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Résumé : Actuellement. les donnfts phylog~ntt iques CI celles de gtnttiqut molfeulaire concernant les tyo lutions 
mé:lamé:riques des Anhropoclts som prtsenlfts Sl!partment. 

Ctpendant, Akam a don~ un diagramme hypotlu!tiqut de l'évolution des compluts d'homfost des Myriapodes 
aux Insecles. Dt tels faits $(: rencontTtlll ehez le.s CruslllCés oÏl la divtrsité mEuuntrique tst txccptionroellt, avec 
des fomles homOIlOme.s proches il ctt tgart! des Myriapodes (t.g. R('mi~dia) CI d 'autres tvolufts Il tagmose hau­
tement différenciée (c.g. MalC/coslroc:ea). 

AbSlrael : ln the pre:;elll lime, there are IWO more or less :;epar,lIed worts on arthropodian metamcrical divers ity. 
On 01lC: hand. tilt crust3CtaJ1 ntClamery is gre:uly variable with homonomous myriapod-like primitive organizatioo 
(e.g. R('m;~dia) and wilh highly heleronomous tagmasis (t .g. MalacoSlrrlCea). 
On tilt other hand, tvolution. of one 10 scvera] homeotic gertes comple;o; is proposed for IlIt evolu tion from 
Myriapod tO Inseet (Akam diagram). The phylogtny of Crustacea cannol be IlOW directly re laled with Ihis dia· 
gram. but a p<1rallelism does exisl. 

Chez les Arthropodes, la scutellalÎon, ensemble des expansions superficielles polarisées 
des unilés cutÎculaires cellulaires, rend compte des groupements multicellulaires (polyclo­
naux 1) à l'échelle des organes spécial isés, surtout ncuro-sensoriels. des articles appenticu­
laires (ou podomères) et des métamères. (cf. Pasteels el al., 1973, Cals, 1974, ;n Grassé, 
1975, p. 858; Cals. 1973: Cals, 1987). 

Les évolutions podomériques et métamériques sont distinctes. Cependant, on considère 
dans les deux cas, qu ' un état primitif est homonome quand des unités identiques se succè­
dent, qu ' il est évolué et hétéronome quand s'établit une succession de groupements d' un ités 
morphogénétiques différant notablement au point de vue structure et fonction. ·Existe-il des 
gènes d' homonomie et des gènes d' hétéronomie " 

Pour un évolutionniste phylogénéticien, les gènes d' homéose reconnus chez les mutants 
de la drosophi le sont les gènes responsables de l'évolution d'un état primitif homonome 
(aux segments identiques) à une lagmose hétéronome (aux segmenlS groupés par régions à 
structure et fonction différentes). 

Les approches zoologiques comparatistes et génétiques biomoléculaires peuvent présen­
ter des résultats convergents. Ceux-ci concernent l' importance dcs polarités cellulaires, 
mélamériques, somatiq ues. La métamérie n'apparaît pas comme une simple répétition de 
sous-unités morphogénétiques, elle comporte des répéti tions plus ou moins décalées, res­
treintes ou non, superposées. 
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MÉTAMÉRIES 

Gradiellls de po/arilé somatique. 

Une protéine à action morphogénétique codée à partir d ' un gène maternel isolé chez les 
mutants bc (bicaudal), présente une gradation antéro-postérieure dans l'oocyte de la droso­
phile (Nüsslein-Volhaen el al., 1980). Ce gradient somatique prézygotique semble moduler 
l e~ actions des gènes locaux s'exprimant ultérieurement. D'origine postérieure, il coexiste 
avec d'autres gradients prézygotiques (cf. Akam et al., 1988: French, 1990 ; Lepesant, 
1990). 

La coexistence d'un gradient avec des seuils de discontinu ité, pour expliquer la sériation 
de régions distinctes à limites discrètes, avait déjà été invoquée pour les organisations à 

potentialité de régulation morphogénétique ('"French flag problem", Wolpert, 1969). 
Les mutations segmentaires et homéotiques s'apprécient, chez la larve de la drosophile, 

par l'ordonnance des semelles, présences sous la fonne d 'une seule ligne de spinules par 
cellule dans les bourrelets de reptation inlersegmentaires typiques des Diptères supérieurs 
(Keilin, 1915; Cals & Cals-Usciati, 1986). Ces larves sont particulières par le fait que la 
plupart des semelles ont toutes une direction rétrorse, que les champs morphogénétiques 
scutellés fonnent des cercles plus ou moins complets en arrière des sigilles (impressions 
musculaires) transverses des muscles longitudinaux. Une carte de l'agencement cellulaire, 
cellule par cellule, de la larve de la mouche méditerranéenne des fruits, montre 2 tendances 

dans les groupements cell ulaires, soit en ligne, soit en d isque (Cals-Usciati, 1972). 
En examinancles différents ordres d'Insectes à l 'état adulte, on observe en général une 

direction antrorse dans le domaine céphalique et rélrorse pour le thorax et l 'abdomen. 
Chez les Crustacés, les polarités scutellaires sont plus variées que dans les autres classes 

d'arthropodes. En général. on observe cependant une polarité antrorse dans la région rostra­

le et rétrorse au voisinage du telson. 
Aux exceptions très localisées à la base périphérique de soies, où deux mécanismes de 

contrôles distincts de la forme et de la polarité des scutelles interviennent (Cals, 1974 a), les 
épines ou mammelons pluricellulaires, les soies et les scutelles ont la même direction, 
comme " a démontré une élUde au microscope électronique à balayage du repli palléal 
(carapace) qui recouvre toute la région thoracique du crabe vert (Bocquet et al., 1976). Cel 
état n'est pas évident chez le homard, à cuticule plutôt lisse, mais perceptible à J'œil nu 
chez la langouste (spiny lobster). Tout amateur, pêcheur ou consommateur, saisi ra une lan­
gouste par l'arrière en la serrant vers l 'avant justement pour éviter les épines, mammelons 
acérés multicellulaires, toutes dirigées vers l 'avant. Cette différence avec les larves acé­
phales de diptère peUl être, pour un "biomoléculariste" drosophilien, un premier motif 
d'envisager un programme d'étude étendu aux Malacostracés Reptantia. Les Malacostracés 
sont les crustacés supérieurs nageurs ou non (Crevette, Bernard l' Hennite. Crabe). Pannî 

les marcheurs (Reptantia) à l'abdomen eumérique, on trouve, entre autres, des Macroures 
(Écrevisse, Langouste) et des Anomoures (Galathée aux grandes pinces fines et à l'abdo­
men replié). 
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L'élaboration métamérique et les polarités apparaissent contrôlées par comme un enchaî­
nement hit rarchique en cascade (Akam, 1987) de gènes pré et postzygotiques suivant le 
schéma suivant : 

{Il Gènes maternels (bicoïd, lIaIlOS.,.) --> (2) gènes "gap" liés au centre de différencia­
tion (kmppef, luwhbach, kllilps) --> (3) gènes "alternatifs" ["pa ir mie"] primaires Chai/y, 
rUlli) --> (4) gènes "alternatifs" secondaires (even-skipped. fushi-tarazlI ) --> (5) gènes de 
polarilé subsegmentaire (engrailed, wingless). 

La polarité, appréciée par les marqueurs cuticulaires, s 'exprime soit dans la totalité de 
l'organisme, soit dans des ensembles submélamériques à limites discrètes. les comparti­
ments. Un métamère peut comprendre un compartiment antérieur et un compartiment pos­
térieur. 

Les polarités retrorses des 6 métamères pléonaux, AI à A6, abdomen à appendices bifo­
liacés typiques des seuls Malacostracés, sont très différents chez la langouste et la galathée. 
Des gradients somatiques prezygotiques et d'autres gradients métamériques doivent s'y 
exprimer différemment. 

A l' inverse des insectes, dont les soies ont une gaine géante produite par une seule cellu­
le polyploïde, les soies des crustacés sont multicellulaires et se présentent comme un cône 
formé par un épiderme constitué d 'une monocouche cellulaire, comparable à cet égard à 
une larve de drosophile. 

Chez la langouste, seule la ligne sétifère de la marge antérieure est antrose. Dans cette 
zone d 'articulation entre thorax et abdomen, leur direction s'oppose à celle des soies margi­
nales postérieures du céphalothorax. Par contre, de Al à A6, toutes les soies réparties dorsa­
lement, la plupart en bandes transverses, sont rétrorses. 

Le cas de la Galathée est nettement distinct. Un ensemble AI-A4 s'oppose au groupe 
A5-A6 + Telson. Le groupe Al -A4, avec A2 et A3 plus riches en soies, a une polarité qui 
est non pas opposée mais identique aux soies antrorses du céphalothorax. Par contre, les 
faces dorsales de A5 et A6 et du telson. classiquement étudiées par les systématiciens, ont 
des groupes de soies rétrorses. 

Il existe cependant chez les Crustacés deux exemples où la polarité des phanères cuticu­
laires n'est pas antrorse dans la région céphalique. Chez les Argllius el chez les mâles nains 
de la Sacculine (H0Cg, 1987), de l'extrémité antérieure à l'extrémité postérieure, les pha-
nères sont loutes rélrorses. ...... 

Chez. l 'Argll/ils les épines multicellulaires antérieures et les spinules scutellaires ster­
nales interappendiculaires sont toutes dirigées vers l'arrière. Il pourrait s'agir d' une impor­
tante modification dans l'action des gènes maternels de gradients de polari té somatique. Si 
ce point est établi et reconnu comme important et différent du cas des Copépodes, il peut 
servir d'argument pour ne pas rapprocher Copépodes et Branchioures et exclure ces der­
niers des Max illopodes. 

A la fin du stade cypris 0 de la Sacculine, cypris aux 6 métamères poslcéphaliques bien 
distincts, une tagmolyse donne naissance à un mâle nain vermiforme avec un groupe cellu­
laire pourvu de IrèS longues aiguilles scutellaires. Ce phénomène apparaît comme inverse 
des segmentations des blastodennes syncitiaux et cellulaires de la drosophile, et par là 
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même, susceptible d'être mieux compris par l'emploi des méthodes génétiques actuelles. 
En général, le rôle des scutelles est problématique mais dans le cas du mâle rhizocéphalien, 
ces sCUIelles pourraiem permenre de contrôler l'orientmion de son déplacement vers son 
réceplacle, dans le sac exteme femelle. Avec les aires de reptation drosophiliennes qui sont 
associées au contrôle des déplacemems et des mouvements nécessaires à la prise de nourri­
ture, ce sont les seuls cas où une hypothèse fonclionnelle probable peut être avancée. 

Métamères primaires el secolldaires. Parasegmems. 

Un rapprochement entre zoologie évolutive, avec la notion de métamère secondaire inté­
granl la partie poslérieure d'un segment à l'avant du segment suivant, et concept de gène 
parasegmentaire, agissant dans les demi -segments postérieur et antérieur successifs, pour­
rail avoi r une valeur heuristique; il est pour le moins intrigant. 

Les fronti,ères du domaine spatial d'expression d'un gène métamériq ue sont d'abord 
reconnues par l'analyse phénotypique d' un mulant. Puis, si ce gène est cloné, on peUl visua­
liser son domaine par radioautographie sur coupe au niveau des ADN, par hybridation à 
l'aide de sondes nucléiques marquées d' une façon adéquate, ou encore au niveau des pro­
téines à l'aide d 'anticorps monoclonaux dirigés contre les produits d'expression des c ADN 
clonés dans Escherichia coli el visualisés ill tala par des révélateurs chromogr.tphiques 
appropriés. 

Il a déjà été fait mention de la présence de compartiments antérieurs (A) et postérieurs 
(P). Les limites d 'action de certains gènes ne coïncident pas avec des frontières 
intermétamériques mais imersegmentaires. Elles correspondent à un "parsegment" incluant 
le comportimenl P d'un métamère et le compartiment A du mélamère suivant (revues ill 

Lawrence, 1988 ; Akam, 1985, 1987). 
Plusieurs types de segmentations arthropodiennes sont bien connus (Snodgrass, 1935). 

Cet aUleur exprime sans ambiguïté qu'une métamèrie primaire ex iste chez les arthropodes à 
cuticule souple où les attaches musculaires correspondenl aux sillons intersegmentaires. Or, 
tous les Crustacea n'ont pas une cuticule crustacée. indurée par les tannages quinoniqucs 
formateurs de sclérotine et par la présence de carbonate de calcium . C'est au moins le cas 
des Branchiopodes et des Mystacocarides. 

Après le céphalosome du Mystacocaride, dix segments se succèdent, les neuf premiers 
avec trois tergites et une région latérale divisée en son milieu par la structure. la plus fone 
du corps, un phragme allongé tranversalement; c'est uniquement en arrière de celui·ci que 
se situe l'orifice d' une glande volumineuse. D' un phragme à l'autre, des muscles obliques 
pennetlent la courbure totale d' une région où aucun condyle entre des plaques indurées ne 
contrôle les mouvements intennétamériques. Il est diffici le d'admettre rationnellemem que 
l'on est en présence de cinq segments thoraciq ues et de six abdominaux. pour inclure les 
Mystacocarides avec les Copépodes et les Cirripèdes. 

Par contre, la répétition des phragmes apparaît sinon parasegmentaire, mais comme des 
marqueurs potentiels pour étudier le domaine d'action anamorphique de gènes de polarité 
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intersegmentaire, comme le gène el] qui découpe des bandes ectodermiques chez l'écrevis­
se, seul crustacé étudié avec des sondes génétiques (Patel, Komberg et 01., 1989 ; Patel, 
Banco et 01., 1989). 

La métamérie secondaire (Fig. lB) procède de l'intercalation de zones arthrodiales sou­
ples, capables d'extension et de compression, en bandes linéaires latéralement et cylin­
driques transversalement, intercalées entre des zones indurées indéformables. Pour que les 
unités rigides soient mobiles, les attaches musculaires excluent les zones souples; une cloi­
son (phragme), invaginée, s'intercale dans la métamérie primai re musculaire longitudinale 
et un ensemble secondaire rigide intègre la partie antérieure d' un segment à la partie posté­
rieure du suivant. 

Génétique moderne et zoologie s'accordent pour décrire la métamérie comme la présen­
ce de multiples domaines répétitifs, al tcrnatifs, plus ou moi ns décalés, restreints ou chcvau­
chants. C'est un problème sinon impossible, mais du moins ardu, que de concilier ces don­
nées qui devrai~nt être complémentaires. 

Togmose. Lipomérisme. Nomomérisme ... 

Les "fois" de Roy-Lankesrer 

" Il y avait une ambition "platonicienne" dans la recherche systématique des invariants 

anatomiques à laquelle se consacrèrent les grands naturalistes du XIX· après Cuvier (el 
Goethe)" (Monod J., 1970, p. 117). Une partie de cette recherche initiale concernant les 
métamères est expliquée dans un exposé bref et percutant, se terminant par les "lois" du 
métamérisme de Ray Lankester, 1904 (Jeffs & Keynes, 1990). Il ne s'agit pas de lois au 
sens physique. En énonçant d'abord les états primitifs suivis des états évolués correspon­
dants, il semble possible de les exposer par quelques oppositions: 

Homonomie/tagmose hétéronomique (loi II homoemérism.+ loi Ill). Des tagmes (régi­
ments) formés de groupes matémariques qui défilent avec des outils différents (e.g. pattes 
cylindriques marcheuses, pléopodes de la langouste) correspondent à un phénomène de tag­
mose/sub-tagmose (Raw, 1955). 

Anomomérisme (quantification variable) / Nomomérisme avec des tagmes à nombre 
strictement fixé (e.g. 6 céphaliques + 8 thoraciques + 6 abdominaux eumalacostracéens) 
(loi 1). 

Eumérisme (limites arthrodiales bien marquées) 1 lipomérime (disparition des seu les 
limites, loi XII) / fusion (lipomérisme + fusion des organes de plusieurs métamères, loi 
XJll) 1 excalation (non-formation d'une partie dorsale ou ventrale, loi XI). 

L'atrophie liminaire (loi X) à une extrémité d' un tagme est un cas d'évolution singulière 
d 'un seul métamère pouvant être intertagmatique. 

Les homéoses, mutationnelles. de régénération (loi VIII), ontogénétiques, sont com­
plexes, le dernier cas concerne plus particulièrement des hétérochronies phylogénétiques 
(Mol/odella in Monod & Cals, 1988). 
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METAMERJE 

PARASEGMENr 

Fig. 1 : Mélaméries primaire el secondnire. Pamsegments. 
1 : Unité culiculaire unicellulaire 
2 : $cUlellalion su r sclérile dorsal (I sculelle par œl1ulc) 
3 : Sculellat ion sur sclérite ven tra l (1 rang de scutel les par ce ll ule) 
4 : Sigilles (empreintes musculaires) 
5 : Orifices glandulaires 
6: Soies 
7 : Muscles longitudinau,>; dorsau~ 
8 : Muscles longitudinaux ventraux 
9 : Ensembles anhrodiaux (intermttamérique et pleural) . 
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Homéose, homonomie et podomérie. Bateson et /'homéose. 

"Peut-être les biologistes modemes ne rendent-ils pas toujours justice au génie des 
hommes qui, sous la stupéfiante variété des morphologies et des modes de vie des êtres 
vivants, ont su reconnaître sinon une "forme" unique, du moins un nombre fini de plans 
anatomiques, chacun d'entre eult invariant au sein du groupe qu'i l caractérise" (J. Monod, 
1970, p. 11 7). 

Bateson (1984) sépare 3 phénomènes, les variations du nombre des métamères chez 
CorCÎlIIIS el Artemia (p. 95-101), l'homéose (p. 149-153), les duplications plus ou moins 
totales des appendices (p. 525-543). 

Le cas de l'Artemia, très élUdié aujourd'hui (Hemandorena, 1989), représente peut-être, 
par son anamorphose, un des cas les plus favorables à la mise en év idence i" situ de l'action 
des gènes de segmentation à une époque post-embryonnaire, dans la zone de morphogenèse 
subterminale. 

La notion d'archétype, si décriée par les cJadistes (Schoffeniels, 1984) est aussi relative 
qu'utile. " li ne faut pas avoir peur des archétypes. ils n'existent pas" (Teissier, 1962). 
Cependant, J'archétype du Malacostracé (Calman , 1909, Fig. 85, p. 145) et du diagramme 
valable uniquement pour le thoracopode malacostréen (!p.) (Calman, loc. ci!., Fig. 86, 
p. 146) montre bien une série thoracopodiale idéalement homonome des tpl à tp8. 

Normalement, chez un crabe, en avant des 1p8. 7. 6. 5. locomoteurs, se trouve tp4 spé­
cialisé. Si dans le cas du "chancre" (Cancer pagurus), le tp3 est transformé en pince, ce 
n'est pas le type le plus courant, tp. postérieur, qui a été fonné. On n'a pas véritablement un 
rétablissement homonome mais un renforcement de l' hétéromie. 

Par contre, l'augmentation du nombre d'épipodites en arrière de tp4 dans une population 
de la crevette, Hippolytefobridi, est typiquement un retour à l'homonomie. 

La transformation, sans doute après régénération, d' un œil en antenne chez une langous­
te tropicale est toujours observable au Museum National d'Hisloire Naturelle (Ponl//intS 
pellicillotl/s (Olivier, 1871 , nO d'enregistrement PA. 474). 

Caride primitif: les Procoridoides. 
, 

La référence à un archétype idéal chez les crevettes permet de considérer comme primi­
ti ve une famille de crevettes où tp3 n'eSI pas transformé en patte-mâchoire spécialisée, mais 
intégré dans une série homonome de tp3 à tp8 (Chace & Manning, 1972). Pour mieux mar­
quer le sens de l'évolUlion caridienne, il semble préférable d'inclure les Procarides dans 
l'ensemble des Caridoïdea. 

Disjonction entre métomérie et podomérie. 

Une tendance amène à penser que des complexes géniques distincts contrôlent les mor­
phogenèses segmentaires et appendiculaires. En effet, il exisle une délétion où les segments 
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TI + abdominaux suÎvaniS persistent quantitavement tout en élant transfonnés tous en 1'2. 
En outre. quand un changement appendiculaire interv ient, comme pour la mutation all/en­

napedia, le métamère est conservé (Lepesant, 1990). 

Des données concordantes ex istent. accumulées par les systématic iens. Ainsi. un spécia­
liste d ' une famille d'Osb'acodes. d ' un groupe de Copépodes libres. un carcinologiste s. str, 
spécialiste de crabes sail que, pour une métamérie identique, il existe un gr'dOd nombre de 
diversifications appendiculaires. 

Cependant, 2 cas choisis chez les Céphalocarides et les Thennosbénacés sonl significa­
tifs. Chez les Céphalocarides, 8 segments existent entre la lête e l le segment génital ; s'il 
sont tous appendiculés dans le gcnre HlIlchisoliiella, le 8< segment prégénital est apode 
(Fig. 2c) chez Lightiella. 

Chez les Thennosbénacés, 10US les 8 Ihoracomères sont présents chez les deux genres 
MOllodella et Thermosbaena, cependant les 2 derniers segmenlS thoraciques ne sont apodes 
que chez les Thermosbaena (Monod & Cals, 1988). Les évolutions de présence ou absence 
totale sont à l'évidence discontinues; les discontinuités ne peuvent être exclues des sché­
mas évolutifs, même si e lles doivent être associées à des modifications progressives. 

Chez les Céphalocarides, un peltidium Iipomérique marque bien le tagme céphalique . 
Cependant la morphologie, et donc la morphogenèse, du dernier appendice gnathal présente 
la même structure que les appendices du tronc. 

De même, chez les Mystacocarides, les AI et Md ont une structure tres voisine, ce qui se 
retrouve aussi accentué et étendu aux que lques métamères suivants chez les 
Phosphalocopinae, Ostracodes fossiles du Dévonien (Fig. 3). 

Chez les Isopodes, les variations lipomériques sont très variables. Une incorporation de 
tp2 au céphalosomc el une excalation et une apodie du tp8 génital d fera appardÎlre une 
décapodie sans qu'on puisse parler d'une synapomorphie avec les décapodes. Chez les 
Isopodes, la subtagmose apparaît pour la taille des pattes à un niveau générique (Monod, 
1926) ou spécifique (Cals, 1974b). L'hétérogénéilé tagmatique se situe entre tp4 et tpS 
(ligne de Tait, l , Fig. 3), elle s'accompagne d'une singulari té métamérique avec l 'excalation 
de th8. Une autre ligne de subtagmose, la ligne arctudirienne, se situe entre tp5-tp6. (Fig. 3, 
a). Les lignes T et A se manifestent à un niveau supérieur des genres ou espèces, celui des 
familles (Sars, 1889). 

Latéralité el compartiments darwiniens. 

A l'échelle du pallium, qui recouvre l 'ensemble somatique des Cirripèdes verruco­
morphes, se fonnent des plaques avec des individus dextres et senestres en fonction des 4 
plaques operculaires, dont 2 suivant les individus -les droiles ou les gauches - s' incorporent 
à la muraille. 

Les plaques ont des limites d iscrètes et des fonnes défi nies. Darwin les dénomme 
comme des compartiments; les cell ules d'une plaque X ne peuvent être incorporées à la 
plaque Y adjacente et réciproquement. On retrouve bien la notion de compartimentation 
épidennique drosophilienne (Cals & Cals-Usciati, sous presse). 
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Fig. 2: Mémmérie et homonomie des Crustacés inférieurs. NOIe: La définition phylogénétique de I"homéose est 
un retour partiel d'un état homonomc chez un organisme hétéronome. 
la. Mét.anauplius d'ArtemÎa. La région postnaupliennc apode, fmur Irone, n'est pas abdominale. 
lb. Femelle adulte d'Artemia. A la taille près, les appendices pos«:épha!iques sont identiques. 
2. Mystacocaride. a: Quasi-homOl1Omie entre l'antenne (préorale) et la mandibule; b, c : double ~péti­

tion imennémmérique (b) et intramétamérique (c). 
l. CéphaJocaride. ldemité des plans de la maxille poslcéphalique el des appendices du tagme troncal 

(flèches). 
4. Rémipèdc. Homonomie postcéphalique des appendices, s'étendant jusqu'au segment pénullième, 

apode, non abdominal. 
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Homéose hétéroch/'Ollique. 

Ce cas ne se manifeste ni à un niveau général, ni à un niveau appendiculaire mais à celui 

de la seule rame interne de tpl , réduite à un mucron chez les juvéniles el les adultes 
femelles de Monodella. Ce n 'est que chez le mâle que ['on nOie un phénomène d 'apparition 

tardive d 'une structure pédifonne sous ronne d'un palpe pentamère. Cette expression ima­
ginale et cette quasi-homéose ne sont pas sans rappeler la morphogénèse nymphale de 
l 'appendice pédiforme Amp. 

Évollltion des complexes homéoliqlles et phylogénie. 

Les gènes homéotiques analysés par leurs séquences nucléolidiques présentent un motif 

court commun l' homéobox, ou boîte homéolique. l'homéodomaine désignant le mOlifpro­
téique commun correspondant. 

En raison des ressemblances entre Annélides, Trachéates et Crustacés, les zoologistes 
ont imaginé un ancêtre crustacéen myriapodifonne (Raw, 1955), ce qui a été confinné par 
la découverte des Rémipèdes (Vager, 1981). 

La contrepartie biomolécu[aire existe puisque [e gène, engrailed s'exprime chez les 
Annélides, les Insectes, les Crustacés et les Chordés (Patel et al., [989 Développemem ; 

1989, Ce/Q. 
L'action génétique d 'homéose est contrôlée par des gènes trans-régulateurs et par les 

étapes 2.3.4.5 des gènes gap-pair-mle primaires et secondaires - gènes de polarité intraseg­
mentaire. La question est de savoir sur quels gènes réalisateurs agissent les gènes d ' homéo­

se (Fig. l, synthèse de synthèses, Lepesanl, 1990). 
Deux complexes homéotiques sont reconnus, les 5 gènes (labial lob. proboscipedia pb. 

deformed Dfd, sexcomb reduced Sel'. antennapedia Alltp) du complexe amellnapedia . C 
Antp et les 3 gènes du complexe Bithorax. C BX, (Ultrabithorax Ubx, abdominal A Abd A, 
el abdominal B Abd B). Avec une concision excessive, on peut résumer J'action des muta­
tions antenllopedia par J'apparition d ',une structure thoracique dans Ja tête, et inversement 

le C BX produit des mutations thorac iques dans J'abdomen. , 
On peut aussi établir une relation colinéaire enlre les sous-Iagmes et les gènes de la 

façon suivante: sous-tagmes préoraux (lab) , gnathaux (pb, Dfd. Sa), thoraciques et AI 
(Amp, Ubx), préabdomcn (Abd A), postabdomen (Abd B), les gènes élant répartis sur le bras 
droi t du chromosome 3 d 'une façon inexpliquab[e dans l'ordre des tagmes. 

On est tenté de calquer ce schéma sur les subdivisions lagmaliques des Crustacés. 
Cependant. les Crustacés sont progonéates et les Insectes opisthogonéates ; chez ces der­
niers, à partir de AB, les segments sonl intégrés pour fonner des génitalias qui n'onl pas 
leurs équivalents, sauf peut-être chez les crustacés non Malacostracés. Enfin, on ne peut 

parler de "tronc" que chez les Crustacés non Malacostracés, alors qu' il ex iste un thorax et 
un abdomen chez les Malacostracés. 
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Un scénario vient d'être avancé (Alcam et al., 1988, Fig. 7) pour proposer des relations 
entre un très ancien myriapode, sans gonopore ? mais avec une faible céphalisation et un 
ensemble trisérié de métamères. 

1 - Dfd-oide · 2 AlIlp-oide - 3 Abd B-oide. Au cours de l'évolution, 1 et 2 distaux persis­
tent et Allfp-oïde se dédouble successivement. 

Su-oide < __ o. Antp-oïde Myriapode ---.> Antp-oïde 

Amp-oïde 

Sera-oïde <---- Antp-oïde a Myriapode a ---- > Amp-oïde Myriapode 
Amp-oïde c <---- Amp-oïde b ----> abd-oïde 
Ubx-oïde <---- abd-oïde •••• > obd A·oïde 

Dans le schéma évolutif du passage des Crustacea "myriapodes" aux Crustacea à 3 
tagmes, seuls ceux·ci possèdent des gènes de type obd. Une constante persiste: la région 
préorale tétracérate. 

En raÎson des homonomies amenno-gnathale (Mystacocarides, Ostracodes foss iles) 
gnatho·troncale (Céphalocarides), certains chevauchements peuvent exister entre types Dfd 

Lb et Allfp, ou Allfp antérieur et Amp·apode (Alltp ou Ubx non exprimés). 

Les métamères, ou interrégions, génitalisés (0), peuvent s'accorder avec 2 hypothèses, 
soit : 

Amp A < ..•. Anrp -··->Alltp G. 
soit 
Abd 0--> Adb --->Adp,posf. 

En retenant que le dernÎer segment des Rémipèdes est apode et qu 'il n 'y a pas lieu dans 
ce cas de parler d'abdomen, il semble cohérent de ne pas considérer comme abdominaux 

les 6 derniers métamères apodes des Mystacocarides et des Artemia (Fig. 3). 
JI faut savoir que paléontologistes et zoologistes étudient dans quelques rares centres pri· 

vilégiés la phylogénie des Crustacés . Il ne saurait être question dans le cadre de ce travail 

d'approfondi r les problèmes qui se présentent à tous les ni veaux systématiques. 
La distinction par Borradaille de deux types appendiculaires crustacéens (Borradaille, 

1926) apparaît fondamentale. L'appendice foliacé, natatoire, sensoriel, et capleur de parti· 
cules: le phyllopode, s'oppose à J'appendice à rames internes ambulatoires muhicylin­
driques. Tous les appendices troncaux phyllopodiaux (branchiopodial ou myxopodial) post· 
céphaliques correspondent à la présence d ' un tronc solénosteme, la solénostemie 
correspondant à un canal ouvert qui creuse ventralement tous les sternums et où les parti· 
cules captées passent en allant vers l'avant. Le canal solénosterne de l'Artémie est pouvu 
d'épines antrorses (Fig. 2). 

Les appendices des "myriapodoïdes" Rémipèdes n'appartiennent à aucune des catégo­
ries précédemment connues, si ces formes ont des larves métanaupliennes naupliopodes 
(type A2 de l' Artémie, Fig. 2), la connaissance de leur onlogénèse pourrait être décisive 
pour l'appréciation de l'évolution crustacéenne. 
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Fig.3 : Hypothèse de l'o!;volutioo du complexe Ame/lliopedia ellagmose chez divers Crusl~cés. 
L'identité des symboles des complexes géniques d'Akam el des lagmes n'implique aucune similitude; elle 
soulend une problémalique des rappons d'évo lution d'émIs Ilormnomes vers des t lats Mltronomes. 
Diagramme de Akam ( 1987). Complexes poslcéphaliques. {Explications dans le texte}. 
1 ~ ligne: Myriapode sans gnathos. Dfd-l ike + AII/p-like + AIxI B-like (caudal-like). 
2" ligne : Myriapode avec gnathos. D/d-like + Su-like + A"lp- li~e + caudal·like. 
3° ligne : Aplerygole. Sa-Eke gnathal + Amp-like + abd-likt. 
4'Ugnc : Drosophîla. Scr-like + Amp-like + Ubx-likt + Abd A-like. 
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CONCLUSION 

La présence de gènes à fortes affin ités depuis les Métazoaires primitifs jusqu'aux 
Vertébrés laisserai t penser à un antihasard ou à un unique détenninisme d'évolution endo­
gène, Ce serait oublier que des phylums métamérisés comme les Trilobites du Paléozoïque 
et les Dinosaures du Coénozoïque ont totalement disparus et avec eux leurs gènes d' homéo­
se. 

La nouvelle synthèse des années 20 élait un progrès, elle pourrait apparaître sinon cn 
partio obsolèle, mais du moins soumise à des transformations factuelles et conceptuelles, 
Comme les gènes d'homéoses, les idées peuvent évoluer graduellement avec des seuils arri ­
vant à provoquer des discontinuités, facteurs de novalions el de dispari tions, 
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