderme de surface
et migrent ventralement au cours du développement,
pour contribuer à la formation d’organes aussi divers
que les arcs viscéraux, les dents, les ganglions des nerfs
sensoriels ou les cellules pigmentaires. Ces cellules
ont ainsi un rôle fondamental dans la formation de la
tête et apparaissent ainsi, dans l’évolution des chordés,
comme une « nouvelle tête » qui a assuré aux premiers

vertébrés un avantage sélectif notable [4,12,19,41].
Divers marqueurs moléculaires des cellules des crêtes
neurales ont été mis en évidence chez les céphalocordés
[25] et les tuniciers [36], au niveau de l’ectoderme de la
8 (2009) 209–219

plaque neurale et de divers autres territoires. Toutefois,
le développement de ces taxons ne montre pas la
migration caractéristique de ces cellules, hormis le cas
des cellules pigmentaires des tuniciers. Il est probable
que la mise en place des tissus issus des crêtes neurales
s’est faite progressivement, en plusieurs étapes qui se
sont succédées, mais dont nous n’avons plus guère de
trace. Les crêtes neurales du tronc et de la tête, par
exemple, ont un destin différent et ont peut-être deux
histoires indépendantes. Enfin, il est possible que les
vagues de migration (précoces ou tardives) des cellules
des crêtes neurales correspondent à des « grades »
différents dans l’histoire évolutive de cette structure,
peut-être antérieurs à la divergence entre les vertébrés
et soit les tuniciers, soit les céphalocordés [53].

Les placodes sont des épaississements ectodermiques
qui sont à l’origine de divers organes caractéristiques
des vertébrés. Les placodes sensorielles sont à l’origine
des yeux, de l’oreille interne, de l’organe olfactif et du
système de la ligne latérale. Les placodes neurogéniques
sont à l’origine des neurones sensoriels des ganglions
des nerfs crâniens. Là aussi, il est possible que ces deux
types de placodes soient des structures de natures fort
différentes et apparues à différents stades de l’histoire
des chordés. Des homologues possibles des placodes
ont été suggérés, sur la base de marqueurs moléculaires,
chez les céphalocordés et les tuniciers. Cependant, les
placodes neurogéniques épibranchiales et dorsolatérales
semblent uniques aux vertébrés [53].

Le cerveau des vertébrés diffère en apparence des
simples vésicules qui marquent la partie antérieure du
tube neural des céphalocordés et des tuniciers, mais tous
présentent des patrons d’expression similaires pour cer-
tains gènes, ce qui suggère une organisation tripartite de
la partie antérieure du tube neural commune à tous les
chordés [57]. Ces trois domaines correspondent respecti-
vement, chez les vertébrés, aux ensembles télencéphale–
mésencéphale, isthmo-cérébellaire, et bulbe–moelle épi-
nière (rhombencéphale). Toutefois, le cerveau des verté-
brés se distingue par de nombreux caractères propres,
comme l’important développement de l’ensemble
télencéphale–mésencéphale, le rôle fondamental de la
limite mésencéphale–rhombencéphale dans la régiona-
lisation du cerveau et la subdivision du rhombencéphale
(cervelet, pont, myélencéphale) en rhombomères.

Le cartilage, l’os et les dents (dentine et émail) sont
des tissus uniques aux vertébrés, mais l’apparition des
deux derniers est tardive dans la phylogénie et ne sont

connus chez les vertébrés actuels que chez les gnatho-
stomes. Les fossiles corroborent cette répartition, mais
montrent que l’os et la dentine ont précédé l’apparition
des mâchoires [14,15,26–32].
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. Disparité, lacunes morphologiques et fossiles

Quelle que soit la topologie retenue sur la base
es données moléculaires et/ou morphologiques, l’arbre
hylogénétique des chordés actuels fait apparaître quatre
randes « lacunes morphologiques » [32]. Par ce terme
ertes vague, les morphologistes désignent classique-
ent les cas d’importante disparité entre deux taxons

rères, souvent en raison de leur divergence extrêmement
ncienne, d’extinctions massives [14], et où les relations
’homologies sont particulièrement difficiles à établir
aute de taxons présentant des états de caractères inter-
édiaires [32]. Chez les chordés, par exemple, l’une de

es lacunes se situe, soit entre les tuniciers et les euchor-
és (céphalocordés et vertébrés) [24,25], soit entre les
éphalocordés et les olfactoria (tuniciers + vertébrés)
13,36] ; une autre marque la divergence entre l’un
u l’autre des deux groupes frères présumés des ver-
ébrés (tuniciers ou céphalochordés) et les vertébrés
ux-mêmes, et enfin une entre les cyclostomes (mono- ou
araphylétiques) et les gnathostomes [14,15,32,38–40].
ans ce dernier cas, par exemple, très peu d’homologies
rimaires claires peuvent être décelées au niveau du
quelette crânien, hormis les capsules otiques et le
planchnocrâne dans son ensemble [26–32]. Les patrons
’expression de gènes du développement offrent sou-
ent des pistes dans cette quête des homologies, mais
eur message précis reste encore débattu [38–40].

L’une des propriétés des fossiles est de permettre
e combler ces lacunes et, parfois, de mettre en ques-
ion les relations d’homologie (et donc phylogénétiques)
nférées à partir des taxons actuels. L’âge des fossiles
’intervient pas dans cette propriété, si ce n’est en
éduisant l’effet de la disparité créée par les extinctions
uccessives [14]. Les fossiles ne sont que des taxons
upplémentaires qui viennent compléter une séquence
hylétique en montrant des associations de caractères
ui n’existent plus dans la nature actuelle, si tant est
ue l’observation de ces caractères ne soit pas ambiguë.
es vertébrés souches (ou « basaux ») présumés, tels les
unnanozoaires (Yunnanozoon, Haikouella) [9,44,55]
u Cambrien inférieur du Yunnan sont presque exclusi-
ement conservés à l’état d’empreinte, mais la précision
pectaculaire des contours des structures anatomiques
u’ils présentent, bien qu’effondrées au cours de la
écomposition, permet de proposer des homologies avec
’organisation des chordés actuels, comme la structure

étamérique de la musculature somitique ou les arcs

t filaments branchiaux [44]. Néanmoins, la tête de
es fossiles présente plusieurs structures qui défient
oute tentative raisonnable d’homologie avec les chor-
és actuels. Cet exercice est sans doute un peu plus
8 (2009) 209–219 215

aisé dans le cas des Myllokunmingiides des mêmes gise-
ments, car ils présentent la trace très probable de capsules
optiques et olfactives qui servent de points de repère ana-
tomiques. Les Myllokunmingiides nous fournissent la
plus ancienne image d’une tête de type vertébré avant
l’apparition de tissus minéralisés [31,32,56]. Bien que
nous n’en ayons aucune preuve directe, rien n’interdit de
supposer que la formation de la tête des Myllokunmin-
giides impliquait des tissus issus des crêtes neurales et
des placodes sensorielles. Les traces de la musculature du
tronc et des nageoires impaires des Myllokunmingiides
suggèrent une morphologie assez générale, partagée au
moins par les céphalochordés et les vertébrés, sans doute
héritée de l’ancêtre commun le plus récent des euchor-
dés. En revanche, ils ne montrent aucune trace claire
d’un endosquelette postcrânien, notamment de radiaux
qui sont partagés par tous les Vertébrés apicaux, sauf les
tétrapodes post-dévoniens [31,32] (Fig. 1).

De manière plus convaincante, les « ostracodermes »
(Fig. 1) comblent la lacune morphologique qui sépare
les cyclostomes des gnathostomes au sein des verté-
brés. Les « ostracodermes », ou vertébrés cuirassés sans
mâchoires, sont un grade comprenant au moins neuf
clades, dont presque tous présentent à divers degrés
un dermosquelette, voire un endosquelette, minéralisés
(calcifiés ou ossifiés) qui conservent la trace tridimen-
sionnelle de l’organisation du crâne. Les galéaspides et
les ostéostracés sont, à ce titre, les taxons les plus infor-
matifs [17,27–30,32] (Fig. 1). Longtemps considérés
comme apparentés aux cyclostomes sur la base de carac-
tères plésiomorphes [11,34,51], les « ostracodermes »
partagent avec les gnathostomes nombre de caractères
qui n’existent, ni chez les lamproies, ni chez les myxines.
Certains d’entre eux (pituriaspides et ostéostracés) pos-
sèdent notamment des nageoires et ceintures pectorales
paires, anatomiquement très semblables à celles des gna-
thostomes les plus primitifs, comme les placodermes
[27,30–33]. Il existe actuellement un consensus relatif
sur la place des « ostracodermes » en tant que gna-
thostomes souches [14–15,17,25–33,43] (Fig. 1), seuls
restant débattues la position des euconodontes (cono-
dontes), dont les denticules minéralisés ne sont pas
unanimement reconnus comme homologues du der-
mosquelette des autres vertébrés [3,32,52], et celle de
quelques groupes à l’anatomie mal connue, comme les
thélodontes et les anaspides [28,32].

Que les cyclostomes soient un clade ou non
[18,42,48,51,58], la reconnaissance de leurs représen-

tants fossiles se heurte aux mêmes biais de conservation
que dans le cas des vertébrés souches du Cambrien.
Ces formes sans squelette minéralisé ne sont conser-
vées que dans des conditions particulières et les
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Fig. 1. Arbre phylogénétique simplifié des chordés (à droite) et répartition stratigraphique des principaux taxons terminaux (barres larges). Paléo-
zoïque en gris foncé, Mésozoïque en gris clair. Le monophylétisme des « thélodontes » et des « acanthodiens » est actuellement controversé. Les
yunnanozoaires ont une position phylogénétique controversée au sein de l’ensemble des deutérostomiens et ne sont pas illustrés ici. Les taxons
encadrés sont informellement désignés sous le nom d’« ostracodermes ». Les nœuds non résolus indiquent, soit les relations très mal soutenues,
soit les cas de conflits entre données morphologiques et données moléculaires, voire entre différentes sources de données moléculaires. Sélection
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uelques fossiles qu’on leur rapporte sont parfois sur-
nterprétés. Il existe toutefois des lamproies fossiles
ndubitables depuis le Dévonien supérieur (Priscomy-
on), au Carbonifère (Mayomyzon, Hardistiella) et au
rétacé (Mesomyzon) et deux myxines très probables
u Carbonifère (Myxinikela, Myxineides) [5,6,33,50].
’hypothèse du monophylétisme des cyclostomes, qui
dmet généralement une réversion massive des carac-
ères morphologiques chez les myxines [16,32,45,48,58]
’est aucunement précise quant à la composition du
orphotype ancestral du clade. Certains vertébrés sans
âchoires du Siluro-Dévonien, dépourvus de dermos-

uelette, mais pourvus d’un endosquelette de cartilage
alcifié (euphaneropides : Euphanerops, Endeiolepis,
chanarella et probablement Jamoytius), partagent
uelques caractères dérivés avec les lamproies (carti-
age annulaire), mais aussi avec tous les cyclostomes
cartilage piston) [32,33]. Ces formes sont actuellement
onsidérées comme étant, soit des lamproies souches,
oit des gnathostomes souches n’ayant pas encore
éveloppé de dermosquelette, soit enfin de possibles
yclostomes souches [33].

. Conclusions

Le crâne des vertébrés, protecteur du cerveau et des
apsules sensorielles, mais aussi reflet des grandes adap-
ations qui ont conduit à la diversité des vertébrés, en
eprésente le principal et plus évident caractère mor-
hologique. Les taxons traditionnellement inclus dans
es vertébrés possèdent tous un crâne, mais certains
yclostomes, les myxines, ne possèdent pas les ver-
èbres qui ont historiquement servi de définitions à ce
roupe de chordés. Pourtant, le monophylétisme des

yclostomes semble désormais bien soutenu par les don-
ées de la phylogénie moléculaire. La définition actuelle
es vertébrés sur la base de caractères développemen-
aux (crêtes neurales, placodes) se heurte aux mêmes

e caractères morphologiques aux nœuds : 1, notochorde, tube neural dorsal
apsules sensorielles, arcs et filaments branchiaux ; 3, cellules des crêtes neural
erveau, cartilages radiaux ; 4, os, dermosquelette couvrant la tête et le corp
alcifié ou ossifié ; 7, nageoires paires pectorales ; 8, mâchoires, canal semic
blique supérieur de l’œil en position antérieure (modifié d’après [29,32,33])
ig. 1. Simplified phylogenetic tree of the chordates (right) and stratigraphica
rey, Mesozoic in light grey. The monophyly of “thelodonts” and “acanthodi
euterostomes are highly controversial, and they are not represented in this tre
nresolved nodes indicate cases of either poorly supported relationships, confl
etween different sources of molecular data. Selected morphological charac
ndostyle; 2, head or skull enclosing sensory capsules, branchial arches and fi
eurogenic placodes, brain radial, cartilage; 4, bone, extensive dermoskelet
alcified endoskeleton; 7, pectoral paired fins; 8, jaws, horizontal semicircul
uscle in anterior position (modified from [29,32,33]).
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ambiguïtés. Tous semblent montrer des états précurseurs
divers chez les tuniciers et céphalocordés et suggèrent
que les processus fondamentaux de la formation de
la tête des vertébrés se sont mis en place par étapes
successives, peut-être même bien avant la divergence
entre les vertébrés et leurs groupes frère actuels présu-
més, soit les tuniciers, soit les céphalocordés. Quelques
fossiles cambriens donnent un aperçu de l’aspect des
vertébrés souches, mais des fossiles plus récents, d’âge
Ordovicien à Dévonien et constituant notamment le
grade des « ostracodermes », illustrent mieux, par leur
squelette minéralisé, l’assemblage progressif du « plan
d’organisation » des vertébrés à mâchoires. Cependant,
outre quelques fossiles aux tissus mous exceptionnelle-
ment conservés, ils restent pratiquement muets quant à
l’origine des cyclostomes, si ces derniers sont un clade.
Le grand problème actuel de la phylogénie des verté-
brés reste néanmoins celui de l’origine des mâchoires,
qui leur ont assuré un avantage sélectif majeur depuis
au moins 445 Ma, et celui des relations entre les diffé-
rents clades de gnathostomes fossiles et actuels, dont la
radiation évolutive semble avoir été rapide, au cours des
35 Ma du Silurien.
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