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RÉSUMÉ - De nouvelles données, concernant les différentes plaques tégumen-
taires chez Verruca trisulcata, ont été obtenues par l'étude de cette espèce au 
microscope électronique à balayage. L'intérêt du polymorphisme de latéralité, 
connu depuis Darwin chez V. stroemia, est ainsi réactualisé. La calcification ca-
ractéristique des plaques primaires cypridiennes est maintenue jusqu'au stade 
adulte. Ce fait permet de déterminer le moment d'apparition de l'asymétrie et de 
la senestralité et de le situer à la fin du stade cypris. Le phénomène le plus éton-
nant est l'existence d'une symétrie approximative bipolaire, avec un axe trans-
versal intermédiaire, comparable à la symétrie «en miroir» des mutants 
dicéphalique et kriippel de la Drosophile. La symétrie en miroir de Verruca affecte 
toute la longueur de l'animal, comme chez les mutants dicéphaliques, mais elle 
n'est probablement pas d'origine maternelle. Par ailleurs, sa réalisation épigéné-
tique apparaît au cours de stades ontogénétiques métamorphiques et non pas chez 
l'embryon, comme chez les mutants kriippel de la Drosophile. 

ABSTRACT - We have obtained, by the use of scanning électron microscopy, 
new data on the superficial pattern of integumental plates in Verruca trisulcata. 
The interest of dextral-sinistral polymorphism, known since Darwin for V. 
stroemia, is in this way renewed. The characteristic calcification of the cypridian 
primordial valves is always persisting in the adult stage, so that we are able to 
détermine the time of the appearance of asymmetry and sinistrality at the end of 
the cypris stage. More astonishing is the existence of an approximate bipolar sym-
metry, with an intermediate transversal axis, différent from the pattern of mirror-
image of dicephalic and kriippel mutants of Drosophila. The Verruca mirror-image 
affects the whole length of the animal as in dicephalic mutants; it is probably 
not of maternai origin but an epigenetic réalisation which appears in metamorphic 
stages of ontogenesis and not in the embryo as in kriippel mutants of Drosophila. 

INTRODUCTION 

Chez les Crustacés, les dissymétries peuvent 
être limitées aux pinces (hétérochélie des Déca-
podes), étendues à l'ensemble des métamères pré-
sentant parfois une torsion abdominale 
(Anomoures, avec les Bernard-l'Hermites), ou 
n'intéresser que les plaques de l'enveloppe consti-
tuée par la carapace (Cirripèdes Verrucomorphes). 
Ce dernier cas représente l'essentiel des variations 
structurales qui sont exposées dans ce travail. 

Les polymorphismes de dissymétrie s'observent 
soit chez les stades successifs d'un même indivi-
du, soit parmi les populations d'une même espèce, 
ou encore, entre différents taxons (espèce, genre, 
famille). Chez les Verruca, le polymorphisme de 
latéralité se réalise au niveau des individus d'une 
même espèce. Malgré les possibilités d'analyses 
expérimentales et génétiques, aucun travail mo-
derne, analogue à l'analyse de la sénestralité de 
Lymnaea peregra (Freeman et Lundelius, 1982), 
n'est entrepris. L'existence de formes dextres et 
senestres parmi les Verruca stroemia de nos côtes 
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n'a apparemment pas retenu l'attention des expé-
rimentateurs. Cependant, il s'agit d'une forme 
bien connue à Roscoff (Prenant et Teissier, 1923), 
où les installations de la Station biologique ont 
permis, depuis Y. Delage, l'obtention des cycles 
de développement métamorphiques complets, par-
fois extrêmement complexes, de Cirripèdes libres 
et parasites. La méconnaissance apparente de ce 
cas particulier de polymorphisme est d'autant plus 
étonnante qu'il est bien établi et représenté par 
une iconographie exemplaire par Charles Darwin 
(1854). 

Le travail exposé dans cette note a pris nais-
sance grâce aux matériaux récoltés par le navire 
océanographique Thalassa, matériaux provenant 
des fonds benthiques profonds du Golfe de Gas-
cogne, au large de la Bretagne, lors d'une mission 
exploratoire dirigée par Louis Cabioch. 

Les premières études morphologiques, réalisées 
au microscope électronique à balayage dans le ser-
vice d'Accueil CNRS - Paris VI, nous ont direc-
tement confrontés au problème du polymorphisme 
de latéralité, le premier et le second individus ob-
servés étant respectivement dextre et senestre. La 
très grande précision de l'observation des struc-
tures des plaques palléales ainsi obtenue s'est ré-
vélée déterminante pour la réalisation d'un travail 
satisfaisant aux besoins actuels d'une connais-
sance moderne des Cirripèdes (Newman et Ross, 
1971). 

En dernière analyse, la description des plaques 
externes calcifiées concerne des morphogenèses 
distinctes et complémentaires de territoires épider-
miques. Nous chercherons à montrer dans quelle 
mesure ces résultats peuvent être rapprochés des 
données actuelles se rapportant au polymorphisme 
superficiel de la cuticule des Arthropodes, surtout 
étudié chez la Drosophile (Garcia-Bellido, 1985; 
Gehring, 1985; Niisslein-Volhard et Wieschaus, 
1980; Postlethwait et Schneiderman, 1969). 

I. POSITIONNEMENT DES AIRES 
CALCIFIÉES PALLÉALES 

En fonction des modalités de mues et d'exuvia-
tion, les Cirripèdes libres présentent deux types 
cuticulaires : des structures souples qui sont aban-
données à chaque mue et des plaques calcifiées 
qui subsistent sur leur lieu de formation; chez ces 
dernières, l'addition d'une nouvelle strate concen-
trique, à chaque stade, se traduit par la présence 
d'un nombre de plus en plus grand de stries d'ac-
croissement. A l'une des extrémités des plaques 
se trouve une aire ovale ou elliptique, appelée 
«primordial valve» par Darwin (1851, p. 22; 
1854, p. 129), que nous nommerons plaque (ou 
valve) primaire. 

Le mode de formation des plaques a été parti-
culièrement bien établi chez un Pédonculé, Scal-
pellum scalpellum par Broch (1912, 1927). Darwin 
a remarqué que la calcification différente et in-
complète de l'exosquelette épidermique, au niveau 
des plaques primaires, permet l'observation du ré-
seau polygonal avec les limites particulièrement 
épaisses des cellules (1854, pl. XXX, fig. 3a). 

Pour un positionnement strict et dans une aire 
topographique définie par des limites nettes, l'é-
piderme des Arthropodes peut présenter des en-
sembles de cellules groupées en disque, en anneau 
ou en ligne (droite ou incurvée). C'est le cas, chez 
les Insectes, des cellules épidermiques des larves 
de Drosophila et de Ceratitis (Cals-Usciati, 1972 
a et b) et, chez les Crustacés, des grandes soies 
ou mégasètes (Cals et Cals-Usciati, 1986). Ces 
modalités se retrouvent dans les plaques épider-
miques des Cirripèdes, au niveau desquelles les 
plaques primaires sont ellipsoïdales et les stries, 
rectilignes ou curvilignes (Fig. 1; Pl. I C et D). 

Les repères d'orientation 

Darwin établit comment, par une dissection 
simple, les rapports entre anatomie interne et pla-
ques externes permettent de reconnaître les ré-
gions palléales antérieure et postérieure (1854, p. 
3 à 8). Dans ce même travail, l'auteur met en évi-
dence le fait fondamental, à l'origine de très nom-
breuses recherches sur les métamorphoses de 
fixation, à savoir la succession de deux types de 
larves : une larve planctonique crustacéenne, le 
nauplius (Miiller, 1774 et 1776), suivie de la larve 
cypris qui, au début libre, se fixera ensuite sur un 
substrat (Burmeister, 1834; Spence-Bate, 1851). 
La rotation somatique antéro-postérieure qui 
change l'orientation de l'animal est une donnée 
classique (e.g. Schemain, Borradaile et al., 1961). 

La région antérieure de la carapace peut être 
déterminée soit par la position de la tête (et des 
antennules) cypridienne, soit par celle de l'adulte, 
qui a une position totalement inverse. Dans son 
dessin d'une forme dextre, Darwin (loc. cit.) se 
réfère à l'organisation cypridienne («the right 
hand scutum and tergum fixed, Pl. XXI, Fig. ld), 
la tête de l'adulte correspondant aux régions pos-
térieures de la carapace (rostre, scutums); ceci se 
trouve parfaitement justifié par le fait que la ca-
rapace ne subit pas la rotation des métamères, 
qu'elle enveloppe avec leurs appendices. Le scu-
tum postérieur sera donc identifié par l'attache du 
muscle adducteur, muscle unique chez les Lepa-
domorphes (Pédonculés) et les Verrucomorphes 
(Operculés) ou par sa proximité avec la région cé-
phalique comprenant les pièces buccales. Les 
6 paires de thoracopodes ont, en outre, les rames 
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cirriformes recourbées vers le scutum, les formes 
de ces rames étant différentes de l'avant vers l'ar-
rière; enfin, vers le tergum, se trouvent les fila-
ments caudaux et le tube pénien. 

Une remarque essentielle s'impose : deux sys-
tèmes tégumentaires, celui des replis palléaux, 
avec leurs plaques, et celui des métamères thora-
ciques, diffèrent non seulement par l'induration de 
leur squelette mais aussi par les processus de mor-

phogenèse qui peuvent affecter leurs caractères de 
polarité et de symétrie. 

La carène et le rostre 

Ces deux pièces participent toujours à la consti-
tution des plaques pariétales. Le premier élément 
de dissymétrie qui se manifestera chez toutes les 

Fig. 1. - Schéma des plaques épidermiques des Cirripèdes Verrucomorphes. ab, axe de symétrie bipolaire; C, carène 
(postérieure) avec ses 3 secteurs : Cl, C2, C3; Es, éléments d'engrenage interscutaux; Et, éléments d'engrenage 
intertergaux; PI, plaques primaires («primordial valves» de Darwin); R, rostre (antérieur) et ses 3 secteurs : RI, R2, 
R3; S, scutum mobile; S', scutum fixe et ses 3 secteurs: S'1, S'2, S'3; T, tergum mobile; T', tergum fixe et ses 
trois secteurs : T'1, T'2, T'3 : xy, axe de la charnière des plaques mobiles. Note : l'ouverture operculaire étant dirigée 
vers le haut (la base de fixation vers le bas) et les scutums vers l'observateur, la gauche et la droite de ce dernier 
définissent les côtés correspondants du Cirripède. La chiralité est établie d'après la latéralité du scutum et du tergum 
fixes; ici, ils sont à gauche et l'individu schématisé est donc senestre (cf. texte § II). 
Relationship between epidermal palleal plates of Cirripedian Verrucomorphs. ab, bipolar axis of symetry; C, (Pos-
terior part) carina with the three (Cl, C2, C3) sectors; Es, interscutal cooptation; Et, intertergal cooptation; PI, 
primary plates (Darwin's «primordial valves»); R, (Anterior part) Rostrum with three sectors : RI, R2, R3; S, movable 
scutum; S', fixed scutum with three sectors S'1, S'2, S'3; T, movable tergum; T, fixed tergum with three sectors : 
T'1, T'2, T'3; xy, axis of the hinge of the movable operculum. Note : (Darwin, 1854. p. 8) «When a sessile Cirripède 
is held in the position... with the basis downwards and scuta towards the beholder, then the right and left sides of 
the Cirripède correspond with thèse of the holder ». 



Pl. I. - Verruca trisulcata dextre. A, vue des plaques sternales fixes mettant en évidence le rostre, à l'extrême gauche, et la tripartition du scutum fixe (se rapporter 
à la figure 2 pour les légendes des trois parties). (G x 15). R, rostre; S', scutum fixe; T', tergum fixe. B, vue des plaques tergales fixes. Tendance à une symétrie 
bipolaire des scutums et tergum fixes par rapport à un axe transversal, (se rapporter à la figure 2). (G x 20). C, carène; S', scutum fixe; T', Verruca species adulte 
tergum fixe. C, vue des 4 valves primaires tergoscutales. D, détail de l'engrenage caréno-tergal. 
Right handed Verruca trisulcata. A, view of the fixed sternal plate. Emphasized rostrum at the left and tripartition of the fixed scutum (cf. legends of figure 2). 
(M x 15) R, rostrum; S', fixed scutum; T', fixed tergum. B, fixed tergal plates quasi bipolar symmetry of the fixed tergum and scutum with transversal axis (cf. 
figure 2) (M x 20). C, carina; S', fixed scutum; T', fixed tergum. Adult Verruca sp. C, view of the four tergoscutales primordial valves. D, détail of the movable 
cooptation between carina and tergum. 
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formes, dextres et senestres, est révélé par le fait 
qu'une face (droite ou gauche) est entièrement ca-
réno-rostrale, avec une coaptation entre les deux 
pièces. Si a est le point supérieur de coaptation 
et b le point inférieur (Fig. 1), on peut définir un 
axe ab par rapport auquel on note une symétrie 
bipolaire, certes approximative, mais néanmoins 
curieuse et exceptionnelle. Le rostre et la carène 
présentent chacun trois secteurs, respectivement 
RI, R2, R3 et Cl, C2, C3 (Fig. 1). La coaptation 
se situe entre R3 et Cl; ces secteurs montrent une 
symétrie imparfaite par rapport à l'axe transversal 
ab. La sinuosité de la coaptation est un élément 
de dissymétrie. 

La quasi symétrie réside dans le fait qu'à cha-
que sous-secteur de R3 correspond un sous-secteur 
de Cl et que ces sous-secteurs rayonnent en di-
vergeant à partir d'une même zone apicale. Ces 
points, situés sur l'axe de la charnière xy (Fig. 1), 
sont approximativement symétriques par rapport à 
ab. En outre, la symétrie apparente entre les deux 
observations réalisées au microscope électronique 
à balayage, l'une avec le «coin» rostral à gauche 
de la photographie (Pl. I, A), l'autre avec le 
«coin» carénai à droite de la photographie (Pl. I, 
B), se révèle par une certaine ressemblance entre 
le secteur RI (à l'extrême gauche, Fig. 1) et le 
secteur C3 (à l'extrême droite, Fig. 1). 

Cette impression de symétrie est accentuée par 
certaines équivalences entre les pièces fixées, scu-
tale et tergale, dont nous allons aborder l'étude. 

Les pièces scuto-tergales et l'opercule 

Entre les bords occlusifs, qui séparent l'ensem-
ble fixe (S' + T', Fig. 1), et l'ensemble mobile, 
ou operculaire (S + T, Fig. 1), est ménagée l'ou-
verture, capable de s'agrandir pour laisser sortir 
le corps de l'animal. 

4 alignements d'engrenage interscutaux et in-
tertergaux (respectivement Es et Et, Fig. 1) assu-
rent le verrouillage et le déverrouillage de 
l'opercule (ensemble scuto-tergal mobile). Le dé-
tail des éléments d'engrenage comporte des struc-
tures complexes, qui ne semblent pas avoir été 
interprétées jusqu'ici. Les possibilités du M.E.B. 
ont été exploitées pour que la base de l'individu 
soit orientée de diverses façons, l'engrenage étant 
observé sous différents angles, jusqu'à obtenir le 
détail de cette structure (Pl. I, D). Exagéré très 
schématiquement (Fig. 1), ce détail met en évi-
dence que chaque élément verrouilleur-déverrouil-
leur présente une avancée avec un creux supérieur 
et une bosse inférieure (Pl. I, D). L'ensemble réa-
lise un engrenage mutuel, représenté par 2 sys-
tèmes de flèches (Fig. 1, Es et Et), rappelant le 
fonctionnement d'une fermeture «Eclair», la-
quelle fonctionne, cependant, sans curseur et doit 
comporter, d'une part, un tassement de la char-

nière pour que les éléments se vérrouillent et, 
d'autre part, un écartement pour qu'ils se dégagent 
afin de permettre la mobilité de l'opercule. 

Les autres structures de l'opercule ne sont pas 
nouvelles. Nous avons conservé les symboles et 
les légendes de Darwin (1854) pour les explica-
tions de la figure 1. A l'apex des deux scutums 
et des deux tergums sont figurées les aires ellip-
tiques perforées correspondant aux plaques pri-
maires (Fig. 1; Pl. I, C), qui se sont formées sous 
les valves de la carapace de la larve cypris. Leur 
étude sera reprise plus loin pour déterminer 
l'époque d'apparition des dissymétries palléales. 

Avant l'utilisation du microscope électronique 
à balayage, performant dans ce cas, plus par la 
mise en évidence des reliefs et par son pouvoir 
de séparation que par les grandissements, plutôt 
faibles, la subdivision du scutum et du tergum en 
3 parties (respectivement S'1, S'2, S'3 et T'1, T'2, 
T'3, Fig. 1 et 2) n'avait pu être établie. Si les aires 
S'3 et T'1 sont dissymétriques car elles corres-
pondent à la zone de coaptation, une symétrie par-
tielle d'ordre bipolaire par rapport à l'axe ab est 
à nouveau notée, S'2 étant semblable à T'2 et S'1 
à T'3 (fig. 2). Nous n'examinerons pas tous les 
points structuraux qui relèvent d'une redéfinition 
systématique. Nous insisterons néanmoins sur la 
particularité de l'aire T'1 qui se trouve en haut et 
en avant chez les formes senestres (partie gauche 
du tergum - Pl. I, A et B; fig. 2, B) et au niveau 
de laquelle se retrouvent, pour les scutums et ter-
gums fixes, des éléments de symétrie partielle s'a-
joutant aux symétries déjà rencontrées pour la 
carène et pour le rostre. 

II. LES FORMES DEXTRES ET LES 
FORMES SENESTRES 

Verruca trisulcata 

En comparant les 2 individus de la planche II, 
il ne faut pas penser être en présence de 2 espèces 
différentes, la première avec un scutum opercu-
laire plus petit que le tergum mobile (Pl. II, A et 
B), la seconde avec un scutum mobile plus grand 
que le tergum de l'opercule (Pl. II, C et D). En 
fait, le scutum de l'ensemble operculaire est tou-
jours plus petit; en le soulevant avec une lame, 
on trouve les muscles adducteurs soit à gauche (Pl. 
II, A et B), soit à droite (Pl. II, C et D). La tête 
cypridienne étant à l'opposé de ces muscles, l'in-
dividu représenté, par les photographies A et B est 
senestre et l'individu représenté par les photogra-
phies C et D est dextre. 

Le scutum est plus petit et plus pointu que le 
tergum, qui est plutôt quadrangulaire. Les aires 
S'1, S'2, S'3, T'1, T'2, T'3 sont identiques dans 
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Fig. 2. - Verruca trisulcata. Tripartition du scutum fixe 
(A = S'1, S'2, S'3) et du tergum fixe (B = T'1, T'2, 
T'3) d'un individu dextre. La partie gauche du scutum 
fixe (S'1) est presque symétrique de la partie droite du 
tergum fixe (T'3) par rapport à un axe transversal. 
Verruca trisulcata. Right handed spécimen with triparti-
tion of the fixed scutum (A = S'1, S'2, S'3) and of the 
fixed tergum (B = T'1, T'2, T'3). The left part of the 
fixed scutum (T'3) are quasi-symetrical in relation with 
a transversal axis. 

les deux cas, notamment les aires T'1, caractéri-
sées par les arcs de cercle concentriques, éléments 
dirigés vers la bouche de l'adulte et qui sont les 
meilleurs repères d'orientation permettant de 
contrôler que les photographies de la planche I re-
présentent bien 2 individus senestres examinés 
sous des angles différents. 

Un détail du scutum mobile est également dé-
terminant. La «strie articulaire» supérieure pré-
sente des sillons plus fins que partout ailleurs 

avec, en outre, un angle terminal; on l'observe net-
tement sur la gauche d'un individu senestre (Pl. 
H, A), détaillé et toujours à gauche, modifié dans 
son apparence par un léger changement 
d'oriciiiation du porte objet du microscope élec-
tronique à balayage (Pl. II, B; même individu que 
II, A). 

Autres espèces 

Le seul ouvrage comportant, dans l'introduc-
tion, une définition des formes dextres et senestres 
reste celui de Darwin ( 1854, p. 8 : « When a ses-
sile Cirripède is held in the position... with the 
basis downwards and scuta towards the beholder, 
then the right and left sides of the Cirripède 
correspond with those of the holder»). 

Darwin indique que le nombre d'individus dex-
tres est équivalent à celui des individus senestres 
chez V. stroemia et que les spécimens dextres sont 
considérablement plus nombreux que les spéci-
mens senestres chez V. laevigata. Par contre, cet 
auteur ne donne aucune indication au sujet de V. 
prisca et de V. spengleri. 

Les cas de dextralité sont régulièrement signa-
lés pour les récoltes du «Talisman» (Gruvel, 
1902). De nombreux individus ont été trouvés seu-
lement pour l'espèce V. striata, avec approxima-
tivement autant d'individus gauches que 
d'individus droits. Chez 3 autres espèces, V. ra-
diata, V. trisulcata et V. recta (= linearis), n'ont 
été récoltés que 2 individus, l'un senestre, l'autre 
dextre. 

La drague à large ouverture dentée, utilisée à 
la Station biologique de Roscoff et sur le navire 
océanographique «Thalassa», est une très grande 
drague Boillot, à bord d'attaque modifié et à poche 
de juste doublée par un maillage en anneau. Elle 
a permis de récolter plus d'une dizaine de V. recta 
et plusieurs dizaines de V. trisulcata. Les deux 
«formes», droite et gauche, sont représentées en 
nombre égal chez ces espèces. 

Les Cirripèdes ont été récoltés sur des débris 
de squelettes de coraux, de Mollusques et même 
sur un Gastéropode vivant, mais, surtout sur des 
petits galets (tillites) déposés à la fin des dernières 
glaciations (Auffret comm. pers.). Les tillites peu-
plées par des Verruca ont de 0,5 à 7 cm; certaines 
ont 3 mm d'épaisseur avec 2 faces planes, d'autres 
sont sphériques comme une noisette de 1 cm de 
diamètre, les plus longues sont digitiformes. Au-
cune particularité de substrat ne peut être associée 
à une des formes étudiées. Le mode de fixation 
de la larve, la nature du substrat ne peuvent, dans 
les conditions actuelles, être mises en cause. 
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Pl. II. A et B. - Forme senestre de Verruca trisulcata. Vue d'ensemble des plaques mobiles, de la carène et du rostre 
(A). (G x 15). Détail des plaques mobiles : scutale (à gauche) et tergale (à droite). (B) (G x 25). C et D = forme 
dextre de Verruca trisulcata. Vue d'ensemble des plaques mobiles, de la carène et du rostre (C) (G x 13). Détail 
des plaques mobiles : scutale (à droite) et tergale (à gauche) (D) (G x 30). C, carène; R, rostre; S, scutum mobile; 
st.a., stries articulaires; T, tergum mobile. 
A & B. Left-handed spécimen of Verruca trisulcata. General view of the movable plates with the carina and the 
rostrum (A) (M x 15). Détails of the movable plates : scutum at the left, tergum at the right (B) (M x 25). C & D, 
right-handed spécimen of Verruca trisulcata. General view of the movable plates with the carina and the rostrum 
(C) (M x 13). Détails of the movable plates : scutum at the right, tergum at the left (D) (M x 30). C, carina; R, 
rostrum; S, movable scutum; St. a, articular striae, T, movable tergum. 

III. MÉTAMORPHOSES. 
APPARITION DE LA DISSYMÉTRIE 

Les figures des premiers stades larvaires de Ver-
ruca sont reproduites dans cette note (fig. 3A). 
[Nous avons pu bénéficier de la collection person-
nelle de tirés-à-parts de Mr. Th. Monod. Par ail-
leurs, les thèses anciennes importantes, comme 
celle de Nilsson-Cantell (1921) se trouvent à la 
bibliothèque de la Station biologique de Roscoff]. 
Elles permettent de mieux saisir les transforma-
tions de symétrie qui accompagnent l'évolution 
ontogénique menant des formes larvaires plancto-
niques, symétriques, aux formes adultes benthi-
ques, asymétriques. Deux phénomènes s'établissent 
lors de la morphogenèse imaginale des Verruca, 
la réalisation d'une symétrie bipolaire axiale ap-
proximative et l'asymétrie dextre ou senestre. 

La symétrie bipolaire de Verruca est compara-
ble aux morphogenèses en miroir de la Drosophile, 
même si dans le premier cas le miroir est défor-

mant. Les notions de détermination de populations 
cellulaires en fonction de leur positionnement to-
pographique (Postlethwait et Schneiderman, 
1969), l'obtention de mutants avec des symétries 
en miroir (Nusslein-Volhard et Wieschaus, 1980; 
Gehring, 1985), les effets de position marginale 
(Garcia-Bellido, 1968) peuvent être évoqués. 

La dissymétrie gauche-droite au sein d'une 
même espèce implique des comparaisons avec le 
cas le plus classique, celui du gastéropode d'eau 
douce, Limnaea peregra Miiller, 1774, découvert 
à la même époque que Verruca stroemia (O.F. 
Miiller, 1776; appelé alors Lepas stroemia). La dé-
couverte du polymorphisme de dextralité semble 
avoir été faite plus tôt pour Verruca (Darwin, 
1854) que pour les Limnées (Taylor, 1891; Nelson, 
1901 a et b; Trechmann, 1906; Hutton, 1919) pour 
lesquelles existe une étude des variations à 
l'échelle mondiale (Hubendick, 1951). Les expé-
riences génétiques ont également débuté relative-
ment tôt (Hargreave, 1919; Boycott et Diver, 
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Fig. 3. - A, formes larvaires de Verruca stroemia, O.F. Miiller, d'après Nilsson-Cantell (1921). a et b = larve Nauplius 
(respectivement stades I et II); c = larve Cypris. B, formation et persistance des valves primaires et de la dissymétrie 
caréno-rostrale. A, Diagrammes d'après Gruvel (1903); Al, base d'une Verruca très jeune symétrique; A2, Verruca 
adulte dissymétrique; B, Verruca striata d'après Gruvel (1902); Bl, face droite avec une coaptation rostro-carénale; 
B2, face gauche du même stade où rostre et carène sont séparés; C (Cl & C2), formation des plaques primordiales 
chez Verruca stroemia (d'après Broch, 1927). Même légende que fig. 1. i.m. ad. = insertion du muscle adducteur. 
A, larval stadiums (a & b = nauplius I & II, c = cypris from Nilsson-Cantell (1921) of Verruca stroemia, O.F. 
Mùller. B, Formation and remaining of the primordial valves with appearence of the careno-rostral dissymetry. A, 
Gruvel's diagram (1903); Al, basis of a very young symetrical Verruca; A2, old dissemetrical Verruca; B, Verruca 
striata (from Gruvel, 1902); Bl, rostro-carenal coaptation in the right part; B2, separated rostrum and carina in 
the left side of the same animal; C (Cl, C2), formation of the primordial valves in Verruca stroemia (from Broch, 
1927). Same legends as in the figure 2, except i.m.ad = insertion of the adductor muscles. 
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1923; Boycott et al., 1930; Diver et al, 1925), 
pour trouver une solution quasi définitive (Sturte-
vant, 1923). 

La seule étude expérimentale de Verruca se li-
mite à l'élevage d'une espèce : V. stroemia pour 
l'étude du développement larvaire, V. stroemia 
étant la seule espèce reconnue au voisinage des 
laboratoires européens où elle a été étudiée, es-
sentiellement en Angleterre et en Scandinavie 
(Broch, 1912, 1924; Nilsson-Cantell, 1921, 1978; 
Pyefinch, 1948; Runnstrôm, 1925; Barnes, 1958). 

L'ontogenèse comporte 6 stades naupliens tota-
lement planctoniques, suivis par une larve cypris 
bivalve qui n'est planctonique que dans un pre-
mier temps avant de se fixer pour amorcer la mé-
tamorphose de fixation liée à une adaptation à la 
vie benthique (Bassindale, 1936). 

La réalisation de la dissymétrie serait très tar-
dive, succédant à de nombreuses phases où les in-
dividus ont une symétrie bilatérale. Les 
phénomènes essentiels doivent aboutir à la mise 
en place, médio-dorsalement, de l'ouverture pal-
léale, à l'emplacement de la zone initialement oc-
cupée par la charnière des valves cypridiennes. 
Deux systèmes épidermiques distincts subissent 
des transformations complémentaires. Le système 
périphérique palléal ne présente pas de rotations 
connues, il sera dissymétrique. Les métamères so-
matiques centraux resteront symétriques, tout en 
subissant une rotation nécessaire pour que les ap-
pendices de l'adulte, en passant à travers la nou-
velle ouverture palléale, puissent collecter les 
éléments nutritifs en suspension dans l'eau recou-
vrant l'animal. 

L'ensemble ovocytaire de Lymnaea peregra pré-
sente également un système périphérique de 6 à 
9 cellules folliculaires dont l'agencement identi-
que chez les formes dextres et senestres n'influe 
d'aucune manière sur la chiralité, tout en déter-
minant la polarité et la dorso-ventralité de l'élé-
ment ovocytaire central (Ubbels et al., 1969). 
Dans ce cas, la chiralité des œufs senestres peut 
être inversée si l'ooplasme d'une forme dextre est 
injecté précocement, avant la formation du 
deuxième globule polaire (Freeman et Lundelius, 
1982). 

Comme Lymnaea peregra, les Verruca sont her-
maphrodites, avec une possibilité d'autoféconda-
tion. Les variations des Lymnées sont locales, avec 
des proportions variables entre les nombres de 
chaque forme, le rapport des formes dextres sur 
les formes senestres n'étant égal à un que dans 
quelques croisements expérimentaux. Le polymor-
phisme de chiralité semble général chez des es-
pèces de Verruca réparties dans le monde entier 
avec un rapport d'égalité entre les 2 formes restant 
à déterminer de façon stricte. 

Les stades naupliens (Fig. 3A) sont parfaite-
ment symétriques. Au premier stade la carapace 

est plane et ne se remarque que par les cornes 
frontales et l'appendice caudal (Fig. 3A, a); c'est 
au 4e stade qu'elle apparaît, nettement démarquée 
des métamères somatiques (Nilsson-Cantell, 
1921). Ce n'est qu'au stade cypris que la carapace 
se replie selon la ligne médio-dorsale et forme la 
charnière d'un ensemble palléal bivalve. 

Les premiers signes relatifs à l'apparition de 
l'asymétrie sont mis en évidence par Gruvel 
(1903, fig. 1) sous forme de 2 diagrammes sug-
gérant que la jeune Verruca a d'abord une muraille 
constituée de 2 seules plaques - carène et rostre 
- présentant une double symétrie médio-sagittale 
et transversale, avec un axe ab idéal. Puis, la ca-
rène et le rostre perdent leur coaptation, d'un seul 
côté, en un point central où le scutum fixe et le 
tergum fixe participent à la formation de la paroi 
latérale (Fig. 3B, Ai A2). Ces diagrammes sont 
illustrés par deux vues latérales d'un spécimen 
montrant que, très tôt, le scutum mobile est plus 
petit que le tergum mobile (Gruvel 1902, fig. 18), 
(fig. 3B, Bi B2). 

L'aspect des plaques calcaires en formation 
dans les valves primaires apparaît différent suivant 
les groupes de Cirripèdes. Ces plaques sont ho-
mogènes chez les Balanomorphes (Runnstrôm, 
1925), perforées chez les Lepadomorphes (Broch, 
1927) et les Verrucomorphes (Runnstrôm, 1926; 
Broch, 1927). Ce point de morphogenèse tégumen-
taire confirme la conclusion de Darwin, lequel 
considère Verruca comme appartenant à un groupe 
intermédiaire qui montre une convergence de 
forme avec les Balanes, mais dont les structures 
anatomiques, notamment le système musculaire, 
sont assez proches de celles des Lepadomorphes 
(Darwin, 1854; p. 129). Les affinités entre Lepa-
domorphes et Verrucomorphes se retrouvent donc 
également dans des processus de morphogenèse té-
gumentaire. 

Entre des secteurs épidermiques adjacents stric-
tement définis dans leur position et aux limites 
nettement marquées, des phénomènes très diffé-
rents se produisent, comme dans les comparti-
ments épidermiques de la Drosophile 
(Garcia-Bellido et al., 1973). L'induration des pla-
ques se manifeste soit par un simple brunissement, 
soit par une calcification. Dans les régions qui 
sont à la fois pigmentées et dépourvues de pla-
ques, le réseau épidermique n'est pas apparent, 
alors qu'un réseau cellulaire hexagonal de grandes 
cellules (de « 1 à 2/6 000ème de pouce de diamè-
tre») a été observé durant toute la période précé-
dant la calcification (Darwin, 1854, pl. 30, fig. 
3a). Ce fait se produit uniquement dans 5 plaques : 
la carène, les 2 scutums et les deux tergums (Dar-
win, 1854, p. 129). Les observations de Darwin 
concernent Lepas. Chez Verruca elles ont été cor-
roborées uniquement chez l'espèce V. stroemia par 
Runnstrôm (1926) et Broch (1927), (fig. 3B, Ci 
& C2). 
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Les performances du microscope électronique à 
balayage nous ont permis de visualiser ces plaques 
chez les adultes, suivant un axe d'observation pas-
sant par le point d'intersection des 4 valves scu-
tales et tergales (pl. I C). Ceci étant établi, il sera 
aisé de les rechercher chez d'autres espèces. Par 
contre, à notre connaissance, il ne semble pas exis-
ter d'observations antérieures similaires. Chez les 
individus de V. trisulcata légèrement érodés nous 
n'avons pu observer qu'une ou deux aires perfo-
rées abrasées. Cependant, chez une espèce non en-
core identifiée, V. sp. la conservation des 4 valves 
de formes différentes et complémentaires permet 
d'établir l'époque d'apparition d'une double dis-
symétrie, antéro-postérieure et gauche-droite. 

Durant le développement, 2 phases se succèdent 
donc, au cours desquelles la symétrie des scutums 
et tergums fixes se modifie par rapport à l'axe 
transversal. Dans un premier temps, chez la larve 
cypris, ces 2 pièces sont asymétriques. Cette asy-
métrie persistera par la suite le long des lignes de 
coaptation alors que les régions latérales auront 
tendance à acquérir une symétrie en miroir par 
rapport à un axe transversal. Ce type de symétrie 
est extrêmement rare. Elle est surtout connue chez 
des mutants léthaux de la Drosophile, dicéphalique 
(Lohs-Schardin, 1982) et Kriippel (Niisslein-Vol-
hard et Wieschaus, 1980). D'après ces auteurs, les 
symétries en miroir ont une origine soit maternelle 
pré-zygotique, soit post-zygotique. Par ailleurs, 
elles intéressent une partie ou la totalité du corps. 

Autant que l'étude préliminaire descriptive de 
ce genre le permet, on peut dire que les symétries 
en miroir de Verruca présentent une combinaison 
originale des caractères des mutants de segmenta-
tion de la Drosophile. Le type dicephalic montre 
une symétrie se rapportant aux deux extrémités; 
c'est le cas de Verruca. Il concerne une modifi-
cation du génome maternel se manifestant, dans 
l'ovaire, par une bipolarisation anormale des cel-
lules nourricières et l'existence d'un œuf dicépha-
lique portant un micropyle à chaque pôle 
(Lohs-Schardin, 1982). Par contre, la mutation 
kriippel, qui apporte au mutant une symétrie en 
miroir uniquement dans la région post-céphalique, 
a un déterminisme post-zygotique indépendant du 
génome maternel (Niisslein-Volhard et Wieschaus, 
1980). 

La manifestation tardive de la symétrie trans-
verse de Verruca pose le problème d'une épigénie 
à contrôle génétique post-mitotique. Sachant, 
d'une part, que l'initiation de la formation des 
valves suit la fixation de la cypris et, d'autre part, 
que l'obtention d'insectes à 2 abdomens est pro-
voquée par une centrifugation des œufs (cas des 
Chironomes et des Orthoptères, rapprochés des 
mutants dicéphaliques par Lohs-Schardin, 1982) 
des modifications expérimentales de la polarité 
des cypris n'apparaissent pas impossibles. 

Enfin les coaptations entre les marges adja-
centes des territoires épidermiques des valves, no-
tamment les engrenages inter-scutaux et 
inter-tergaux, posent le problème des influences 
réciproques de deux limites adjacentes. L'in-
fluence réciproque de cellules marginales de 3 
souches cultivées conjointement in vivo (cellules 
de pattes sauvages, d'antennes homéotiques, d'an-
tennes sauvages, Garcia-Bellido, 1968) a montré 
que les cellules homéotiques peuvent transformer 
les cellules sauvages voisines. Des influences mar-
ginales, dans des populations non clonales (Pos-
tlethwait et Schneiderman, 1969), pourraient être 
en cause dans les phénomènes de coaptation rela-
tivement simples de Verruca. 

Les résultats des recherches similaires à celles 
de Postlethwait et al. (1969) ont étendu la notion 
de la détermination d'une population cellulaire, 
non pas en raison de son appartenance à une même 
ascendance clonale, mais en fonction de sa loca-
lisation dans un ensemble polyclonal. Le destin 
d'une population cellulaire dépend ainsi de sa po-
sition. Dans l'ensemble scuto-tergal cypridien, 4 
sous-ensembles de position peuvent être désignés 
1, 2, 3, 4, dans le sens de rotation des aiguilles 
d'une montre (fig. 4). Comment, à partir d'un en-
semble palléal homogène de la cypris, les cellules 
se regroupent-elles pour former des ensembles 
autonomes ? On peut envisager une différenciation 
génétique à la suite de laquelle des cellules, mar-
quées génétiquement d'une manière identique, se 
regroupent entre elles (Garcia-Bellido et Lewis, 
1976). 

Les cellules d'un même quadrant operculaire 
verraient leur destinée morphogénétique détermi-
née par leur localisation topographique. Le schéma 
du destin des quadrants S, S'-T, T' (fig. 4) ne mon-
tre qu'une détermination partielle en fonction du 
positionnement. En effet, si les quadrants anté-
rieurs (1, 2) donneront toujours des scutums et les 
quadrants postérieurs (3, 4) toujours des tergums, 
le même quadrant peut avoir des destinées diffé-
rentes. Ainsi, le quadrant 1 pourrait donner T ou 
T', le quadrant 2, T' ou T, le quadrant 3, S ou S' 
et enfin le quadrant 4, S' ou S. Ce fait provient 
de la nature dextre (fig. 4, DT) ou senestre (Fig. 
4, ST) des quadrants 1, 2, 3, 4 qui divisent le som-
met du manteau de la cypris. 

La richesse des problèmes taxonomiques de-
vrait pouvoir intéresser les morphogénéticiens. 

D'une façon volontairement simplifiée, on peut 
distinguer trois systèmes à comparer : le complexe 
folliculo-ovocytaire de la Limnée, celui de la Dro-
sophile et l'ensemble palléo-métamérique des Ver-
ruca. 

Dans chacun des cas, des rapports entre les cel-
lules peuvent déterminer une polarité, qui peut être 
limitée à un seul élément du système, ou qui peut 
se retrouver dans deux systèmes. 
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Fig. 4. - Origine des tergums et des scu-
tums mobiles (T et S) et fixes (T' et S') 
à partir des différentes aires dorsales de 
la larve cypris (1, 2, 3, 4) chez les formes 
dextres (DT) et senestres (ST). D, côté 
droit; G, côté gauche; S, scutum mobile; 
S'1, S'2, S'3, secteurs des scutums fixes; 
T, tergum mobile, T'1, T'2, T'3, secteurs 
des tergums fixes. 
Origin of the movable (T & S) and fixed 
(T' & S) tergum and scutum from the cy-
pridian dorsal areas (1, 2, 3, 4) in right 
handed (DT) and left handed (ST) ani-
mais. D, right side; G, left side; S, mo-
vable scutum; S'1, S'2, S'3, areas of the 
fixed scutum; T, movable tergum; T'1, 
T'2, T'3, areas of the fixed tergum. 

Tenant compte des variations expérimentales 
d'ordre embryologique réalisées chez la Limnée, 
de l'exploitation génétique des mutations de po-
larité et de segmentation de la Drosophile, il 
convient d'envisager les modalités expérimentales, 
calquées sur les précédents modèles ou originales, 
qui permettront l'étude des Verruca. 

Les faits essentiels établis concernent la persist-
ence possible des plaques post-cypridiennes dis-
symétriques chez l'adulte, la confirmation de 
l'époque de mise en place de la latéralité après la 
fixation cypridienne. 
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