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Compar ison  of the  Processes of Ontogenesis  and  Regenera t ion  
in Phoron ida  

Summary. A review of the present knowledge on the ontogenesis of Phoronida 
allows a comparison with the regeneration processes studied by Emig (t972a, b, 
1973). On the whole, regeneration follows the ontogenetic development (embryo- 
genesis or metamorphosis) of Actinotrocha larva. But the regeneration of some 
structures reveals processes distinct from those in ontogenesis, which are faster 
simpler and more highly developed. Some patterns are studied and discussed in 
particular detail, such as the division of coelom (prote-, meso-, mete-) and the 
evolution of the metasomic circulatory system. 

The regeneration appears to be important character for the determination of 
the phylogenetie position of the phylum Phoronida. According to the parameters of 
the present study, Phoronida must be classified as primitive deuterostemes. 

Rgsumd. Une raise au point des connaissances aetuelles sur l'ontegen~se des 
phoronidiens permet la eomparaison avec les processus r6g6n6rateurs, d6crits prgc6- 
demment (Emig, 1972a, b, 1973). Ceux-ei suivent le plus souvent le d6veloppement 
ontoggn6tique (embryogengse ou m6tamorphose) de l'actinotroque. Pour certaines 
structures, la r6g6n6ration met en jeu des processus qui se r6v61ent 6tre distincts des 
sch6mas de l'ontogen6se et qui sont g6n6ralement plus rapides, plus simples et plus 
6volu6s. Certains points ont 6t6 particuli~rement 6tudi~s et discut6s, notamment la 
division du ecelome (en proto-, m6so-, m6ta-), l'6volution du systgme cireulateire 
dens le mgtasome. 

La r6g6n6ration apparalt eomme un 616ment important dens la d~finition de la 
position phylog6n6tique des phoronidiens. Ceux-ci sont consid~rgs, d'apr6s l'ensem- 
ble de nos r6sultats, comme des deut6rostemes primitifs. 

A. In t roduct ion  

La r6g6n6ration r ep rodu i t  dens  les groupes voisins des phoronid iens  
tous  les processus de l 'ontogen6se et  les ph6nom6nes res t i tu t i f s  sont  en 
g6n6ral calqu6s sur le sch6ma de l ' embryogen6se  (Schepotieff,  1907; 
Dawydoff ,  1909; Otto,  1921; Okada ,  1927; H y m e n ,  1951; Ivanova -  
Kasas ,  1970). D 'aprbs  de nombreux  au teurs  l 'organogenbse r6v61e souvent  
l 'or igine  et  la diff6renciat ion des organes sous leurs formes archaiques.  
Une 6rude compara t ive  de l 'organogen6se r6g6n6ratrice et  de l 'organo-  
gen6se ((vraie~) dev ra i t  ainsi  a p p o r t e r  des pr6cisions sur l 'or igine de 
cer ta ins  organes,  l ' o rgan isa t ion  ana tomique  des phoronidiens  et  sur  
l ' impor t ance  de la r6g6n6ration dens  ce groupe  zoologique. 

Tou t  en p e r m e t t a n t  de faire le po in t  des connaissances actuel les  sur  
l 'ontogen6se des phoronidiens ,  souvent  sommaires  et  encore incertaines,  
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le but de cette 6rude reste de d6terminer la place des phoronidiens duns 
l'Tvolution et duns l 'arbre phyl6tique des M6tazoaires. 

La formation et le dTveloppement des structures chez la larve 
Actinotrocha (lors de l'embryogenTse et de la m6tamorphose) seront 
eomparTes aux rTsultats obtenus lors de la r6gTnTration chez des animaux 
adultes par Emig (1972a, b, 1973). 

B. 7Nomenclature 
Afin d'Tviter des rTpTtitions eg des confusions entre les ccelomes de l'actinotroque 

et ceux de la phoronide, nous utiliserons les termes suivants: proto-, m6so-, rnTtaccele 
pour les cavit&s coelomiqucs larvaires; pro$o-, mTso-, m&taccelome pour celles de 
l'adulte. Le diaphragme de l'adulte correspond au septum chez la larve. Le termc de 
ccelome lophophoral est parfois utilis& pour m&soccelome. L'adjectif antTrieur est 
employ& pour dTsigner la rTgion lophophorale, en opposition avec postTrieur pour 
la r&gion de l'ampoule, chez l'adulte. 

C. GavitTs c~elomiques 

Chez l 'actinotroque (Fig. 1 et 7a, Tableau 1), la pr@sence de trois 
cavit6s est admise par tous les auteurs. Seul Roule (1898, 1900) men- 
tionne une cavit6 gTnTrale unique et ]'absence de septum. L'origine, 
la situation, le devenir & la mTtamorphose de ces cavit6s sont interpr6t6s 
diffTremment, saul en ce qui concerne la cavit6 du tronc larvaire. Cette 
dernibre est une cavit6 coelomique unique (ou m6taccele) probablement 
issue, ~ l'origine, de deux masses, eomme un schizoccele. A la m6ta- 
morphose, elle se trunsforme en ccelome du mTtasome (ou m6taccelome). 

C'est au sujet des cavitTs prTseptales que les opinions des auteurs 
sont divergentes. Caldwell (1882), Ikeda (1901), Selys-Longchamps 
(1902, i904, 1907), Goodrich (1903), Cowles (1904a), Brooks et Cowles 
(1905), Sehepotieff (1906), Shearer (1906), Zimmer (1964) admet tent  
tous la prTsence d'une cavit6 prTseptale collaire, gTnTralement d'origine 
blastoecelienne, dont la cavit6 du lobe pr6oral ne constitue qu'un di- 
verticule (Fig. 1 et 7a, b). Pour Masterman (1897, 1900) et Menon (1902), 
un septum s6pare la cavit6 prTseptale en deux; la eavit6 du lobe pr6oral 
est alors ccelomique et correspond au protoccele (Caldwell, 1882, 1885), 
ce qui est confirm6 par Zimmer (1964), son origine 6rant schizoccelienne 
(Fig. 1, Tableau 1). Masterman (1896a, 1900) a en plus observ6 un 
espace haemoecelique. 

Une cavit6 ccelomique close apparai t  tardivement  duns la larve, 
observation faite par Ikeda (1901) et reprise depuis par tousles  auteurs. 
Cette cavit6 (ou mTsoccele) se forme comme un schizoccele (Ikeda, 1901 ; 
Goodrich, 1903; Selys-Longchamps, 1907; Cori, 1939; Zimmer, 1964), 
probablement ~ part ir  d 'une masse cellulaire unique et non double 
comme le mentionnent Schultz (1897), Shearer (1906), Cori (1939). 
Le mTsoccele se pr6sente en forme de fer & cheval, interrompu dor- 
salement, eontre la face antTrieure du septum £ la base des tentacules 
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Fig. 1. Sch6mas d ' A c t i n o t r o c h a ,  peu a v a n t  la m6 tamorphose :  coupe sagi t ta le  (Ie 
t r a i t  en  pointi116 e t  les fl~ches i n d i q u e n t  la fu tu re  6vag ina t ion  du m6tasome)  e t  

r u e  f ron ta le  (avec une  sect ion f ron ta le  partiel le)  

Tab leau  1. Cavit6s de l ' a c t ino t roque  e t  ieur  deveni r  5~ la md tamorphose  

A c t i n o t r o c h a  a - "- P h o r o n i s  < - - -  A c t i n o t r o c h a  b 

[ Cavit6 du  lobe - -  ? ---> Ccelome de ~--- ? - -  P r o t o c e e l e  

[ prgoral  l '6pis tome (dans lobe pr6oral)  
Cavit6 ! 

pr6septa le  { mgsent~re  i n c o m p l e t e -  m6s~nt~re c o m p l e t - -  
ou ineomple t  

la rva i re  ] / Cavit6 eo l l a i r e -  > Vaisseau < - -  Cavit6 pr6septale  
! lophophora l  la rva i re  

M ~ s o c c e l e  - > M ~ s o c c e l o m e  < - -  M ~ s o c c e l e  

S e p t u m  - ~ D i a p h r a g m e  -" S e p t u m  

M g t a c c e l e  -> M ~ t a c ~ e l o m e  < - -  M ~ t a c ~ l e  

a D 'aprgs  la p l u p a r t  des auteurs .  
b P r ine ipa l emen t  d 'aprgs  Z i m m e r  (1964). 
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Fig. 2. Sch4ma de la r4gion antSrieure du corps d'une Phoronis avec n6phridies 
du type £ un entonnoir 

Fig. 4. a Diagramme illustrant le plan du corps des Phoronis, Brachiopoda et 
Polyzoa (d'apr~s Caldwell, 1882). b Sch6ma de la disposition th~orique des m~- 

sent~res des phoronidiens (original) 
Fig. 5. Schema de la tormation des m~sent~res lat6raux chez Podaxonia (d'apr~s 

)/[amkaev, 1962) 

(Fig. 1). I1 englobe au cours de son d6veloppement la cavit6 collaire et 
constitue ~ la m6tamorphose le ccelome lophophorM (ou m6soccelome), 
tandis que la cavit6 collaire forme le vaisseau sanguin lophophoral 
(Tableau 1, Fig. 2). 

Le devenir du lobe pr6oral e~ de sa cavit6 au cours de la m6tamorphose 
est divers selon les auteurs. Pour les uns, les plus nombreux, le lobe 
disparait totalement par rejet, histolyse ou parce qu'il est aval6; dans 
ce cas, l '6pistome repr6sente une structure ind@endante de ce lobe 
(Metehnikoff, 1871; Roule, 1900; Ikeda, 1901; Menon, 1902; Cowles, 
1904a; Brooks et Cowles, 1905; Selys-Longchamps, 1907; Cori, 1937; 
Veillet, 1941 ; Hyman,  1959). Pour les autres, le lobe pr6orat est maintenu, 
soit en entier, soit partiellement (Wilson, 1881 ; Caldwell, 1882 ; Schultz, 
1903a; Meek, 1917). R6cemment, Zimmer (1964) estime que la struc. 
ture pr6orale larvaire n 'est  pas rejet6e ou avM6e, mais au contraire 
utilis6e dans ]e d6veloppement de l'6pistome. De m6me, Slewing (com- 
munication personnelle) a observ6 le maintien de cette structure sous 
forme d'une pro6minence qui constitue ensuite l'6pis~ome. Certains 
t ravaux ant6rieurs peuvent corroborer ces derni~res observations 
(Roule, 1896; Cori, 1937; Veillet, 1941). Mais quelque soit l 'opinion 
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Fig. 3a et b. Coupes sagittales, presque dorso-ventrales, de l'~pistome de Phoronis 
psammophila (a: 1 mm = 5 tx), la fl~che indique la s6paration entre proto- et m~so- 

ccelome, et de Phoronis i]imai (b: 1 m m =  4 ~z) 

6mise, tous les auteurs confirment l 'apparit ion de l '6pistome dans la 
r6gion eorrespondant au lobe pr6oral. La relation entre la eavit6 du 
lobe pr6oral et eelle de l '6pistome n 'a  pas encore 6t6 6tablie, bien que 
l 'une et l 'autre soit respeetivement protoccele et protoecelome. 

Lors de la r6g6n6ration, on eonstate que le ecelome lophophorM, 
tapiss6 de eellules m6sodermiques m6tasomiques, correspond d 'abord 
une extension des eavit6s orales du m6taccelome dans chaque 6bauehe 
du lophophore (Fig. 6 a). Un diaphragme isole rapidement le m6soecelome 
du m6taecelome. Les deux eavit6s se r6uniront, au-dessus du diaphragme, 
lors de la disparition du m6sent6re oral apr6s la mise en place des ten- 
taeules pr6bueeaux (Emig, 1972b). 

Le d6veloppement du m6soeoelome lots de la r6g6n6ration ne eon- 
firme pas eelui observ6 lors de l'ontogen6se, mais plutSt la description 
de Shearer (1906). A men avis, eette r6g6n6ration diff6rente du type 
sehizoecelien ehez la Phoronis, permet une restitution plus rapide de 
l 'ensemble des structures autotomis6es sans qu'il faille pour autant  
remettre en cause l'ontogen6se dn m6soecele (Tableau 2). 

La pr6senee d 'uu m6tasome et d 'un m6sosome ehez les phoronidiens 
est aetuellement aeeept6e par tous les  auteurs. Par  centre, les opinions 
de ees derniers sur l '6pistome sent oppos6es. Pour les uns, prineipalement 
Masterman (1897), Selys-Longehamps (1904, 1907), Hyman  (1959), 
Brien (1970), l '6pistome ne correspond pas & un segment, mais repr6sente 
seulement une r6gion du corps dans une simple trim6rie; aussi ees 
auteurs rejettent-ils la trim6tam6rie des phoronidiens. Pour Selys- 
Longehamps (1907), la eavit6 de l '6pistome ne repr6sente qu'une 
simple d6pendanee du ecelome lophophoral qui se Iorme en mgme 
temps que le repli 6pidermique de l'6pistome. Pour Remane (1950), 
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b 

C 
Fig. 6 a--c. Disposition des m6sent~res lors de la r6g6n6ration, d'apr6s des coupes 
transversales: a au cours du stade 3 (cf. Emig, 1972b), les flbches indiquent le 
d6placement post6rieur des m6sentgres; b au cours du stade 4; c au stade 5, au- 
dessus du diaphragme (au niveau de la barre du T vasculaire), puis en-dessous 

les trois divisions du corps ne peuvent 6tre compar6es aux ~segmental 
ccelomic compartments~> des animaux m6tam6ris6s. Par  contre, pour 
d'autres, no tamment  Wilson (1881), Caldwell (1882, 1885), Schultz 
(1903a), Cori (1937, 1939), Beklemischeff (1958), Dawydoff et Grass6 
(1959), Zimmer (1964), Clark (1964), Slewing (1973), les phoronidicns 
poss6dent une trim6tam6rie; l '6pistome est alors consid6r6e eomme 
protosome avec sa propre cavit6. Personnellement, je souscris g l 'opinion 
de ces derniers auteurs, car des 6tudes rgcentes ont d6montr6 la pr6- 
sence d 'un protocmle dans le lobe pr6oral larvaire dont l '@istome est 
probablement issu. Par  ailleurs, cet @istome correspond g u n  protosome, 
rudimentaire (Fig. 1, 2 et 3a, b). 

La r6g6n6ration de l '@istome ne pr6sente aucune homologie avec 
l'ontogen~se du lobe pr6oral, mais une similitude avec le d6veloppement 
de ]'6pistome lors de la m6tamorphose d'apr~s la description donn6e par 
Brooks et Cowles (1905). Correspondant d 'abord g une extension du 
ccelome lophophoral, la cavit6 de l '6pistome s'isole progressivement du 
m6socmlome (Emig, 1972b). 

I1 convient de remarquer ici que la d61imitation de l '@istome et de 
sa cavit6 (Fig. 2 et 3a, b) ne correspond pas g eelle donn6e par Siewing 
(1973). Ce point litigieux fera prochainement l 'objet  d'une publication 
commune. 

D. M~sent~res 

L'actinotroque possbde g la base des tentaeules un septum dont la 
pr6sence a 6t6 signal6e par tous le s  auteurs (Fig. 1 et 7), g l 'exception 
de i~oule (1900). La mise en place de ce septum, d'apr6s la description 
donn6e par CoMes (1904a), est semblable g eelle observ6e au tours de 



Les processus de l'ontogen~se 335 

Tableau 2. Organogengse r6g6n6ratrice compar6e & celle d6crite au cours de l'onto- 
gen6se des phoronidiens 

§ Conforme £ l'ontogengse Distincte de Ontogen6se 
l'ontogen@se incconnue 

actinotroque m6tamorphose 

C° 

D. Diaphragme (?) 

E. Tentaeules 

Protoc0elome M6soccelome 

Lophophore 
Tentacules 

F. Intestin, Anus Stomodcum b 
(Esophage ?) a 

G. Sinus pgristomacal et vaisseaux 
(m6dian, lat6ral) 

Branche droite du 
vaisseau lat6ral 
Arcs du vaisseau 
Iophophoral ? 

I. M6tan6phridies 

J. Ganglion nerveux 

M6sent6res 

(Vaisseau 
Iophophoral) 

Fibre nerveuse 
g6ante 

a En l'absence de tissue (esophagien. 
b En pr6sence de ce tissu. 

la rSg6nSration (Emig, 1972b). D'apr~s Selys-Longehamps (1907), 
en revanche, le septum n'est plus qu'une partie de la splanchnopleure 
r6fl6chie vers l'ext6rieur. A la m6tamorphose, le diaphragme d6rive 
directement du septum (Tableau 1), d'apr~s t o u s l e s  auteurs. Mais, 
pour Selys-Longchamps (1904), eelui-ei ne se retrouve pourtant pas en 
totalit6 dans le diaphragme, mais n'en repr6sente que la partie externe, 
le reste 6tant constitu6 par la splanchnopleure de l'¢esophage. Dans 
la r6g6n6ration, le diaphragme se d6veloppe £ partir de cellules de la 
somatopleure, n 'ayant  au moment de sa raise en place aucune liaison 
avec la splanchnopleure. 

La communication entre m6soccelome et m6tac0elome se ferait par 
des pores du diaphragme selon Masterman (1896b), Schneider (1902), 
mais Selys-Longchamps (1907) doute de la pr6sence de tels pores et 
Shearer (1906) conclut £ l'absence de communication ~ travers le septum. 
D'aprbs Clark (1964), le diaphragme des phoronidiens isole les fluides 
ccelomiques du m6sosome et m6tasome qui poss6dent chacun leur 
propre syst6me hydraulique et les rend ind6pendants Fun par rapport 

l'autre. Cet isotement du m6sosome pourrait expliquer la n6cessit6 
d 'un rejet cyclique de la r6gion ant6rieure par autotomie (Emig, 1972b). 



336 Ch. Ch. Emig 

a b 

I.t 

Fig. 7a--d.  A c t i n o t r o c h a  branehia ta ,  a Vue lat6ral ( × 55); b coupe sagittale dorso- 
ventrale de la r6gion ant6rieure (1 m m =  7 ~) ; c coupe transversale au niveau de 
l'cesophage et du septum: formation du vaisseau m6dian (1 m m =  3,7 iz); d coupe 
transversale au niveau des expansions stomacales avec apparition des tentacules 

larvaires, au-dessus du septum (1 m m =  3,7 ~x) 

La  pr6sence d ' un  m6sent6re incomple t  ent re  la cavit6 du  lobe pr6oral  
e t  la cavit6 collaire (ces deux cavit6s n ' en  fo rman t  qu 'une  en r6alit6, 
Tab leau  1) a 6t6 ment ionn6e pa r  I k e d a  (1901), Goodr ich  (1903), Brooks  
et  Cowles (1905); pour  Cowles (1904a) et  Se lys -Longchamps  (1902), 
ce m6sentbre n ' e s t  qu 'une  s t ruc ture  secondaire.  Seuls, Mas t e rman  
(1896b) et  Menon (1902) d6cr ivent  ce m6sentbre comme un sep tum 
complet .  

Dans  le t ronc de l ' ac t ino t roque ,  un  seul m6sent6re, m6dio-vent ra l  
(Fig. 1), issu de la fo rmat ion  du  m6taccele, est  pr6sent  e t  relic l ' e s tomae  
et  l ' in tes t in  £ la paro i  du corps. D 'apr6s  Mas te rman  (1897), Menon 
(1902), Cowles (1904a), Brooks  et  Cowles (1905), il  a p p a r a i t  parfois  
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un rudiment de m6sent6re dorsal dans la r6gion proximale du tronc. 
A la m6tamorphose, le m6sentbre m6dio-ventral prend, par  suite de 
l '6vagination du tube digestif, une position dorsale avec l ' intestin devenu 
branche ascendante du tube digestif (Caldwell, 1882; Schultz, 1897; 
Selys-Longchamps, 1904, 1907; Cori, 1939; Sil6n, 1952; Zimmer, 1964). 
Cette disposition explique ls pr6sence d 'un seul m6sentgre anal dans la 
papille anale. 

Les m6sentbres lat6raux n 'apparaissent qu'apr6s ls m6tamorphose, 
mais aucune 6rude n 'a  port6 jusqu'g ce jour sur leur ontogengse. En 
revanche, leur disposition a fair l 'objet de trois hypoth6ses phylog6- 
n6tiques dont aucune n 'a  encore 6t6 v6rifi6e: 

a) Selys-Longchamps (1907) a 6tabli un rapprochement entre les for- 
mations membraneuses des ann61ides et les m6sentbres lat6raux des 
phoronidiens. Comme Caldwell (1882), il estime que les m6sent6res 
lat6raux rat tachent  la branche descendante du tube digestif g la paroi 
du corps, le m6sent6re lat6ral reliant par une soudure secondaire les 
deux branches du tube digestif entre elles et, en outre, l 'intestin g la 
paroi du corps. 

b) Caldwell (1882) et Blochmann (1892) consid6rent les m6sent6res 
lat6raux comme l '6quivalent des ligaments il6o-pari6taux des brachio- 
podes, reliant le tube digestif g la paroi du corps en suspendant les 
n6phridies (Fig. 4a). 

c) Pour Wilson (1881) et Mamkaev (1962), les m6sent6res lat6raux 
sont issus d 'une eloison s6parant secondairement le m6taccelome: lots 
de l '6vagination du m6tasome (~ la m6tamorphose), les deux cavit6s 
c0elomiques entrent en contact et leurs patois dorsales r6unies forment 
les m6sent6res lat6raux (Fig. 5). Un transfert  secondaire lie le m6- 
sentbre lat6ral droit g la branche descendante du tube digestif et le 
gauche ~ l 'intestin (Mamkaev, 1962). Par  cette hypothgse reprise par 
Beklemischeff (1958), Dawydoff et Grass6 (1959), on consid6re les 
phoronidiens comme des podaxoniens. 

Cori (1939) consid6re, en accord avec Selys-Longchamps (1907), 
que le m6sentgre situ6 entre les branches du tube digestif est issu du 
m6sent6re lat6ral gauche. Sil6n (1952) reconna~t g ces deux m6sentbres 
une origine diff6rente, mais ils se confondent entre les deux branches 
du tube digestif. Son opinion est fond6e sur l 'absence du m6sent6re lat6ral 
gauche chez Phoronis muelleri et sur celle des deux m6sent6res lat6raux 
chez Phoronis ovalis, alors que le m6sent6re m6dian est pr6sent darts les 
deux espgces. Selys-Longehamps (1907), Cori (1939), Hyman  (1959) 
considbrent les m6sentbres lat6raux comme des structures secondaires; 
pour Sil6n (1952), ce sont phylog6n6tiquement des structures tardives 
et leur absence est peut-6tre un earactgre primitif. 

La formation des m6sentbres lat6raux au cours de la r6g6n6ration 
confirme l'opinion de Si16n (1952), le m6sent6re lat6ral gauche n '6tant  
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pas ~ l'origine du m6sent6re m6dian (Fig. 4b et 6) d'apr~s Emig (1972b). 
I1 m ' a  6t6 impossible de v6rifier (Fig. 6 c) si les deux m6sent6res se con- 
fondent on si plus simplement le premier glisse sur le second. Une dis- 
position semblable s'observe aussi, imm6diatement sous le diaphragme, 
prgs des n6phridies chez des animaux normaux de la plupart  des esp6ces. 

L ' importance des m6sent6res lat6raux dans la r6g6n6ration du 
lophophore et du vaisseau lophophoral contredit, darts une certaine 
mesure, leur dgnomination de structure secondaire ou de structures 
phylog6n6tiquement tardives, ce qui restent ~ d6montrer. 

La disparition des m6sent6res lat6raux dans les r6gions ant6rieure et 
post6rieure est un ph6nombne secondaire lors de la r6g6n6ration (Emig, 
1972a, b). Elle ne correspond pas, ~ men avis, ~ un caraet6re primitif 
chez Phoronis psammophila, mais simplement ~ une n6cessit6, pour 
permettre la communication entre les cavit6s du m6tasome. Mais, cette 
disparition pourrait  aussi gtre consid6r6e comme une r6miniscence d 'un 
caractgre primitif apparaissant secondairement, sans emp6cher que 
l 'absence de m6sentgres lat6raux soit peut-gtre un caractbre primitif, 
eomme le pense Sil6n (1952) chez Phoronis muelleri et Phoronis ovalis. 

Bien que la formation des m6sentbres au cours de la r6g6n6ration 
(Fig. 4b et 6) ne contribue pas £ pr6ciser l 'une ou l 'autre des hypoth6ses 
6raises dans ce paragraphe, il appar~t que la disposition des m6sent6res 
n 'est  pas en faveur de l 'hypoth6se podaxonienne. Je tiens 6galement 

souligner, par ailleurs, que ni l 'une ni l 'autre des deux autres hypoth6ses 
ne me parait  satisfaisante. 

E. Lophophore 
A la m6tamorphose, le lophophore adulte se constitue soit 5~ part ir  

de tentaeules larvaires (Roule, 1896; Sil6n, 1954a; Zimmer, 1964), 
ceux-ei 6rant maintenus et simplement 61ev6s en position de lophophore, 
tandis que de nouveaux tentacules s 'adjoignent aux anciens, soit par 
d6veloppement de nouveaux tentacules adultes avec rejet des tentacules 
larvaires (Schneider, 1862; Metchnikoff, 1871; Wilson, 1881; Caldwell, 
1882; Roule, 1900; Selys-Longchamps, 1902, 1904, 1907; Brooks et 
Cowles, 1905; Meek, 1917; Veillet, 1941; Cori, 1939; Sil6n, 1954a). 
Bien que la premibre 6ventualit6 air longtemps 6t6 rejet6e, il apparait  
actuellement que l 'un et l 'autre des processus puissent se produire selon 
les esp6ces d'Actinotrocha: ainsi, clans le groupe I I  (Phoronis hippocrepia, 
P. ijimai, P. australis; cf. Emig, 1971), les tentacules larvaires sent 
maintenus et 6rig6s en tentacules d6finitifs (Sil6n, 1954a; Zimmer, 1964), 
tandis que darts le groupe I I I  (Phoronis muelleri, P. psammophila), 
le plus 6tudi6, les tentacules larvaires sent rejet6s et remplac6s (cas de 
Actinotrocha branchiata ; Fig. 1). 

Darts ce groupe I I I ,  les tentacules d6finitifs font leur apparition soit 
dans un ordre semblable ~ celui des tentacules larvaires (l~oule, 1900) soit 
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dans un ordre diff6rent, en deux s6ries sym6triques, depuis les zones lat6- 
tales en direction dorsale et ventrale (Caldwell, 1882; Selys-Longehamps, 
1904, 1907). La r6g6n6ration du lophophore de Phoroni8 psammophila, 
eomme de celui de Phoronis muelleri (Schultz, 1903 a; Selys-Longchamps, 
1907; Emig, 1972a, b) correspond au deuxi6me type. La bilat6ralit6 
du lophophore de P. psammophila est effac6e, mais r6apparait lors de 
la r6g6n6ration. Elle est, par contre, maintenue chez une seule esp6ce: 
P. muelleri. 

Le d6veloppement des tentacules chez l'actinotroque (Fig. 7d) 
et lors de la r6g6n6ration suit un processus semblable par 6vagination 
de l'6piderme depuis une cr4te ectodermique. 

F. Tube digestif 

Le tube digestif de l'actinotroque se subdivise en trois parties 
(cesophage, estomac, intestin: Fig. 1 et 7a) qui subsistent ~ la mgta- 
morphose en m4me temps que se d6veloppe le pr6estomac pour former 
le tube digestif adulte (Fig. 2). 

L'cesophage larvaire, d'origine stomod6ale, est form6 par invagination 
ectodermique. Le blastopore constitue la bouche de l'actinotroque. 
Les modalit6s de la r6g6n6ration de l'cesophage correspondent ~ celles 
de son ontogen6se, mais r6v6lent l'absence d'invagination ectodermique, 
l'6piderme ne repr6sentant que la zone buccale externe, ceci en pr6sence 
de tissue oesophagien (Emig, 1972b). En l'absence de celui-ci (Emig, 
1972 a), une invagination 6pidermique se produit sur une courte distance. 

Issus d'une subdivision de l'archent6ron, l'estomac et l'intestin sont 
tous deux d'origine endodermique. Le pr6estomac adulte est obtenu 

la m6tamorphose par allongement de la r6gion ant6rieure de l'estomac 
larvaire (Cori, 1890; Schultz, 1903a; Selys-Longchamps, 1902, 1904). La 
nature endodermique du pr6estomac, de l'estomac et de l'intestin est 
confirm6e par la r6g6ngration. 

La formation d 'un proctodeum larvaire, admise par Caldwell (1882, 
1885) et Roule (1900), a 6t6 r6fut6e par Masterman (1897), Ikeda (1901), 
Selys-Longchamps (1904), Brooks et Cowles (1905), Shearer (1906), 
Zimmer (1964). D'ailleurs pour Selys-Longchamps (1904), la description 
du proctodeum provient selon route vraisemblance de la confusion 
avec l'6bauche ectodermique des n6phridies. L'ouverture de l'anus 
larvaire se produit de la m~me fa~on que dans la r6g6n6ration: la partie 
post6rieure de l'intestin (archent6ron) vient au contact de l'ectoderme 
qu'il perfore, les cellules des deux feuillets se juxtaposant. Cette des- 
cription est appuy6e par celles de Masterman (1900), Selys-Longchamps 
(1902), Schultz (1903a, b), Brooks et Cowles (1905), Becker (1937). 
L'anus larvaire ne s'ouvre qu'apr~s la formation du blastopore; de 
m4me, lors de la r6g6n6ration et du bourgeonnement, l'anus ne se forme 
qu'apr6s la bouche (Marcus, 1949; Emig, 1972a, b). 
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A la m6tamorphose, l'anus larvaire se transforme en anus adulte 
d6finitif. I1 s'ouvre alors au fond d'une d6pression ectodermique du 
tronc larvaire, constituant la papille anale qui reste m6tasomique (Fig. 2). 
I1 n 'y  a pus formation d'un proctodeum ou d'un rectum (Selys-Long- 
champs, 1904, 1907 ; Brooks et Cowles, 1905 ; Becket, 1937 ; Veillet, 1941 ; 
Zimmer, 1964). Pourtant,  Cori (1890, 1939) d6crit la pr6sence d'un 
proctodeum £ la m6tamorphose et d 'un rectum ehez la Phoronis adulte, 
& tor t  car les figures de cet auteur ne repr6sentent ni l 'uu ni l 'autre 
et correspondent & nos propres observations. Roule (1900) mentionne 
le rejet de l'anus larvaire ~ la m6tamorphose et une n6o-formation de 
l'anus d6finitif avee un rectum qui disparalt tardivement par histolyse; 
mais aux pages 178 et 188 de son m6moire eet auteur note la pr6sence 
d'un anus ~perc6 ~. 

L'actinotroque poss~de un ou deux diverticules stomacaux qui 
disparaissent £ la m6tamorphose (Fig. 1 et 7). Ces diverticules out 6t6 d6- 
crits par tous les  auteurs sous divers noms. Comme Selys-Longchamps 
(1902), nous les consid6rons simplement comme des expansions stomacales 

G. Systbme eireulatoire 

Les structures du systbme circulatoire larvaire ne se diff6rencient 
qu'apr6s la raise en place du septum (Selys-Longchamps, 1904), c'est- 
&-dire apr6s le d6veloppement de la splanchnopleure. 

La pr6sence chez l 'actinotroque d'un ou deux vaisseaux longitudinaux 
reste largement contrevers6e par les diff6rents zoologistes: 2 vaisseaux 
ou un seul vaisseau, dorsal (Fig. 7 e). I1 faut remarquer que la position 
m6dio-ventrale du vaisseau lat6ral d'apr6s Masterman (1897), Wilson 
(1881), Cori (1890), est incompatible avec l 'anatomie de la Phoronis. 
Metchnikoff (1871) mentionne la pr6sence de trois vaisseaux longitudi- 
naux chez la larve m6tamorphos6e. Lors de la r6g6n6ration de l'ampoule 
(Emig, 1972a), on constate aussi la pr6sence de trois vaisseaux longi- 
tudinaux (vaisseau m6dian et deux vaisseaux lat6raux). 

Les modalit6s de formation des vaisseaux sanguins sont admises 
par tous les  auteurs: les vaisseaux sont issus de l'individualisation de 
l'espace lacunaire sous-splanchnopleural situ6 entre l'6pith61ium digestif 
et la splanchnopleure (Fig. 7 e). Le sinus p6ristomacal poss6de la m6me 
origine (Masterman, 1896b; Selys-Longchamps, 1907). Lors de la 
r6g6n6ration, la branche droite du vaisseau lat6ral, le sinus p6risto- 
macal, le vaisseau lat6ral secondaire se forment d'apr6s ee re@me pro- 
cessus. Le vaisseau m6dian apparalt avant  la vaisseau lat6ral (Fig. 7 c) 
et, lors de la m6tamorphose, le premier vaisseau est plus diff6renci6 
que le second (Selys-Longchamps, 1904, 1907). Cette derni6re obser- 
vation semble eonfirmer notre hypoth6se, selon laquelle le vaisseau 
lat6ral r6g6n6re le vaisseau lophophor~l lots de la r6g6n6ration de la 



Les processus de l'ontogenbse 341 

r6gion ant6rieure, la structure de ce vaisseau lat6ral 6tant plus simple 
que celle du vaisseau m6dian (Emig, 1972a, b). 

A la m6tamorphose, le vaisseau lophophoral est issu de la r6duction 
de la cavit6 collaire (Tableau 1), selon l 'observation de Wilson (1881) 
unanimement admise depuis. Cette structure se complique ult6rieurement 
(Masterman, 1897; Cowles, 1904b; Brooks et Cowles, 1905; Selys- 
Longchamps, 1907): les deux arcs du vaisseau lophophoral se forment 
probablement par division horizontale de ce vaisseau; la branche droite 
du vaisseau lat6ral ne se mat en place qu'apr6s la m6tamorphose. Bien 
qu'aucune description pr6cise de ces observations n'ait  encore 6t6 
publi6e, il semble que les 6tapes de 1'ontogenbse soient les m~mes que 
celles de la r6g6n6ration pour la formation des arcs du vaisseau lopho- 
phoral et calle de la brancha droita du vaissaau lat6ral (branche qui ne 
repr6sante qu'une structure tardive et probablement aussi primitive, 
mais non sacondaire comme on pourrait le supposer). 

Chez la Phoronis adulta, le systgme ciraulatoire est toujours alos, 
m6me lots des premiers stades de la r6g6n6ration. Chez l'Actinotrocha, 
il est soit clos, sans communication avec la cavit6 pr6septala jusqu' 

la m6tamorphose (Wilson, 1881; Masterman, 1897; Manon, 1902; 
Sehepotieff, 1906), soit ouvert darts la cavit6 aollaire pour Metchnikoff 
(1871), Caldwell (1882), Ikeda (1901), Cowles (1904b), Selys-Longchamps 
(1902, 1907). Nos observations sont an favaur de cette deuxibme des- 
cription. 

H. Evolution an systbme eireulatoire 
Le probl6ma de l'6volution du syst~me circulatoire chez les pho- 

ronidiens a 6t6 ainsi pos6e par Selys-Longchamps (1904, 1907): d l y  
aurait eu primitivement deux vaisseaux lat6raux sym6triques~>, le 
vaisseau lat6ral droit ayant  secondairement disparu. L'opinion de cat 
auteur ast fond6e sur la position et l'ontoganbse des deux vaiseeaux 
longitudinaux larvaires, at, sur la pr6senca chez l'adulte de deux vaisseaux 
lat6raux ~ l'axtr6mit6 distale (deux branches du vaissaau lat6ral) et 
dans l 'ampoule (un vaisseau lat6ral droit rudimentaira). 

An eours de la r6g6n6ration du sinus p6ristomacal (Emig, 1972a), 
se d6veloppe effectivamant un vaissaau lat6ral droit (ou vaisseau lat6ral 
secondaire). Si eelui-ci se confond ensuite avee la sinus, sa position reste 
marqude par la pr6sence de ccecums sanguins, observation 6galement 
faite chez l 'adulte par Selys-Longchamps (1907). Ces fairs corroborent 
done l'hypoth~se de ca darnier auteur, d 'autant  qua Phoronis ovalis 
(espbca primitive) poss6de dans tout  le m6tasome deux vaisseaux 
lat6raux (Emig, 1969). La position initiale du vaisseau lat6ral est bian 
lat6rale et non m6dio-ventrala. 

Par  contre, je ne suis pas en accord avec Selys-Longchamps (1907) 
quand il expliqua par la dissym6trie seeondaire du corps l'absenee darts 
la r6gion musculaire du vaissaau lat6ral droit et celle de la fibre nervause 
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g6ante droite; cette dissym6~rie est marquee par la pr6sence h gauche du 
vaisseau lat6ral et des gonades, d'une seule fibre g~ante g6n~ralement 
e~ chez certaines espSees par un d6veloppement plus important, ~ gauche, 
de la musculature longitudinale. En effet, je consid~re ces disparitions 
comme une ~volution chez les phoronidiens qui, comme les autres 
Ccelomates, d~rivent d'animaux ~ sym6trie bilat6rale; la plupart des 
esp~ees de phoronidiens pr~sente d'ailleurs une sym~trie bilat~rale 
marquee dans le m~tasome (Emig, 1971) sans poss~der de vaisseau 
lateral droit. Seul, le groupe I I I  (Phoronis muelleri, P. l~sammophila) 
et Phoronol~sis albomaculata montre une forte dissym~trie de la mus- 
culature du m~tasome. Phoronis ovalis pr~sente deux vaisseaux lat~raux, 
mais aucune fibre nerveuse g~ante (Emig, 1969). 

I. N~phridies 
Les n6phridies larvaires, fortunes par une invagination ectodermique, 

sont des proton6phridies avee des sol6nocytes. Ceux-ci tombent dans 
la eavit6 collaire pr6septale lors de la m6tamorphose. Cette description 
de Caldwell (1882)i confirm~e par Goodrich (1903), a ~t6 adopt~e par 
tousles auteurs (Fig. 1). 

A la m~tamorphose, les eanaux larvaires sont conserv6s et constituent 
l'6bauche des n6phridies adultes, selon l'opinion 6mise par la plupart 
des auteurs. Les n6phridies larvaires se d~placent pour entrer en contact 
avec le m6taccelome. La formation des entonnoirs, d'origine m6so- 
dermique, fair l'objet de descriptions divergentes bien que voisines. 
Goodrich (1903) d~crit un d6veloppement secondaire des ccelostomes 
contre les canaux larvaires, repr6sentant ainsi des ~eompound nephro- 
mixia~>, ce que Zimmer (1964) confirme. Goodrich (1945) precise que les 
n6phridies des phoronidiens correspondent ~ des mixon6phridies, c'est- 
m-dire que le ccelostome est compl~tement soud~ au tube n~phridien pour 
ne former qu'un seul organe ayant  des fonctions exer6trices et g6nitales. 
Cette d6finition peut ~galement s'appliquer ~ la formation des n6phridies 
£ la m6tamorphose (cf. Fig. 3 de Goodrich, 1945), ainsi que, semble-t-il, 

celle observ6e au cours de la r6gSn6ration. D'apr~s Selys-Longchamps 
(1907), il se produit une perforation du p6ritoine par les conduits lar- 
vaires avec formation des entonnoirs. 

Le maintien des canaux larvaires a ~t6 mis en question par Ikeda 
(1901), Cowles (1904a), Brooks et Cowles (1905), Cori (1937); n~anmoins, 
orifice et pattie ant6rieure des conduits pourraient ~tre maintenus lors 
de la perte de 1~ r6gion pr6septale de l'actinotroque, mais aueun auteur 
d6crit la formation des m6tan6phridies lors de la m6tamorphose. 

Les d6placements du trone lors de la m6tamorphose provoquent le 
glissement des pores urinaires dans la position des n6phridiopores sur la 
papille anale (Caldwell, 1882; Brooks et Cowles, 1905; Selys-Long- 
champs, 1907). 
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Les n6phridies r6g~n~renf enti~rement g partir de eellules m6so- 
dermiques (Schultz, 1903 a; Emig, 1972 b) ; ee d6veloppement apparait 
donc fondamentalement oppos~ £ l'ontogen~se des n6phridies, ce qui 
pose g nouveau le probl~me du passage de la proton6phridie vers la 
m6tan6phridie. La r6g6n6ration serait plut6t en faveur de l'hypoth6se 
du remplacement total  des proton6phridies g la m6tamorphose. 

Les phoronidiens sont un mat6riel id6al pour r6soudre la question 
des relations entre proton6phridies et m6tan6phridies. Malheureusement, 
la pr6carit6 des &udes sur leur ontogen~se ne permet aucune r6ponse 
d6cisive g cette question. La pr6sence de protou6phridies chez l'actino- 
troque et celle de m6tan6phridies chez l'adulte sont la preuve que les 
premi6res pr6c6dent les secondes dans la phylog6nie des invert6brSs 
(Hyman, 1959). Alors que les n6phridies larvaires sont d'origine ecto- 
dermique, les m6tan6phridies r6g6n6r6es sont m6sodermiques, comme 
celles des ann61ides: ainsi, proton6phridies et m&an6phridies ne sont 
ni homologues, ni de m6me origine, ni des variantes d 'un m~me organe; 
dans ce cas, il convient donc, comme l'a fair Hyman (1951), de rejeter 
la th6orie gonoccelique de Goodrich (1900, 1945). Si le passage des 
proton~phridies en mixonephridia lors de la m6tamorphose se r6v61ait 
ult6riem'ement exact, ce cas serait en dehors de la question pos6e 
ci-dessus ; par contre, celle-ci serait relanc6e si l'ontogen~se correspondait 

une n6o-formation pour les m6tan6phridies. 

Comme Sil6n (1952), nous pouvons nous demander si les n6phridies 
du type g u n  seul entonnoir repr6sentent un 6tat primitif et si l 'on 
consid~re l'absence des m6sent~res lat6raux eomme une condition 
primitive. Bien qu'il faille attendre une 6tude approfondie de l'onto- 
gen~se des m6sent~res et de la r~gSn6ration des n6phridies du type 

2 entonnoirs, il semble que l'absence des m&ent~res latSraux et la 
presence d 'un seul entonnoir correspondent bien g des caract~res pri- 
mitifs. 

J. Syst~me nerveux 

Le syst6me nerveux de l'actinotroque, comme celui de l'adulte, 
est essentiellement intra-4pidermique. 

Le ganglion larvaire situ6 dans le lobe prSoral (Fig. 1 et 7a, b) se 
forme aux d~pens de l'ectoderme. Contrairement aux ~tudes de Masterman 
(1897), Meuon (1902), Schultz (1903a, b), il ne se forme pas de neuropore 
par invagination ectodermique; Masterman (1901) r6fute d'ailleurs son 
observation ant6rieure. Le ganglion larvaire disparait g la m6tamorphose 
avec le 'lobe pr6oral, le ganglion de l 'adulte 6rant n6o-form6 g partir de 
l'@iderme. Selys-Longchamps (1902, 1904, 1907) pr6cise que le ganglion 
adulte est un renflement du neff circulaire (dont l'6bauche est pr&ente 
chez la larve), ce qui correspond £ nos observations (Fig. 1, 2 et 7a, b) 
au tours de la r6g6n6ration (Emig, 1972b). 
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Le nerf collaire situ6 & la base des tentacules a 6t6 d6crit par Caldwell 
(1882), Masterman (1897), Brooks et Cowles (1905). I1 donne ~ la m6- 
tamorphose le nerf circulaire de l'adulte (Selys-Longchamps, 1904; 
Zimmer, 1964). D'apr~s Sil6n (1954b), aucune structure larvaire ne se 
retrouve chez l'adulte. 

En ce qui concerne l'ontogen@se de la ou des fibres nerveuses g6antes, 
nous ne poss6dons aetuellement aucune information. Seul Selys-Long- 
champs (1904) signale que la fibre g6ante est pr6form6e darts l'6piderme 
avant la m6tamorphose. 

Lors de la r6g6n6ration, le ganglion nerveux est issu de la zone dorso- 
m6diane du nerf circulaire correspondant i une zone r6g6n6r6e, ce qui 
pourrait ~tre en faveur de l'opinion de Sil6n (1954b). Au contraire, le 
reste du nerf circulaire est form6 par morphallaxis du plexus nerveux 
6pith61ial (Emig, 1972b, 1973) : d'ofi la possibilit6 qu'une pattie seulement 
du nerf collaire se transforme en nerf eirculaire (si la r6g6n6ration suit 
l'ontogen@se), contrairement aux descriptions de Selys-Longchamps 
(1904), Sil6n (1954b), Zimmer (1964). D'apr&s Veillet (1941), le ganglion 
larvaire n'est pas n6cessaire & la m6tamorphose; darts le cas de la r6- 
g6n6ration, nous avons fair la re@me constation: le ganglion, rejet6 
lors de l 'autotomie, ne se met que tr6s tardivement en place (Emig, 1972 b). 

I~. Conclusions 
La comparaison entre l'ontogen~se et la r6g6n6ration appelle im- 

m6diatement une premiere remarque: l'6tude approfondie des ph6- 
nom6nes r6g6n6rateurs d6montre les laeunes et la pr6carit6 de nos 
connaissances actuelles sur l'ontogen~se des phoronidiens et met l 'accent 
sur les problbmes ontog6n6tiques £ 6tudier plus particulibrement 
(Tableau 2). 

La r6g6n6ration de eertaines structures suit le d6veloppement onto- 
g6n6tique; celle d'autres structures suit les processus de la m6tamorphose. 
Enfin, certaines structures r6g6nbrent de fagon distincte de l'ongotenbse 
(Tableau 2). La r6g6n6ration ne semble r6p6ter que les processus simples 
de l'ontogen6se. Nous utilisons le terme ~processus simples~ pour 
ceux qui font appel au minimum de moyens et qui sont les plus rapids 
pour r6aliser la r6g6n6ration. Quand les processus ontog6n6tiques sont 
complexes, lea phoronidiens sont capables de leur en substituer d'autres, 
plus simples, plus rapides et plus 6volu@s (cas du m6soccelome, par 
exemple). D'apr6s J/~gersten (1972), les organes larvabes subsistant 

la m6tamorphose peuvent ~tre consid6r6s en g6n6ral comme des ca- 
ract6res (benthiques) adultes pr&sent chez la larve: chez Actinotrocha, 
cet auteur mentionne, comme seul caractbre purement larvabe, le cercle 
ciliaire p6rianal. Lorsque, pour un organe, ontogen~se et r6g6n6ration 
r6pondent ~ des processus similaires, cet organe peut ~tre consid6r6 
comme repr6sentant un caraet6re adulte ehez l 'actinotroque (Tableau 2). 
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En consequence, les processus ontog6n6tiques distincts de ceux de la 
r6g6n4ration doivent probablement correspondre ~ des caract~res lar- 
vaires, ou au moins £ des caraet~res primitifs moins 6volu~s, m~me s'ils 
se d~roulent lors de la m4tamorphose. Nos r6sultats sont en accord avec 
ceux de Ji~gersten (1972) qui mentionne comme prineipaux caract~res 
adultes de l 'actinotroque: l 'invagination ventrale, les tentacules, le 
lobe pr6oral; ces deux derniers sont rejet6s ~ la m6tamorphose, car ce 
sont des organes tellement modifi6s qu'ils sont remplac4s par ((pr~- 
r6g6neration ~) respectivement par des tentacules adultes (cf. Lophophore : 
esp~ces du groupe III)  et par l'~pistome, selon ce dernier auteur. La 
r~g~n4ration apparalt donc comme un ph~nom~ne paffaitement adapt~ 

la biologic des phoronidiens, confirmant ainsi l'opinion 4raise pr6- 
c6demment (Emig, 1973). 

Pour Abeloos (1932), la r~g6n6ration des structures par morphallaxis 
pr6sente, en g6n6ral, de grandes analogies avec la m~tamorphose. Chez 
les phoronidiens, la morphallaxis atteint principalement l'~piderme dans 
les zones des 6bauches lophophoralcs et la couche nerveuse ~pith61iale 
au niveau du nouveau neff circulaire (Emig, 1973): or, en consultant 
le tableau 2, on constate que ces m~mes structures apparaissent par un 
processus semblable £ la m~tamorphose. R4g6n6ration et m~tamorphose 
pr6scntent encore chez les phoronidiens de fortes similitudes quant 
aux organes mis en place, alors qu'avec l'embryogen~se la r~g6n4ration 
ne poss~de que tr~s peu de points de comparaison (Tableau 2). 

Roule (1900) estimait que la chute des diverses structures est un 
ph4nom~ne du m4me ordre que le rejet (autotomie) du lophophore et 
qu'elle n'a pas d'autre valour. I1 s'agit 1£, de la part  de cet auteur, d'une 
comparaison et d'une interpr6tation h~tives et, & mon sens, 4rron6es. 
Car, si unc forte similitude existe entre r4g~n~ration et m~tamorphose, 
il n'en est pas de m6me entre le rejet autotomique et celui des structures 
larvaires. En e[fet, l 'autotomie conduit £ l'41imination non seulement 
de l'~pistome et du m6sosome, mais aussi de la r~gion la plus distale du 
m~tasome (papille anale, n4phridies,...), tandis que le rejet ~ la m~ta- 
morphose ne concerne que des structures larvaires (tentacules, lobe 
pr4oral) non restitu~es ult~rieurement, ~ l 'exception de l'6pistome. Ceei 
d~montre suffisamment que les deux processus ne sont pas comparables, 
sans m6me faire intervenir des notions d'oricntation et de ((segmentations> 
du corps. 

Le d~veloppement du m~tasome avec l'ampoule lors de la m~ta- 
morphose n'a fait jusqu'£ present l 'objet d'aucune 6tude, aussi route 
comparaison avec los processus de la r~g~n~ration post~rieure est-elle 
impossible. 

En nous fondant sur les lois 4mises par Cerfontaine (1903) e~ Abeloos 
(1932), ~ savoir que les ~aeult4s de r6g4n6ration diminucnt au cours de 
l'4volution ontog6nStique et qu'elles sont d 'autant  plus 6tendues que 
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les animaux sent moins 61ev6s en orgunisution, les phoronidiens ont su 
pr6sorver ou r6ucqu6rir les facult6s n6cossaires de r6g6n6rution, ~ tel 
point quo la r6g6n6ration r6v61e une diff6renciation de certains organos 
par des processus plus 6volu6s que ceux de l'ontogen6se. Cela sugg6re 
que l'udulto n'u pus encore pu, ou n'u pas su, transmettre cette 6volution 

sa larve, muis l'emploie (d6j~) pour son propre compte duns lu r6- 
g6n6ration. Ainsi, celle-ci devient-elle un 616ment indispensable pour 
d6finir une position phylog6n6tique, duns la mesure off elle fair upparaitre 
des earact6res 6volutifs nouveaux. 

L. Discussion sur la phylog~nie des phoronidiens 
Les phoronidions, occupant une place primordiale duns le groupe 

des lophophoriens, comme duns l'arbre phyl6tique des m6tazoaires, 
ont fair l'objet de fort nombreuses sp6culutions quunt ~ leur position 
phylog6n6tique. Plac6s parmi les protostomiens par Selys-Longchamps 
(1907), Cori (1939), Hymun (1959), Dawydoff et Grass6 (1959), Webb 
(1969), Jiigerston (1972), ils repr6sentent pour Codreunu (t970) un 
aboutissement de l'6volution dos protostomiens. Selon Slewing (1967) et 
Reisinger (1972), les phoronidiens s'intbgrent dana l'ensemble des ur- 
chiccelomates, renferman¢ aussi des deut6rostomiens, ~ 1'exclusion des 
chord6s. Pour d'autres uuteurs, ils constituent un groupe isol6 duns les 
Bilateria, pouvant repr6senter le passage des protostomiens aux deu- 
$6rostomiens (Alvurudo, 1957; Sil6n, 1954b; Hartmun, 1963; Clurk e~ 
Panchen, 1971). Enfin, ils uppartiennent aux deut6rostomiens dent 
ils sent les plus primitifs d'uprbs Young (1962), Zimmer (1964), Emig 
(1971). Clark (1964) classe los phoronidiens dana les oligombres. Brien 
(1970), r6futant la dualit6 protostomiens-deut6ros~omiens (comme 
Slewing, 1967), classe les phoronidiens, ccelomutes d6rosomes, parmi 
les vermidiens-lophophoriens dent les originos remonteraient uux 
unn61ides matins. Apr~s ce bref rappel historique de lu phylogen~se des 
phoronidiens, nous no discuterons pus iei 1'opinion de cos divers auteurs, 
nous r6servunt de le faire ult6rieurement. 

Nos comparuisons entre l'ontogen~se et lu r6g6n6ru~ion permettent 
de confirmer certains caract6res protostomien et deut6rostomiens que 
poss6dent les phoronidiens. Le seul curactbre protostomien concerne 
la pr6sence de proton6phridies dana l'actinotroque (l'aduRe possbde 
des m6tan6phridies). La brunsformation du blastopore en bouche ou 
anus souffle trop d'exceptions et ne peut ~tre utilis6e pour s6purer 
protostomiens et deut6rostomiens (Slewing, 1969). Rappelons pourtunt 
que, choz les phoronidiens, la bouche de l'adulte se d6veloppe ~ purtir 
du blastopore; l'unus ne s'ouvrunt qu'ult6rieuremen~. Les autres ca- 
ractbres sent deut6rostomes: - -  genbse des ccelomes; - -  $rim6tam6rie 
du ccelome en proto-, m6so- et m6ta- ehez la lurve et l 'adulte; - -  position 
intra6pidermique (busi6pith6liule) du syst~me nerveux; - -  ubsence de 
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c6phalisation. Zimmer (1964) a mis en 4vidence d'autres earact~res 
deut4rostomes des Phoronida, ~ savoir: la segmentation radiaire, le 
d6veloppement r6gulier, l'origine du m6soderme par type d6riv6 de la 
formation ent6roccelique. 

Ainsi est confirm6e l 'appartenanee des Phoronida au super-phylum 
des deut4rostomiens dent on peut les consid6rer comme des repr6sentants 
primitifs. 

Certains points permettant $ Siewing (1967) de rapprocher les pho- 
ronidiens des Spiralia ont 6t6 irdirm6s par nos r6sultats. Ceux-ei d6 
montrent aussi que la transition des lophophoriens vers los deut6rosto- 
miens existe et ne soul6ve plus les difficult6s 6nonc6es par Codreanu 
(1970). Les phoronidiens sent ~ ranger, non dans les Protostomia At- 
ehiccelomata, mais parmi ceux que cet auteur nomme I)euterostomia 
Arehimera. La place des phoronidiens dans les Archieoolomates d'apr6s 
Siewing (1967) et Reisinger (1972) doit aussi 4tre reconsid6r6e, ainsi que, 
probablement, la d6finition de ce dernier groupe. 

En conclusion, quelle que soit la division envisag6e du r6gne animal, 
los Phoronida appartiennent ~ la lign6e 6volutive aboutissant aux 
chord6s. Leur position dans eette lign6e reste encore ~ 6tablir; elle est 
probablement ~ rapproeher de celle dos H6miehord6s comme le proposent 
Zimmer (1964), Siewing (1967), Brien (1970). Ce probl6me retiendra 
notre attention pour les recherches futures. 

Abbreviations des figures 

anus ma mdsent~re anal 
b bouche ml m6sentbre lat6ral 
ba barre du T sanguin told m6sent6re lat6ral droit 
bd branche droite du vaisseau mlg m6sentbre lat6ral gauche 

la~6ral mm m6sentbre mgdian 
bg branche gauche du vaisseau me m6sent~re oral 

lat6ral mp m6sen~re principal 
c capillaire sanguin my m6sentbre ventral 

(= bd en r6g6n6ration) 
ca cavit6 ccelomique anale n n6phridie 
co eavit6 ccelomique orale nc neff circulaire 
coel coelome n6 n6phridiopore 
cps cavif~ pr6septale larvaire o cesophage 
d diaphragme p protoccelome ou protoccele 
e 6pistome pa papille anale 
en entonnoir ndphridien pe pr6estomae 
es expansions stomacales pu pore urinaire 
es¢ estomao 
fg fibre nerveuse g6ante s septum 
gn ganglion nerveux sm sac m6tasomique 
i intestin ta ~entacule adulte 
lo lophophore td ~ube diges~if 
lp lobe pr6oral tl tentaeule larvaire 
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lpa lacune p~rianale vl vaisseau sanguin lateral 
M m6taccelome ou m6taccele vlo vaisseau sanguin lophophoral 
m m~soeoelome ou m~soecele vm vaisseau sanguin m6dian 
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