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MORFOLOGIA DE LA CONQUILLA DELS BALANOMORPHA
(CRUSTACEA: CIRRIPEDIA). GENERALITATS

Oriol Riba-Vinas *

ABSTRACT

Rebut: octubre de 1984

Shell morphology in Balanomorpha (Crustacea, Cirripedia)

This paper gives a theoretic summary of up to date knowledge of hard parts in
Cirripedia and particularly of those in Balanomorpha. A glossary of Catalan terminology
is added with French and English counterparts.

INTRODUCCIO

Els balanids son avui dia un grup abun-
dant de crustacis, sobretot a la franja lito-
ral on hi ha la majoria de les especies vi-
ves. Ho sén també en el registre fossil
(Cambria mitja —Actual), i molt especial-
ment en els sediments d’aigiies somes del
Terciari.

Ara bé, la literatura paleontologica i
zoologica de casa nostra ha fet poca aten-
ci6 al grup. El present article intenta de
fer-ne un resum actualitzat i proposa una
terminologia de les parts dures que no
existia fins ara en catala, aixi com les se-
ves equivalencies a l'angles i al frances
(taula I).

ANTECEDENTS HISTORICS

Amb anterioritat al segle XIX, els natu-
ralistes no relacionaven els Cirripedes amb
els altres crustacis, siné que ho feien
amb els grups que posseeixen conquilla
calcaria. Per exemple, Linné en el seu Sys-
tema Naturae (de mitjans del segle XVIII)
els classifica dins els Testacea, juntament
amb la majoria de moHuscs. L'equivoc no
fou desfet fins a principis del s. XIX, quan
J. V. Thompson descobri les formes lar-
varies d’alguns cirripedes i llur metamor-
fosi, i Cuvier i Strauss assenyalaren les
homologies de 'anatomia interna amb la
d’altres crustacis.
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Tauvra 1. Glossari de termes morfologics per als Balanomorpha. L'asterisc assenyala aquells ter-

mes nous que hom introdueix i proposa en el present treball.
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CATALA FRrANCES ANGLES

Ala aile ala-ae )
Anell de pertorbacié disturbance ring
Anell hivernal winter ring
Apex apex apex

Aresta articular

Aresta muscul depressor

Aresta muscul adductor

Bandes de creixement

Banda de stress

Base

Beina

Canal articular

Canal longitudinal

Carena

Carenolateral

Cerra

Cordons de creixement

Cordons hirsutals

Corona

Costules

Crestes apicals

Crestes articulars

Crestes del muscul depressor

Dents oclusals

Escut

Espero

Estria de creixement

Figura glandular

Figura interlaminar

Figura intralaminar

Filet

Granuls

Impressio muscul adductor

Impressié muscul depressor
lateral

Impressié muscul depressor
rostral

Lamina exterior

Lamina interior

Lamelles

Lateral (placa)

Linia de creixement

Linia de sutura

Marge basal

Marge carinal

Marge escutal

Marge oclusal

Marge tergal

Mur

Muralla

Obertura

Opercle

Paret externa

Paret interna

Placa

Prolongacio lateral

Prolongacié secundaria

Radi

Rostre

Rostre primitiu

Rostrolateral

Septes transversals

Solc

Solc de l'esperé

Terga -gues

Valves operculars

Xenomorfisme

aréte articulaire

aréte du muscle adducteur

base

gaine

sillon articulaire
canal longitudinal
carene
caréno-lateral

couronne
cotes longitudinales

crétes du muscle depréssor

scutum/scuta
éperon

lame glandulaire
lame épithélialc
lame épithéliale
filet

cavité du muscle adducteur
fossette du muscle depresseur

couche externe
couche interne
cotes transversales
latéral

ligne de suture
bord basal
bord carénal
bord scutal
bord ocluseur
bord tergal

muraille
orifice
opercule
paroi externe
paroi interne
plaque

rayon
rostre

rostro-latéral
planchers transversaux
sillon

sillon du éperon
tergum -gae

valves operculaires

articular ridge

adductor ridge
growth bands
stress band
basis

sheath

articular furrow
longitudinal tube
carina
carino-lateral
seta-ae

growth ridges
hirsute ridges
crown

ridges

crests for depressor muscle

scutum/scuta
spur
growth striae

intcrlaminate figure
intralaminate figure
filet

pit for adductor muscle
pit for lateral depressor muscle

pit for rostral depressor muscle

outer lamina
inner lamina
prominent ridges
lateral

growth line

basal margin
carinal margin
scutal margin
occludent margin
tergal margin
paries -etes

orifice
operculum

compartment/plate/shell plate
lateral process

secondary process

radius -ii

rostre

true rostrum

rostro-lateral

secondary longitudinal septum
furrow

spur furrow

tergum -gae

opercular valves
xenomorphism




Charles Darwin (1851, 1854), amb dues
publicacions considerades com a joies de
la literatura zoologica, establi la nomen.-
clatura morfologica i els conceptes siste-
matics basics del grup, en els quals ha
estat basada la majoria dels treballs pos-
teriors.

Les nombroses expedicions cientifiques
al voltant del moén que es feren a la fi del
segle passat i a principis de l'actual, for-
niren un material que contribui a engran-
dir el coneixement que hom tenia del grup.
D’aqui sorgiren els treballs de: ANNADALE
(1909-1910), AuriviLLus (1894), BRoOCH
(1912-1931), GRUVEL (1899-1905), KRUGER
(1923, 1940), N1LSSON-CANTELL (1912-1931),
PrLsBrY (1907-1916), WELTNER & UTOMI
(1950-1962) (vegeu NEWMAN et al., 1969).

Aquesta feina biologica de sistematitza-
ci6 1 classificacié de les especies vivents
fou seguida, a partir dels anys cinquanta
d’aquest segle, per estudis de caracter teo-
ric 1 experimental sobre el comportament
dels balanids.

Els representants fossils no reberen, pe-
ro, les atencions de que eren mereixedors
per llur abundancia. Abans de la decada
dels cinquanta solament aparegueren els
treballs monografics de: DARWIN (1854),
BosQuUET (1857), SEGUENZA (1873-76), D’ALES-
SANDRO (1895-1906) i WITHERS (1924-1953).
Els anys cinquanta i seixanta apareixen
treballs de catalogacié de les especies: Da-
VADIE (1952-1963), KoLosVARY (1940-1964) i
MENESINT (1963-1970). Fou, pero, a partir
dels anys setanta quan apareix un nom-
bre creixent d’estudiosos dels cirripedes
fossils, com sén: Newman, Zullo, Yama-
guchi, Ross, Weisbord. Pajaud, Tomlinson,
Buckeridge, Schram, etc.

La informacié aportada pels balanids
com a fossils no ha estat del tot treballa-
da. Tal com diu ZuLLo (1982), els cirripe-
des posseeixen un gran potencial com a
indicadors biostratigrafics, i poden ésser
emprats per a fer correlacions interconti-
nentals, ateses les caracteristiques pecu-
liars de la subclasse: aconsegueixen una
gran dispersié geografica durant l'etapa
larvaria i posteriorment adopten una vida
totalment sessil.

CLASSIFICACIO DELS CIRRIPEDES

Actualment hom considera els cirripe-
des com una subclasse pertanyent a la
classe dels maxillopodes (mistacocarides,

copepodes, braquitirs i cirripedes; Bow-
MAN & ABELE, 1982). La formen quatre or-
dres:

Ordre Ascotoracica

Sén les especies actuals de cirripedes
més primitives. Hom en coneix 45 espe-
cies vives (10 generes), totes parasites d’es-
cleractinids i d’equinoderms. No hi ha cap
resta fossil esmentada. Llur existéncia en
el passat és evidenciada solament per les
cicatrius trobades en els esquelets dels
coralls i dels equinoderms d’edat cretaci-
ca, hipotéticament atribuides a l'ordre.
NEWMAN (1982), encara que situa els asco-
toracics dins els cirripedes, considera que,
ateses les diferencies amb els altres cirri-
pedes, haurien de formar, potser, una sub-
classe independent dins els maxillopodes.

Ordre Rhizocephala

S6n parasits altament especialitzats de
decapodes i tunicats, fins al punt que, so-
lament merces als estadis larvaris, son re-
coneguts com a vertaders cirripedes. Hom
en coneix 230 especies vives (31 generes),
perd no s’han trobat evidencies de llur
existeéncia en el registre fossil. L'origen de
I'ordre podria ésser polifiletic: descendir
de diversos ancestres toracics o, més
probablement, d'un ancestre urcirripede
(=pre-cirripede).

Ordre Acrothoracica

Sén cirripedes perforants de vida no pa-
rasita. La majoria de les especies es tro-
ben adherides a les conquilles dels bival-
ves i gasteropodes, a I'esquelet dels coralls
vius o morts, i també a les roques calca-
ries. En el registre fossil tan sols s’han
trobat llurs celles perforades. Actualment,
hom cita 50 especies vives (12 generes).

Els acrotoracics, juntament amb els to-
racics, son considerats per NEWMAN (1982)
com a cirripedes sensu stricto.

Ordre Thoracica
La majoria dels toracics son animals de

vida no parasita (comensals). S’aposenten
al damunt d’'una gran varietat de substrats



de tota mena, tant de vius (coralls, mol-
luscs, altres crustacis, tortugues, cetacis,
etcetera) com d'inanimats (roca, fusta, buc
dels vaixells, conquilles abandonades, etc.).
Hi ha al voltant de 700 especies vives (150
generes), que habiten predominantment
les aigiies somes, encara que hom pot tro-
bar-les en una ampla varietat de profun-
ditats.

El toracic fossil més antic citat és un
lepadomorf nu (sense esquelet): Priscan-
sermarinus barnetti Collins & Rudkin
(1981) del Cambria mitja de la Columbia
Britanica (Canada). Aquesta troballa ve a
confirmar que els maxillopodes tingueren
una radiacio precog, encara que el regis-
tre fossil de tal edat solament inclou el
cirripede esmentat i els ostracodes Ar-
queocopids.

Hom subdivideix els toracics en quatre
subordres: 1) Subordre Lepadomorpha:
son toracics amb un peduncle més o menys
allargat i el capitol protegit per un nom-
bre variable de plaques calcaries. Hi per-
tanyen les formes de cirripedes més anti-
gues. D’aquest subordre deriven els altres
toracics.

2) Subordre Brachylepadomorpha: sén
toracics operculats simeétrics extingits.
Llur conquilla és formada per sis plaques
principals: 1 rostre, 1 carena, 2 laterals,
2 escuts i 2 tergues (les quatre ultimes for-
men l'opercle), i un seguit de petites pla-
ques situades a la base de la muralla. La
disposici6 de les plaques recorda la dels
lepadomorfs. Hi ha dos géneres descrits:
Pycnolepas (Jurassic superior-Mioce supe-
rior) i Brachylepas (Cretaci superior).

3) Subordre Verrucomorpha: sén for-
mes operculars asimetriques. Dels tres ge-
neres coneguts: Protoverruca, Eoverruca i
Verruca, apareguts al Cretaci superior, tan
sols Verruca té representants actuals. La
conquilla de Verruca és formada per sis
plaques, dues de les quals (una terga i un
escut) formen l'opercle i les altres quatre
(una terga, un escut, el rostre i la carena)
la muralla. Hom creu que l'asimetria de-
via establir-se per a millorar l'eficacia en
I'alimentacio (NEWMAN et al., 1969; NEw-
MAN, 1982).

4) Subordre Balanomorpha: sén tora-
cics operculats i simetrics. Els exemplars
més antics provenen del Cretaci superior,
pero no sera fins ben entrat el Cenozoic, a
partir de I'Eoce inferior, que esdevindran
abundants amb I'aparicié del génere Ba-
lanus.

NEwMAN & Ross (1976, 1977) proposen
de subdividir els balanomorfs en tres su-
perfamilies que representarien una com.
plexitat evolutiva creixent: Chthamaloidea
(Cretaci superior-Actual), Coronuloidea
(Paleoce-Actual) i Balanoidea (Eoce-Ac-
tual).

Els ctamalids han ocupat durant el Ce-
nozoic arees marines marginals, com és
la franja més superior de la zona interma-
real o del rompent (hom hi troba 35 de
les 51 espeécies actuals), on cerquen un
refugi de la competencia o de la depre-
dacio (STANLEY & NEwMAN, 1980; PAINE,
1981; NEwWMAN, 1982).

Pertanyen als corontlids alguns dels ge-
neres més coneguts, com son Tetraclita,
comensal de balenes i tortugues, Chelono-
bia, de tortugues, i Coronula, de balenes.

Es un fet remarcable que tant els cta-
malids com els coronulids tinguin actual-
ment pocs representants a les zones in-
termareals i a les aigiies pregones. Hom
creu que la rica diversitat dels balanids
en les aigiies somes és per llur superior
competitivitat enfront dels ctamalids, als
quals reemplagaren de llur aparicié enca
(NEWMAN & STANLEY, 1981; NEWMAN, 1982).
En canvi, la majoria de coronulids tenen
ninxols ecologics no compartits per d’al-
tres Balanoidea.

Els avantatges evolutius adquirits pels
coronulids i els balanids sobre els ctama.
lids son evidents, ja bé sigui en el meca-
nisme per alimentar-se, com en l'estruc-
tura porosa de la muralla. Les conquilles
poroses de balanids i coronulids sén més
facils i rapides d’edificar que les massisses
dels ctamalids. Els balanids van encara
més lluny i construeixen també una base
porosa, i en el cas dels Megabalanus fins
i tot son poroses les prolongacions late-
rals de les plaques (ales i radis) que en
els altres balanids son massisses. Prova
de llur eficacia i resisteéncia sén els nom-
brosos exemplars sencers que hom pot
trobar en el registre fossil.

APODES

Darwin crea l'ordre dels apodes per a
emplagar una especie parasita d'un lepa-
domorf: Proteolepas bivincta Darwin.
Aquesta especie era l'inica representant
de l'ordre, fins que BoCQUET-VEDRINE (1972)
descobri la seva natura d'isopodes. D’a-
quell moment enga hom parla solament
de quatre ordres de cirripedes.



GENERALITATS DELS BALANOMORFS

Des del punt de vista paleontologic, tan
sols I'ordre Thoracica té interés perque el
seu cos ¢s recobert ver un exosquelet cal-
cari (l'ordre Acrothoracica té certa impor-
tancia en icnologia, pel fet de crear celles
excavades en substrats durs). Els balano-
morfs son el subordre més abundant en
el registre fossil del Cenozoic, si més no
a casa nostra. A continuacié s’exposen les
generalitats de llur esquelet.

La conquilla

Els balanomorfs, dits altrament cirripe-
des operculars simetrics, es caracteritzen
per posseir un exosquelet més o menys
articulat que recobreix el cos de I'animal
(no pedunculat). Un pla de simetria divi-
deix el cos en dos costats iguals (d’aqui
s'origina el nom de simetrics). La conqui-
lla és formada per tres parts majors (fi-
gura 1): la muralla; I'aparell opercular
amb les seves quatre valves; la base o el
calze.

La muralla

La muralla és formada per un seguit de
plaques calcaries capiculades les unes amb
les altres. Llur nombre varia segons la fa-

milia o el genere (fig. 2).
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Fic. 1. A, esquema d'una conquilla amb calze:
co corona, cz calze. B, seccio vertical de la con-
quilla: bn beina, bs base, m muralla, op opercle
(segons Davapig, 1963); C i D, model de la mura-
lla: r rostre, 1 lateral, ¢ carena, cl carenolateral;
la zona puntejada correspon a les ales i la ratlla-
da als radis (segons MENESINI, 1965).

F16. 2. Diagrames de les seccions horitzontals
dels diferents tipus de muralles dels Chthamaloi-
dea, Coronuloidea 1 Balanoidea. Les plaques, llurs
imbricacions 1 homologies: ¢ corona, cl carenola-
teral, 1 lateral, r rostre (segons NEWMAN et al.,
1969, amb modificacions).



Cada placa és dividida en tres parts
(fig. 3): el mur, de forma triangular, i dues
expansions laterals primes i curtes que o
bé fan de recobriment (radis) o bé sén
recobertes (ales).

En el cas dels Chthamaloidea i en el de
nombrosos Coronuloidea, el mur i les ex-
pansions laterals son massisses. En els al-
tres, pero, el mur, i de vegades també les
prolongacions laterals, es componen d'una
lamina interior i una d’exterior. Les lami-
nes (fig. 4) sén separades pels septes lon-
gitudinals que conformen els canals pa-
rietals, i que, en algunes especies, sén en-
creuats per septes transversals, o bé reom-
plerts de carbonat de calci secundari. En
unes quantes especies es forma més d’un
nivell de canals.

Dins la lamina interior hi ha les figures

Fi1G. 3. A, les tres menes de plaques murals se-
gons el tipus de prolongacions laterals: R rostre,
L lateral, CL carenolateral, C carena, r radi, a
ala; B, terga; C, escut: 1 apex, 2 marge carenal,
3 marge escutal, 4 marge basal, 5 solc de l'espero,
6 esperd, 7 lamelles, 8 crestes apicals, 9 crestes
del muscul depressor, 10 crestes articulars, 11
canal articular, 12 aresta articular, 13 costules,
14 granuls, 15 marge tergal, 16 marge oclusal, 17
dents oclusals, 18 aresta muscul depressor, 19
muscul adductor, 20 impressié muscul depressor
lateral, 21 impressié6 muscul adductor rostral, 22
impressiéo muscul depressor rostral.
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interlaminars amb les seves prolongacions
laterals en forma arborescent, i que hom
utilitza per a la classificacié especifica.
Dins la lamina exterior hi ha les figures
glandulars en forma de sac lobulat, i les
figures intralaminars que tenen forma de
canalicle perpendicular a la paret exte-
rior (fig. 4).

La configuracié originaria o primitiva
de la conquilla devia ésser formada per 8
plaques principals (fig. 2): 1 rostre, 1 ca-
rena, 2 laterals, 2 carenolaterals i 2 rostro-
laterals (ex.: Octomoris) i, en el seu cas,
per un o més anells de petites plaques su-
plementaries a la base de la conquilla (ex.:
Cataphragmus).

Totes les altres configuracions de la con.
quilla provenen de la fusié i/o reduccié de
les plaques (fig. 2). Aixo, en alguns casos,
pot dur a unes interpretacions diverses o
confuses. Per exemple, el pas de vuit a sis
plaques en el genere Balanus seria, per
DavaDIE (1963), el resultat d'una fusié del
rostre primitiu amb els rostrolaterals; pe-
ro per a d’altres autors, com NEWMAN
et al. (1969), el rostre primitiu hauria des-
aparegut i I'actual, secundari, seria format
per la fusié dels rostrolaterals.

Els balanids posseeixen a l'extrem api-
cal del mur un engruiximent intern (fig. 1).
Tot plegat forma un anell anomenat beina.
La seva funcié és la de donar suport a les
valves operculars.

Fi6. 4. A, esbos de la seccié d'una placa de la
muralla: le lamina externa, li lamina interna, sl
septe longitudinal, cp canal parietal, b beina, fe
figura interlaminar, fr figura intralaminar, fg figu-
ra glandular. B, model d'una figura interlaminar:
t tija, pl prolongacio lateral, f filet (segons MENE-
SINI, 1976).



Ornamentacio de la muralla

En el cas dels balanomorfs, I'ornamen-
tacio varia segons el genere o l'espécie.
Tanmateix, aquest no €s pas un caracter
totalment singular de les especies o geéne-
res, i sols s’empra com un element dis-
tintiu més.

En sentit vertical poden posseir una or-
namentacio formada per costules i solcs de
més o menys relleu.

En alguns géneres de balanomorfs amb
nombroses costules, com és el cas de Creu-
sia o de Pyrgoma, aquestes poden ésser
agrupades per generacions de costules d’a-
paricié simultania a la conquilla: amb el
creixement de 'animal i el conseglient en-
grandiment de l'al¢aria i de la base de la
corona, aniran apareixent les generacions
de costules que ocuparan solament uns

di si z-z
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Fic. 5. Morfologies de la figura interlaminar: A,
segons la forma de la tija: di directa, si sinuosa,
z-z en ziga-zaga; B, segons la posicio reciproca de
les prolongacions laterals: op oposades, al alter-
nades, de desfasades; C, segons la forma de les
prolongacions laterals: c¢s en cul-de-sac, pf en
punta de fletxa, t en forma de T, ml en mitja
lluna, pfp en punta de fletxa amb prolongacions
secundaries (segons MENESINI, 1965).

quants dels espais intercostulars anteriors,
car el creixement no és uniforme per a
tots els solcs (espais intercostulars).

En sentit anullar tots els balanomorfs
tenen una lleu crenulacié formada pels
cordons i les estries de creixement. Aixi
mateix apareixen cordons més gruixuts
anomenats anells de pertobacié (fig. 6¢)
(vegeu Estructures de creixement).

Com que els balanomorfs sén organis-
mes sessils i fixats sobre un substrat ge-
neralment dur, poden prendre, de vegades,
una ornamentacio que reprodueixi parcial-
ment o total el relleu del socol. Hom ano-
mena aquest fenomen xenomorfisme.

La beina és ornamentada per fines cli-
velles, estries de creixement, que delimi-
ten els cordons de creixement. Pot haver-
hi en algunes especies unes lamelles de

esquingalls de
1'antiga cutfcula
Banda de creixement

Cordons de
creixement

cuticula
trencada

——
fulfmda (rcn(ada/
s1a c1

ment C

nova cuticu

Fic. 6. Models de concrescencia, en seccié radial,
de Chthamalus (A) i Balanus (B): CC cobertora
cuticular, LO lamina organica, PEx paret exte-
rior, BC bandes de creixement, SIC superficie
interna de creixement, BM base membranosa, D
discontinuitat, BB base de la beina, SC superfi-
cie de creixement (segons BoOURGET, 1980). C, es-
quema del creixement de la base de la placa:
fletxes fines, direcciéo del moviment de la cuticula
nova; fletxes grans blanques, regio de formacio
de la cuticula (A-A’); fletxes grans negres, regio
§]§80L1Cp05iCi0 del CaCO, (B-B’) (segons BOURGET,
)s
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més relleu que no nas els cordons nor-
mals; aquestes s’associen amb les lamel-
les de l'escut opercular.

El color de l'exosquelet és emprat, en
els Balanoidea actuals, per a la classifica-
cio de grups d'especies. Diversos tons de
roig i de roig-marro son els prevalents, en-
cara que també se'n troben de blaus i de
violetes. La coloracié de la conquilla és
confinada a l'exterior dels murs i dels
opercles. Generalment, tot el mur té un
mateix to, pero d’altres tenen una varia-
ci6 anullar de tonalitat o de color. Les ban-
des de color radials son molt comunes en
alguns taxons com Megabalanus tintinna-
bulum Linné. Poden ésser utilitzats com
a caracter de diagnosi. L'origen del color
no és del tot conegut. Per als individus
fossils aquest criteri és d’aplicacié dificil
perque sols en casos de conservacid ex-
traordinaria es troben vestigis de la colo-
racioé original.

L'aparell opercular (fig. 1b)

L’aparell opercular dels balanomorfs es
compon de dos parells de valves de calci-
ta: 2 tergues i 2 escuts, articulats entre
ells. Llur funcié és la de regular la comu-
nicacio amb el medi exterior.

En alguns generes les valves operculars
son tan reduides que no cobreixen tota
I'obertura. Per a subsanar-ho tenen una
membrana cuticular molt gruixuda que
recobreix la resta de l'entrada.

L’escut ¢s una pega triangular. Les seves
arestes son el marge oclusal, per on s’en-
caixen els dos escuts; el marge tergal, per
on s’articula 'escut amb la terga; i el mar-
ge basal, per on s’hostatja la valva damunt
la beina o la muralla.

L’escut no €s sempre una pega totalment
plana sin6 que pot posseir, vist des de la
cara externa, una convexitat segons un eix
d’encorbament apico-basal que dona una
forma semiconica a la valva escutal; o una
concavitat o convexitat segons un eix per-
pendicular a I'anterior. Tots dos tipus d’en-
corbament poden ocorrer en una mateixa
peca.

Cara interna: en el vertex, format pels
marges oclusal i tergal, hi ha I'apex ornat
amb les crestes apicals. A l'altre vertex del
marge oclusal hi ha, d'una manera més o
menys palesa en certes especies, un replec
del marge oclusal i també de vegades una
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depressié del marge basal que donen lloc
a la impressi6 del muscul depressor ros-
tral. Es ben visible en els exemplars grans,
com per exemple Balanus concavus Bronn.
En el tercer vertex es troba la impressio
del muscul depressor lateral; tal aresta és
de recorregut curt i, en certes especies, és
gairebé inexistent. Al llarg del marge ter-
gal hi ha el canal articular amb les seves
crestes articulars, i recobrint-lo totalment
o parcial, l'aresta articular. El canal i 'a-
resta articular fan joc de xarnera amb
llurs homonims de la terga. En el si de la
peca hi ha la impressio del muscul adduc-
tor que es prolonga des de la vora del mar-
ge basal fins a confluir i desapareixer com
a element independent amb l'aresta ar.
ticular.

Cara externa: pot ésser ornada per la-
melles o cordons en sentit transversal, de
costules que radien de I'apex i de granuls
en la confluencia de les lamelles i de les
costules. Les costules corresponen a la pro-
longacié externa de les bandes de creixe-
ment internes de la valva; les lamelles, més
notables, corresponen a periodes de muda
(vegeu Estructures de creixement). Rela-
cionat també amb el creixement hi ha les
crestes apicals i articulars, i les dents oclu-
sals.

La configuracio de la terga (fig. 3b) és
sagitada (en forma de sageta) o passerifor-
me (d’ocell), amb un esperé més o menys
llarg i descentrat; i amb tres costats: el
marge carinal, que uneix ambdues ter-
gues de l'opercle; el marge escutal, que es
relaciona amb el tergal de 'escut vei; i el
marge basal, per on s'insereix l'esperd i
s’articula la valva amb la beina.

Cara interna: com l'escut, hi ha aqui
tamb¢ un apex amb les seves crestes api-
cals, i una aresta i canal articular sobre
el marge escutal. En el vertex, creat pels
marges carinal i basal, hi ha un crestall
vertical que son les crestes del muscul de-
pressor. L'esper6 es prolonga pel cos de
la peca, tot formant un llom que desapa-
reix contra les crestes apicals i, lateral-
ment, sota l'aresta articular.

Cara externa: la superficie externa és
practicament llisa, amb l'excepci6 del solc
de l'esperd, que recorre tota la peca des
de l'apex fins a l'extrem de l'esperd, on
s’obre en un ventall. Les lamelles son aqui
menys rellevants que en els escuts, pero
forca més que els cordons de creixement,
fins al punt de delimitar un fals bandejat.



Aquesta estructura és igual que la trobada
a la beina. En alguns casos hi ha una cos-
tulacio (vertical) molt fina i lleu.

La base

L’animal s’emplaca damunt el substrat
per la seva base (fig. 1b). Generalment, en
el cas dels balanomorfs, tota la superficie
de la base pren contacte amb el socol i hi
adapta la morfologia al seu relleu. Hom
podria parlar d’'ornamentacio xenomorfica,
semblantment a la dels ostreids (MOORE,
1971). En condicions no restrictives d’es-
pai, la base tendeix a prendre una forma
circular.

La base pot ésser membranosa, és a dir,
un apilament de capes cuticulars; o de cal-
caria que generalment és més gruixut que
I'anterior. Les bases calcificades poden és-
ser massisses: una superposicié de lami-
nes calcificades; o poroses merces a un
sistema de canals radials.

El gruix d'una base porosa creix del
centre cap a la periferia fins a igualar-se
amb la del mur. Els canals radials recor-
ren la base a partir d'un punt central o
subcentral. En algunes espeécies de Bala-
nidae hi ha septes transversals que com-
partimenten els canals radials, igual que
hom troba en els canals parietals de la
muralla. Cada canal radial acaba a la peri-
féria de la base amb una obertura de for-
ma i emplagament caracteristic per a cada
especie. Els canals radials sén homolegs
als canals parietals, i cada canal parietal
té el seu corresponent canal radial de la
base.

La muralla i la base no es troben fusio-
nades per tal de permetre el creixement de
la conquilla.

Quan l'espai per a fixar la base és reduit,
ja bé sigui per causes propies del substrat,
o per haver-lo de compartir entre diversos
individus de la mateixa generacié (altra-
ment els individus se superposen), o les
condicions del medi mari sén desfavora-
bles i obliguen a elevar l'obertura, llavors
la base pot prendre una forma conica in-
vertida anomenada calze.

L’estructura dels calzes continua essent
la mateixa que a la base normal, tot i que
els canals radials sén verticals i hom els
anomena canals longitudinals. Hom parla
de corona quan es refereix al cos emmu-
rallat per distingir-la del calze; els se-
para la linia de sutura de forma de serra.

De vegades és utilitzat com a terme des-
criptiu el de base de la corona per a fer
referéncia al pla imaginari o no, que conté
la linia de sutura. La base de contacte del
calze amb el socol és generalment petita.

Hom no ha de confondre les muralles
afuades amb les estructures de calze, ni
les aturades del creixement, representa-
des per una cicatriu, també en forma de
serra, amb les linies de sutura.

Algunes especies com Balanus (s.s.) gre-
garius (Conrad, 1856) tenen el calze om-
plert de partions horitzontals nombrosos
1 prims. Aix0 dona una estructura en cel-
les que recorda la dels rudistes.

Tanmateix, en alguns generes epizonics,
el calze és sempre present. Aquests son els
de la familia Pyrgomatidae (=Creusidae):
Creusia, Pyrgoma, Pyrgomina, etc. Aquests
calzes poden tenir una ornamentaci6é sem-
blant a la de la corona.

Creixement esqueletic

La conquilla dels balanomorfs creix en
algada per l'addicié de material calcari al
tal6 de la muralla, que forma el mur a
prop de la base, i en circumferencia per
addicié de material als marges de les ales
i dels radis. Tanmateix, hi ha especies que
en completen la concrescéncia i, a partir
d’aquest moment, el creixement s’esdevé
tan sols per addicié de conquilla al marge
basal del mur, és a dir, en algada. El nou
material és segregat per l'epiteli del man-
tell situat al colze que formen les plaques
amb la base.

Els toracics son els unics crustacis que
poden crear un exosquelet calcari i aixi
mateix, com s’esdevé en tots els crustacis,
tenen la capacitat de mudar periodicament
les parts quitinoses de llur cos.

Soén dos els processos lligats al creixe-
ment de la conquilla, ambdés es relacio-
nen amb l'activitat de l'epiteli i amb la
formacio de les estructures de creixement.
El primer ¢és la formacié del teixit cuticu-
lar per I'epiteli en el colze de la conquilla;
el segon és la secrecié de carbonat calcic
dins de la nova cuticula formada. La nova
cuticula es crea a cada cicle de muda per
unes cellules especialitzades situades so-
bre la base, prop del colze basal de la con-
quilla. La secrecié del carbonat calcic per
part de l'epiteli és sincronica amb el pe-
riode de pre-muda. Durant el cicle de mu-
da, la nova llenca de cuticula, encara plas-
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tica, €s estirada cap a fora del marge, per
a ¢sser, després, progressivament ompler-
ta de calcita. La secrecio és feta per les
cellules especialitzades de l'epiteli, situa-
des a la regid inferior del mur de totes
les plaques.

En els balanomorfs de creixement con-
crescent (lateral de les plaques), 'obertu-
ra va guanyant progressivament d’area.
Tanmateix, en alguns taxons com Pyrgoma
i Creusia, en que la concrescencia de les
plaques és aturada, I'expansié de l'obertu-
ra s’efectua parcialment per l'abrasié del
marge de les plaques, bé sigui per l'erosio
externa o bé per l'activitat de ’animal.

Estructures de creixement

Fins que la teoria sobre el creixement
dels balanomorfs no fou completada, cap
a finals dels anys seixanta i principis dels
setanta, les estructures internes i externes
de I'exosquelet no foren adequadament in-
terpretades.

Bandes internes de creixement

Per norma general, a la literatura espe-
cialitzada son poc esmentades les bandes
de creixement (fig. 6¢), cosa que s’explica
pel fet que, en part, solament sén visibles
en seccions primes,

Hi ha dos models de disposicié de les
bandes: en el primer (fig. 6a), les bandes
s’estenen sense interrupcio per tota la su-
perficie interior de les plaques (per exem-
ple, la superfamilia Chthamaloidea). En
les altres especies (fig. 6b), que poden pos-
seir beina (per exemple, la superfamilia
Balanoidea), 'activitat secretora no és con-
tinua per tota la superficie interna de la
conquilla. En aquest cas l'acrescéncia es
produeix al marge basal del mur i a la
part mitjano-superior de la placa quan hi
ha una beina; al marge inferior del mur
I'acrescencia o és interrompuda o és ex-
cessivament fina.

S6n molt nombrosos els estudis que
cerquen la influencia dels factors ambien-
tals en la produccié de les bandes de crei-
xement:

La llum, o el cicle diiirn, tenen una in-
fluencia indirecta en el creixement de l'a-
nimal. El deuen afectar en la mesura que
son responsables d'un augment de la tem-
peratura de l'aigua i per tant de l'activitat
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metabolica de I'organisme. Per consegiient,
el cicle diari de la llum no afecta gens la
freqiicncia de les bandes de creixement.

La immersié esta estretament relacio-
nada amb l'alimentacio, car la primera res-
tringeix o limita la segona. Per aixo, l'ali-
mentacio es veu afectada pel cicle mareal,
'onatge i els corrents. Hom ha comprovat
que aquest €s el factor més important que
controla el creixement de la conquilla.
L’experimentacié feta en aquest sentit, tot
jugant amb diferents periodes de temps
del cicle immersié-emersid, demostra que
pels organismes permanentment submer-
gits les bandes dipositades —dues per
dia— sén molt pobrament diferenciades:
tot al contrari s’esdevé amb els que sén
sotmesos a cicles d'immersié-emersio, els
quals formen una franja diferenciada per
a cada immersi6. Les conclusions assoli-
des demostren que el nombre de bandes
dipositades per dia és constant —control
intern—, pero que llur gruix és afectat pels
cicles d'immersié-emersié. Les bandes de
stress apareixen tot just després d'un pe-
riode prolongat d’emersid, associat a una
elevada temperatura de l'aire i a uns llargs
periodes d'insolacio.

La influencia de l'edat és molt impor-
tant. Les observacions efectuades amb Ba-
lanus balanoides, B. crenatus i Elminius
modestus permeten d’establir una variacio
de la taxa de creixement durant I'ontoge-
nia. Tot just després de la metamorfosi la
taxa s’accelera, per a estabilitzar-se en la
maduresa i decréixer amb la vellesa.

Amb la crianga és molt probable que
disminueixi la taxa de creixement.

Pel que fa a la muda, la taxa augmenta
d'un 5 a un 10 % un cop finalitzada i de-
creix tot just abans de la nova muda.

Hom ha observat per als balanids d’ai-
giies fredes un cicle estacional caracterit-
zat pel fet de tenir un maxim del creixe-
ment a la primavera, una reduccié a 'es-
tiu i una reduccié més radical a I'hivern.
Per tant, les bandes d’hivern sén més pri-
mes que les d’estiu i de primavera, i aques.
tes darreres meés gruixudes que les ante-
riors. Tenint present aquest fenomen, hom
ha intentat de fer calculs d’edat per a in-
dividus d’aigiies fredes, fent un comptat-
ge dels anells hivernals.

En un habitat no uniforme, la taxa de
creixement pot ésser molt variable segons
les condicions particulars de cada indi-
vidu.

En els balanids sotmesos al cicle ma-



real, les bandes de creixement poden ésser
emprades per a fer calculs sobre el nom-
bre de dies del cicle lunar o anyal, o per
a fornir dades de les interferéncies entre
els tipus de marea. La utilitzacié de les
bandes de creixement, pero, és limitada
per les aturades eventuals del creixement.

Els efectes causats a les bandes de crei-
xement pels factors com l'alimentacio, la
crianga, el clima i la muda sén coneguts
de manera incompleta i aix0 obstaculitza
una interpretacié més acurada de les es-
tructures de creixement en general.

Hom arriba a la conclusio que la fre-
queéncia de deposicié de les bandes és un
caracter possiblement regulat per 1'animal
(caracter intern) i reforcat pel cicle ma-
real. Tots els factors, com l'alimentacio,
I'orientacié de la conquilla, la competen-
cia, la salinitat, la crianca, I'edat, 1'estacié
anual, la temperatura, la marea, els cor-
rents, el clima, l'onatge, etc., solament
afecten d’'una manera més o menys im-
portant el gruix de les bandes de creixe-
ment.

Carenes de creixement extern

A la paret externa de la conquilla hi ha
les estriacions i les carenes de creixement
(fig. 6¢), ja sigui a les plaques (murs, ex-
pansions laterals i beina), a I'aparell oper-
cular o a la base. Totes segueixen una di-
reccio de concrescencia parallela al sentit
del creixement de l'esquelet. Cada carena
és formada per la cristallitzacié de mate-
rial esqueletic a la superficie interior de
la capa quitinosa que cobreix les plaques
de la conquilla.

Segons la mida, o l'origen, les carenes
son denominades de manera diferent: cor-
dons de creixement, lamelles, cordons hir-
sutals i anells de pertorbacio (dels quals
una varietat son els anells hivernals), i les
estries de creixement que les separen.

Cordons de creixement: aquestes care-
nes fines (aproximadament mesuren de 8
a 10 pm) eren associades a les bandes de
creixement intern, perdo hom va compro-
var a mitjans dels anys setanta la gran di-
feréencia que hi havia entre ambdues es-
tructures. En principi, Balanus balanoides,
amb el qual es féu l'experiencia, en condi-
cions d'immersié permanent, produia de
4 a 6 cordons per dia; per al nivell infe-
rior de marea es reduien a 3 per dia; i per
al superior a 2 per dia.

Cordons hirsutals: son cordons més pro-
minents que els anteriors i amb una serie
de petites cerres o pels; es formen asso-
ciats amb les mudes, encara que no sem-
pre se’'n formen.

Lamelles: en trobem a les valves oper-
culars i a la superficie de la beina. Poden
atenyer els 100 pm i comprenen, general-
ment, un nombre de cordons de creixe-
ment. Son relacionades amb la muda pero,
d’'una manera semblant com ocorre amb
els cordons hirsutals, poden no formar-se
en cada muda. Van apareixent al marge
basal de les valves operculars i a la zona
de xarnera de la beina.

Anells o carenes de pertorbacié: en ge-
neral son carenes més ostensibles que les
descrites precedentment. Apareixen a la
superficie exterior de la muralla i dels
opercles. S6n produides per algun esde-
veniment que redueix drasticament el crei-
xement esqueletic. Aquest seria el cas dels
anells hivernals dels balanids que viuen
a les zones intermareals de les regions ar-
tiques i subartiques; aquests anells hiver-
nals s’han utilitzat per a deduir l'edat de
I'organisme quan mor. Ara bé, com que
els animals vells posseeixen anells hiver-
nals més petits i sovint els anells més an-
tics (situats a prop de l'obertura de la
conquilla) desapareixen per l'abrasié del
gel, I'edat calculada deu ser falsejada; tam-
bé pot ésser estimada la taxa de mortali-
tat de les estacions anuals mitjangant l'a-
valuacié del creixement de la conquilla a
partir del darrer anell hivernal, que déna,
aproximadament, l'estacié de 'any en que
es produi la mort.
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