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O b s e r v a t i o n s  a n d  Discuss ions  on  the  E m b r y o n i c  D e v e l o p m e n t  

in  P h o r o n i d a  

Summary. Internal fertilization (in metaccelom) generally occurs in Phoronida. 
The eggs are extruded to the exterior through the nephridia, shed freely into the sea- 
water or retained in the lophophoral concavity. The cleavage of phoronid eggs is 
total, equal (or subequal) and radial (with sometimes fortuitous appearance of spiral 
cleavage patterns). The gastrula is formed by emboly. The mouth is derived from 
the anterior remnan~ of the blastopore without a true stomodeum. The anus arises 
by perforation, as an independent structure of the blastopore. The mesoderm formed 
by budding originates as isolated cells proliferated from the anterior and lateral sur- 
faces of the archenteron. In  the preoral hood appears a protoccel by mesodermal 
cells lining the walls of the blastoccel. The trunk ccelom (or metaeoel) of Actinotrocha 
originates from one or two posterior masses of mesodermal cells. I t  is possible that  
the mode of formation of this ccelom varies in respect to the different species. The 
mesoderm elaboration is considered as a modified enteroecelous method. 

The acceptance of Phoronida as deuterostomes is regarded as the logical conse- 
quence of the present considerations (see also Emig, 1973): radial cleavage, origin 
of mesoderm by a derived enteroccelous method, trimetamerous actinotroeha. 

R~sumg. La f6condation est g6n6ralement interne chez les phoronidiens. La 
segmentation des ceufs est totale, 6gale (parfois 16g@ement in6gale) et de type 
radiaire (avee quelquefois une apparence fortuite de segmentation spirale). La 
gastrula est form6e par embolie. La bouche d6rive de la zone blastoporale sans 
formation d'un vrai stomodeum. L'anus est mis en place par perforation de l'ectoders- 
me et repr6sente une n6o-formation ind6pendante du blastopore. Le m6soderme est 
issu par prolif6ration cellulaire des r6gions ant6rieure et lat6rales de l'archent6ron. 
Le protoecele est form6 par des cellules m6sodermiques se disposant le long de la 
paroi du lobe pr6oral. Le m6taccele est issu probablement suivant les espbces d'une 
ou deux masses. La formation du m6soderme correspond g une variation de la 
m6thode ent6roccelique typique. Les phoronidiens doivent 6tre consid6r6s eomme 
des deut6rostomiens, d'apr6s l'ensemble de nos r6sultats (voir aussi Emig, 1973). 

A. Introduction 

Le  d 6 v e l o p p e m e n t  e m b r y o n n a i r e  des  phoron id i ens  a fa i r  l ' o b j e t  de 

n o m b r e u s e s  sp6cnla t ions  m o r p h o g 6 n 6 t i q u e s  e t  phy log6n6 t iques ,  b i en  quc  
des  l aeunes  subs i s t en t  clans la eonna i s sance  de  ce d 6 v e l o p p e m e n t  (Emig ,  
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1973). Ainsi, la segmentation de l'ceuf n 'a 6t~ 6tudi6e en d6tail que par 
denx auteurs, dont les conclusions soar d'ailleurs en totale opposition 
(Rattenbury, 1954; Zimmer, 1964). L'@volution de la gastrula n'a fair 
l 'objet que d'observations sommaires, les auteurs recherchant trop 
souvent des comparaisons ou des liaisons 6troites avec d'autres groupes 
zoologiques. Par contre, l'origine du m4soderme et la formation des cavit6s 
ccelomiques out suscit~ l'int6r~t de nombreux auteurs, surtout au d4but 
de ce si@cle, et conduit & des descriptions nombreuses et £ des hypotheses 
diverses. 

A travers le d~veloppement de Phoroni8 psammophila, depuis la 
f6condation jusqu'& la toute jeuue actinotroque, nous discuterons les 
connaissances acquises sur le d~veloppement embryonnaire des phoro- 
nidiens. Ces r6sultats devraient permettre de v~rifier et completer les 
consid6rations phylog~n~tiques pr6c6demment ~nonc6es sur les phoroni- 
diens (Emig, 1973). 

B. Materiel et M~thode 
Des lemelles matfires de Phoronis psammophila out 6t6 r6colt~es en plong~e & 

la plage du Prado (Marseille) £ une profondeur de 5 m environ. La segmentation a 
@t6 observ6e sur de tr@s nombreux ceufs, extraits exp6rimentalement de la eavit~ 
coelomique du m4tasome dans lequel ils flottaient librement, ou bien 6tudi~e 
directement dans le lophophore (cette esp~ce est incubante). Blastulas et gastrulas 
en masse duns le lophophore ont 6t6 fix6es au Bouin, coup6es ~ 5 ~ et color~es £ 
l'Azan d'apr~s Heidenhain. Cette mSthode m'a permis ainsi d'observer des centaines 
d'embryons et de suivre r~guli~rement leur d4veloppement jusqu'au stade d'Actino- 
trocha, nageant librement duns l'eau de mer. 

C. F6condation et ~mission des ¢eufs 

Chez Phoronis psammophila et Phoronis muelleri, les ovocytes mfirs se 
d~tachent de l'ovaire pour s'acheminer vers la r4gion ant4rienre du 
m~taccelome, en m6me temps que se produisent leurs divisions m6iotiques 
(Brooks et Cowles, 1905; Selys-Longchamps, 1907). Les globules polaires 
sont @mis avant la ponte, comme chez les autres esp@ces, selon la plupart 
des auteurs. Contrairement ~ l'opinion de Cori (1890), Roule (1900a), 
Brooks et Cowles (1905), la f6condation est interne chez Phoronis 
psammophila. Des spermatozoides sont observ4s en plus ou moias grand 
hombre duns la cavit4 ccelomique, surtout autour des ovaires, ce que 
Shearer (1906) a d~j~ observ6. R~ppelons que P. psammophila est une 
esp&ce dioique. Les ovocytes, isol6s exp~rimentalement de la cavit@ cce- 
lomique se d~veloppent sans aucun traitement (Selys-Longchamps, 1907). 
Aucune segmentation n 'a 4t6 observ@ duns la cavit4 ccelomique, alors que, 
chez les autres esp~ces, elle s 'y produit exceptiormellcment. 

Chez les autres phoronidiens, malgr~ les assertions eu faveur d'uue 
f6condation externe (Masterman, 1900; Ikeda, 1901; Cori, 1939; Sil~n, 
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U ~ a  

Fig. l a et b. Coupes transversales du lophophore de Phoronis psammophila au 
niveau des glandes nidamentaires (type 2 c) : a ceufs aprgs la ponte, repr~sentant une 
masse embryonnaire en formation (1 ram= 8,2 fz); b embryons au stade gastrula 

(1 ram-- 16 ix) 

1954), le mode de f6condation apparai t  interne (Kowalevsky, 1867; 
Selys-Longchamps, 1907 ; Kume, 1953 ; l%attenbury, i953 ; Fomeris, 1959 ; 
Zimmer, 1964), les spermatozoides 6taut observ6s en grand hombre 
autour des ovaires. Contrairement ~ l'opinioll de KowMevsky (1867), il 
n 'y  a pus autof6eo:adation ehez les espSces hermaphrodites. Zimmer (1964) 
estime que 1'aspect atypiqne des spermatozoides et la Iorme des spermato- 
phores des phoronidiens plaident fortement e~ Iaveur d 'une f6condatio~ 
interne des ovocyLes. 

Les ceufs de P. psammophila sont expuls6s (g6n6ralement aux pre- 
mi6res heures du jour) £ travers les n6phridies (jouaut alors le rble de 
goaoductes) dams la concavit6 lophophorale, off ils sont incubus duns une 
substance mucoide s6er6t~e par les glandes nidamentaires (du type 2c; 
Emig, 1971) ; ils Iorment alors une seule masse, pouvant  parfois apparaitre 
comme double (Fig. 1 b). Chez les autres esp6ces, les ceufs sont soit incubus 
soit 6mis librement duns l 'eau de mer (Tableau 1). 

D'apr~s nos mesures, le diam~tre des ceufs de P. psammophila varie 
en g~n6ral de 80 5~ 90 ~z, colfformdment g c e  qui est indiqu~ par d 'autres 
auteurs pour cette esp6ce (Tableau 1). Seul Roule (1900a) mentionne un 
diam~tre de 300 ~ 400 [z qui correspond en rdalit~, d'aprSs les mesures de 
Selys-Longchamps (1904), ~ 100 ~ 120 ~z. Afin de pouvoir ~tre compards, 
les diam~tres des ceufs des diverses esp~ces de phoronidiens ont 6t~ 
por t ,  s sur lc Tableau 1; les mesures iudiqudes par Ikeda (1901) et Gil- 
christ (1907) so~t probablement i~exactes (Sil6r~, 1954). Le diam~tre 
des ceufs apparal t  i~d@endant de la taille des esp6ces (Sil6n, 1954). Le 
mode d'~mission des ceufs (incubation on ponte libre) intervient, car les 
esp~ces incubantes poss6dent des ceufs 16g~rement plus grands. 

22 Z. Morph. Tiere, Bd. 77 
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Tableau 1. Diam~tres des 

C. C. Emig 

ceufs et hombre de chromosomes des phoronidiens; (i) 
esp~ces incubantes 

Esp@ces Diam6tre Nombre de 
des chromo- 
ceufs en ,a somes 

Auteurs 

Phoronis ovalis 

Phoronis hippocrepia (i) 

Phoronis i]imai (i) 

Phoronis australis (i) 

Phoronis psammophila (i) 

Phoronis muelleri 

Phoronis paUida 

Phoronopsis albo- 
maculata (i ?) 

Phoronopsis harmeri 

125 Sil4n (1952) 

100 Selys-Longchamps (1904) 
220 Gilchrist (1907) 
100 Sil6n (1952) 
100 14 16 Forneris (1959) 

200--300 6 Iked~ (1901, 1903) 
100 12 Zimmer (1964) 

200--300 12 Ikeda (1903) 
100 Sil~n (1952) 
130 Kume (1953) 

300~400 Roule (1900) 
100--210 Selys-Longchamps 

(1904, 1907) 
100 Brooks et CoMes (1905) 
50--70 Sil@n (1952) 
8 0 ~ 0  16 Emig 

50 60 Selys- Longchamps 
(1903, 1904) 

60 Sil6n (1952) 
55--65 12 Emig 

50--70 Sil6n (1952) 

100 Gilehrist (1907) 

60 26 Rattenbury (1953) 
60--65 14 Zimmer (1964) 

Apr6s la ponte ,  les ceuis de P. psammophila garden t  une forme ovale,  
alors que ceux des au t res  esp~ces dev iennen t  sph6riques selon les obser- 
va t ions  de divers  auteurs .  

Le nombre  de chromosomes a pu @tre 4tabli  chez P. psammophila 
(2n= 16) et  P. muelleri ( 2 n =  12) (Tableau 1). 

D. Segmentat ion de l 'ceuf de P h o r o n i s  p s a m m o p h i l a  

La segmenta t ion  des ceufs d6bute  g6~6ralement  une demi-heure  apr6s 
leur contac t  avec l ' eau  de mer, comme si ce contac t  6tai t  n@cessaire 
l'ceuf pour  se segmenter .  Lorsque des ceufs sont  isol6s exp6r imenta lement  
de la cavi tg ccelomique, le m6me temps  s '6coule a v a n t  que ne commence 
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Fig. 2a--g. Seh6ma de la segmentation de l'ceuf de Phoronis psammophila: vue 
lat6rale des stades 2 (b), 4 (d), 8 (e), 16 (f), 32 (g); vue polaire du stade fugace 3 (c); 

stade 16, vues du pSle animal (f') et du p61e v6g6tatif (f") 

la segmentation, tandis que ceux maintenus dans la cavit6 suivent le 
processus naturel.  

Le premier clivage, m6ridien, conduit  £ deux blastomgres 6gaux 
(Fig. 2 a e t  b). Moins d 'une  demi-heure aprgs, apparai t  un  deuxigme clivage 
m6ridien comme le pr6c6dent, donrtant 4 blastomgres 6gaux (stade 4; 
Fig. 2 d). Un  des blastom~res se divise toujours avan t  l 'autre,  p rovoquant  
ainsi un  stade transitoire £ 3 eellules (Fig. 2 c). Le clivage suivant des 
blatom~res est 6quatorial;  comme Brooks et Cowles (1905) et Selys- 
Longchamps (1907), nous avons observ6 que les blastom~res ne se divisent 
pas simultan6ment,  mais tr~s rapidement  les uns apr~s les autres, pour 
aboutir  au stade 8 (Fig. 2 e). Cette non-simultan6it6 des eingses se main- 
t ient  au tours  des stades suivants:  elle permet  d 'expliquer les divers 
stades dgcrits par  Roule (1900a) et Selys-Longchamps (1907). Avan t  
chaque division, les blastom~res s 'aceolent fortement,  s 'arrondissent et 

22* 
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a b 
Fig. 3a--c. Schgmas d'apr6s des coupes transversales de gastrula aux stades 16, 32 

et 64~ blastom6res, ehez Phoronis psammophila 

prennent un aspect rugueux. Pour aboutir au stade 16 (Fig. 2f), les 
blastombres se divisent selon un plarl m6ridien, puis, selon des plans 
latitudinaux, pore le stade 32, form6 de quatres couches superpos6es de 8 
eellules chacunes (Fig. 2g). Comme Brooks et CoMes (1905), nous avons 
observ6, chez les jeunes blastules seulement, une communication entre le 
blastoccele et l 'exterieur, au p61e v6g6tatif uniquement (Fig. 2f'). D6erite 
ehez d 'autres esp6ces, une telle communication est nomm6e <~pore blasto- 
eoeliquc~> par Ikeda (1901) ct Zimmer (1964). 

Au tours des divers stades de la blastula, les fuseaux de segmentation 
se disposent toujours, solon la division, verticalement ou horizontMement 
par rapport  & l 'axe polaire (Fig. 3). Les plans de segmentation, m6ridiens, 
6quatoriaux ou latitudinaux, alternent r6guli6remerrt. La segmentation 
est typiquement  radiaire chez P. psammophila, l~oule (1900a) dgerit 
aussi une segmentation radiaire. Bien que leurs figures montrent  une 
16g~re rotation des blastom~res pouvant  sugg6rer une segmentation 
spirale (il s 'agit probablement d 'un effet de perspective), Brooks et 
Cowles (1905) d6eriveat des plans de segmentation correspondaat au type 
radiaire. La segmentatioll est totale et g6n6ralement 6gale; parfois comme 
Brooks et CoMes (1905) et Selys-Longchamps (1907), nous avons con- 
stat6 que les cellules du p61e animal sont 16g~rement plus petites. 

Les stades suivants n 'ont  pus 6t6 6tudi6s ea  d6tail & cause des diffi- 
cult6s pour d61imiter les cotttours des cellules et de la petite taille de 
eelles-ei. Ils aboutissent & une e~eloblastula dont le blastoccele n 'est  que 
rarement rgduit. Celui-ci s'aeerolt, au eontraire, avec le d6veloppement 
de la blastula (Fig. 3). 

Les 0curs ineub6s duns le lophophore se divisent au fur et 5~ mesure de 
leur expulsion; aussi, les embryons en position distale duns la masse 
pr6sentent-ils un stade de d6veloppement 16g~rement plus avane6 que ceux 
situ6s au fond de la eoncavit6 lophophorale (Fig. 1 b). D6j& Shearer (1906) 
et Selys-Longehamps (1907) ont eonstat6 que les embryons 6taient tous 
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an m@me stade chez P. psammophila, alors que chez Phoronis hippocrepia 
et Phoronis ijimai (Selys-Longchamps, 1907; Zimmer, 1964), espSces 
6galement incubantes, on observe tousles stades de dSveloppement. Cette 
diff6rence s'expliqne par le fait que les deux derni~res esp@ces ont une ponte 
continue, tandis que P. psammophila constitue rapidement une masse 
d'embryons, puis arr~te la ponte des ceufs jnsqu'~ la lib6ration de tousles  
embryons. Ensuite, par une nouvelle ponte, cette espgce met en place une 
autre masse lophophorale. Les embryons de P. psammophila sont lib6rSs 
dans l'eau de mer en fin de gastrulation, alors que leurs premiers tentacules 
sont en cours de formation, ce qui confirme les observations de Roule 
(1900a) et Selys-Longchamps (1907). Chez P. hippocrepia et P. i]imai, 
les embryons se libgrent & partir d 'un stade d'actinotroque, dot5e de 
4 tentacules, chez Phoronis australis de 8, et chez Phoronis buslcii de 6 
tentacules. D'apr~s Brooks et Cowles (1905), les ceufs de Phoronis 
architecta (synonyme de P. psammophila; Emig, 1971, 1972c) sont @mis 
directement dans l'eau de mer. 

E. Discussion sur la segmentation des phoronidiens 

Chez les phoronidiens. ]a segmentation est totale, parfois l~g~rement 
in,gale £ partir du stade 8, les cellules du pSle animal 5tant alors un peu 
plus petites. La dur6e s'6coulant entre la ponte et le d6but de la segmen- 
tation est variable, de 15 miaute & une heure, selon les observations des 
diff6rents auteurs. La description des stades successifs de P. psammophila 
correspond g6n6ralement £ celles faites (ou illustr6es) chez les autres 
esp~ces par Foettinger (1882), Schultz (1897), Mastermann (1900), Selys- 
Longchamps (1907), Kume (1953), Zimmer (1964). Ikeda (1901) d4crit 
le passage par des stades 5, 7, 9 . . . .  ; ceci est dfi, en r6alit~, ~ la non- 
simultan@it6 des cin~ses, provoquant ces figures fugaces qui ne repr6sentent 
en aucun cas des stades embryonnaires, eomme nous l'avons d6j& expliqu4 
prge6demment pour P. psammophila. La segmentation des phoronidiens 
apparalt eomme 6rant du type radiaire. Cori (1939) eonsid~re eette 
segmentation comme typique chez les phoronidiens, bien qu'il y air 
tendance & l'arrangement spiral des blastom~res, t~attenbury (•954) fait 
la premigre ~tnde approfondie de la segmentation, chez Phoronopsis 
harmeri; eet auteur eonelut qne eette segmentation est spiralc. Cette 
conclusion de Rat tenbury a 6t@ rejetSe par Zimmer (1964) apr~s avoir 
observ@ l'cmbryologie de cette m@me esp~ce et de Phoronis ijimai (P. 
vancouverensis). 

La segmentation de P. psammophila, d4crite ci-dessus, la segmenta- 
tion de P. ijimai, P. ovalis et Phoronopsi8 harmeri, 4tudi6es par Zimmer 
(1964), de Phoronis australis, d'apr~s les figures de Kume (1953), pr6sen- 
tent  toutes de tr~s grandes similitudes : la segmentation relative £ toutes 
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ees esp~ces se fair indiscutablement selon le type radiaire, bien que, 
d'apr~s Cori (1939) et Zimmer (1964), les cellules puissent parfois 
pr6senter un certain d6calage entre elles, rappelant fortuitement une 
apparenee de segmentation spirale. Cette apparenee (~spirale~) n'est 
observ6e que ehez les esp~ees noa-incubantes. Confirmant les assertions 
de Zimmer (1964), nous rejetons comme lui la possibilit6 d'une segmenta- 
tion spirale ehez les phoronidiens, d'apr~s les points suivants : 1. Le type 
radiaire est susceptible de pr6senter des modifications rappelant le type 
spiral, mais, par eontre, la segmentation spirale poss~de une appareute 
stabilit6 sans montrer de earact6re radiaire mgme fortuit. 2. Duns le eas 
de ees modifications (jamais observ6es ni ehez P. psammophila, ni chez 
les autres espbees incubantes), l 'arrangement spiral est d6riv6 du type 
radiaire par compression des blastomgres sous diverses influences. 3. Les 
fuseaux de segmentation sont toujours orient6s ~ 90 °, verticaux ou 
horizontaux par rapport ~ l'axe vertical de l'ceuf. 4. La disposition en 
couches de 8 blastombres aux stades 16 et 32 et la superposition de ces 
blastom~res r6sultent de l'alternance des plans de segmentation m6ridiens 
et latitudinaux. L'6none6 des 4 points ei-dessus eorffirme que la segmenta- 
tion des phoronidiens est radiaire. Zimmer (1964) pr6eise que eelle-ei 
serait mgme du type bilat6rale ~ partir du stade 16. 

F. B6veloppement de la gastrulation chez Phoronis psammophi la  

La blastula se d@rime au pSle v6g6tatif et se transforme par embolie, 
en une gastrula, avec un large blastopore (Fig. 4a). Les deux feuillets 
primordiaux, ectoderme et endoderme (archent~ron) s'accolent 6troitc- 
ment r6duisant presqu'~ n6ant le blastoecele (Fig. 4a et b). Souvent se 
forme une 16g~re d6pressiou duns l'@aisseur de l'@iderme au pSle animal. 

Chez toutes les esp~ces de phoronidiens, la transformation de blastule 
en gastrule se d6roule par embolie typique ou aplatissement de la blastule 
avec incurvation des deux feuillets (tous les interm6diaires pouvant 
exister), accompagn6s d'une r6duction plus ou moins importante de la 
cavitg blastoccelienne. Comme l'a dej & not6 Selys-Longchamps (1907), les 
esp6ces ayant des ceufs petits, rejet6s direetement dans l'eau de mer (cas 
de Phoronis muelleri, Phoronopsis harmeri), poss~dent un blastoecele plus 
dgvelopp6 que les esp~ces incubautes dont les ceufs sont plus volumineux, 
leur cavit6 blastocoelienne pouvant pratiquement disparaltre (P. ijimai: 
P. hippocrepia, P. psammophila). La gastrule acquiert rapidement une 
sym6trie bilat6rale. 

Le blastopore se r6tr6cit en se fermant d'arri~re vers l 'avant, ~ la 
limite de l'ectoderme et de l'archent6ron, pour ne rester ouvert qu'an- 
t6rieurement sous la forme d'un ovule ou d'un triangle (Fig. 4b, 5). 
L'archent6ron s'agrandit et la gastrule s'allonge selon l'axe ant6ro- 
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post6rieur. Le sillon longitudinal, eorrespondunt g la fermeture du 
blustopore, dispuruit rupidement. 

Apr6s l'embolie, les noyuux des eellules du feuillet eetodermique 
s'allongent et prerment une position eentrale duns lu cellule (Fig. 4). Les 
eellules de l'urehent6ron, qui gurdent, en revanche, des noyuux sph6riques, 
prennent au eours de l'embolie une coloration nettement plus fone6e que 
eelles de l'eetoderme, lu limite entre les deux feuillets 6runt uinsi truneh6e 
(Fig. 4). 

L'eetoderme se d6veloppe rupidement duns lu r6gion unt6rieure en 
eonstituunt l'6buuehe du lobe pr6oral (euruet6ristique de lu lurve Actino- 
trocha) of 1 r6appuruit le blustoecele (Fig. 4b et e). C'est ensuite duns lu 
t6gion post6ro-ventrale que l'eetoderme s'6puissit et forme une er6te 
semi-eireuluire, oblique sur l'uxe du corps (Fig. 4e et f, 5), repr6senturtt 
les 6buuehes des tentutules. Ceux-ei se d6velopperont ult6rieurement par 
simple 6vaginution eetodermique ~ purtir de eette er6te, eomme lors de 
lu r6g6n6rution (Emig, 1972u, b, 1973). Sur lu fate unt6rieure du lobe 
pr6orul peut 6gulement 6tre distingu6 un 6puississement eetodermique qui 
pr6figure le futur ganglion nerveux lurvuire; eomme ehez les uutres esp6ces, 
il uppuruit uvee l'6buuehe de ee lobe, saul ehez Phoronopsis harmeri 
(Zimmer, 1964) o/1 eette plaque upieale est pr6sente lots de l'embolie. 
L'6buuehe des n6phridies se eonstitue peu uvunt l 'ouverture de l'unus, 
par une invugination eetodermique post6ro-ventrale (Fig. 4e); cette 
6buuehe est sembluble ~ eelle d6erite ehez les uutres esp6ees, lu premi6re 
fois par Ikedu (1901) dont les observations ont 6t6 eorffirm6es par les 
autres auteurs. 

L'endoderme est ueeol6 £ l'eetoderme et il ne subsiste qu'urt espuee 
trgs fuible entre ees deux feuillets (Fig. 4u-e, 5), espute qui se d6velopperu 
uvee lu eroissunee de l 'embryon (Fig. 4e et f). L'urchent6ron se pr6sente 
d'ubord sous forme d'une coupe, ouverte par le blustopore dont les bords 
se referment rupidement ;puis il s'ullonge en m6me temps que l 'embryoa 
(Fig. 4u-e, 5). Avee l'ullongement du lobe pr6orul, une eavit6, nomm6e 
vestibule par tousles uuteurs, se d6veloppe en uvunt du blustopore entre 
le lobe pr6orul et lu fate ventrale du corps (Fig. 4f, 5). Le blustopore 
marque lu s6parution entre l 'arthent6ron et le vestibule ectodermique. 
Cette observation u d6j£ 6t6 mentionn6e chez d'uutres espbees par 
Mustermun (1900), Roule (1900u), Ikedu (1901), Selys-Longehumps 
(1902, 1907), Zimmer (1964). Contruirement £ lu description de Selys- 
Longehumps (1907) et eomme le supposuie~t d6j £ Brooks et Cowles (1905 ), 
il ne se forme pus un v6rituble stomodeum ehez P. psammophila: Fin- 
vugination stomod6ale est plutSt remplue6e par une 16ggre p6n6trution 
de lu purtie post6rieure du vestibule duns le corps, qui repousse blustopore 
et arehent6ron post6rieurement. Cette pattie du vestibule se diff6reneie 
en cesophuge, lu bouehe ne se formant qu'ult6rieurement (Fig. 4e, 5). Le 
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Fig. 5. Seh6ma du d6veloppement de la gastrula de Phoronis psammophila 

blastopore se situe alors entre l'cesophage, d'origi~e ectodermique, et 
l 'estomac endodermiqne dent  les cellules commencent  leur diff6rencia- 
tion. Chez les antres espbces, aucun autcur  ne fournit  de d6tails sur la 
formation de l'cesophage. 

La  zone post6rieure du tube digestif 6bauche un intestin qu 'un  
sphincter s6pare de l 'estomac. Cet intestin entre en contact  avec l 'ecto- 
define qu'il  perfore (sans formation d 'un  proctodeum),  alors que l~oule 
(1900a) dgerivait un  proctodeum;  les cellules intestinales ct eetodermi- 
qucs s 'aceolent et l 'anus s 'ouvre (Fig. 4d  e te) .  Ce processus confirme les 
observations de Brooks et Cowles (1905), Shearer (1906), Sclys-Long- 
champs (1907). L 'anus  se forme done de la m~me fagoll lots de l 'ontogen~- 
s e e t  de la r6g6n6ration (Emig, 1972a, b, 1973). Chez les autres esp~ees 
de phoronidiens, l 'anus est mis en place par le m~me processus (Sehultz, 
1897; Masterman, 1897, 1900; Ikeda,  1901 ; Becker, 1937; Zimmer, 1964), 
sans qu'il y air format ion de proctodeum comme le sugg6re Caldwell 
(1882) ou Cori (1939). Dans ce dernier cas, les auteurs ortt probablement  

Fig. 4a--f. Phoroni8 psammophila, a Coupe d'une gastrule en eours d'embolie; on 
eonstate la r6duction du blastoecele (1 mm = 3  ~); b Fermeture du blastopore et 
formation du m6soderme; la flgehe signale la pr6sence d'un 16ger creusement dans 
l'ectoderme (1 mm=2,6B) ; e Coupe longitudinale d'une jeune gastrule, avee 
l'6bauche du lobe pr6oral (1 ram=2,1 ~); d Anus en formation (1 mm=2,6  ~); 
e et f Coupes longitudinales dans une gastrule (~ag6e~; la flbehe indique l'amas 
post6ro-dorsal de eellules m6sodermiques, primordium du m6taecele (1 m m -  2,1 ~) 
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confondu l'anus avec l'6bauche ectodermique des n@hridies (Selys- 
Longchamps, 1904). ContrMrement aux opinions 6mises par CMdwell 
(1885) et Slewing (1967), Farms correspond, ehez les phoronidiens,/~ une 
structure n6o-form6e, ind6pendante du  blastopore (Schultz, 1897; 
Shearer, 1906): il se perfore duns une zone de l 'embryon correspondant 
(avant l'allongement de celui-ci) ~ la r6gion post6rieure de la gastrula 
(Fig. 5). 

G. Formation du m~soderme de Phoronis psammophila 

La formation du m6soderme est difficile ~ observer chez Phoronis 
psammophila, cur la cavit6 blastoecelienne est tr5s rgduite, voire in- 
existante. 

Les premieres eellules m6sodermiques sont issues par bourgeomlement 
de la r6gion ant6rieure, puis des r6gions post6ro-latgrales de l'archent4ron ; 
duns ces r6gions subsistent de petits espaces blastocceliens, ee qui corro- 
bore les observations de Shearer (1906) et de Selys-Longehamps (1907). 

Les cellules provenant de la r6gion antgrieure de l 'archent6roa pro- 
liI~rent et tapissent les parois de l'espaee blastoccelien duns l'6bauche du 
lobe pr6oral (Fig. 4b et e, 5). Ainsi se eonstitue progressivement le proto- 
ccele, qui n'a douc pus une origine sehizoecelierme. Brooks et Cowles (1905) 
et Shearer (1906) ont d6j£ signal6 la pr6sence d'une eavit6, mais pensent 
qu'elle n'a qu'une existence momentange duns le dSveloppement. 

Les cellules issues des rSgions post6ro-latgrales de l'arehent6ron 
glissent progressivement entre les feuillets primordiaux, dont ils tapissent 
les parois (Fig. 4b et c, 5). Avec le d~veloppement de l'embryon, la eavit6 
blastoccelienne s'accrolt, surtout vers l'arrigre (Fig. 4e et f). Vers la fin du 
stade gastrula, un amas de cellules m6sodermiques (issues des r4gions 
postgro-latSrales) se forme en position dorso-latSrale autour de l'intestin 
(Fig. 4f). C'est £ partir de eet areas que se d4veloppe ultSrieurement le 
mStaeoele. Dgj£ Shearer (1906) a dgcrit le ccelome du trout,  issu d'une 
masse unique de cellules situSe post6ro-dorsMement eontre l'intestin, se 
dgveloppant eomme un sehizoecele. Pour Brooks et Cowles (1905) et 
Selys-Longchamps (1907), le ccelome du tronc se constitue par prolifgra- 
tion de cellules m6sodermiques eontre les patois du blastoecele; pour les 
premiers auteurs et Cowles (1904), ces cellules pourraient gtre issues de 
l'6bauche des n6phridies. Pourtant,  Brooks et Cowles (1905) out d4crit, 
ehez un individu, la prSsenee d'une cavit6 mSsodermique unique, en 
position post6ro-dorsale, correspond £ nos observations. Ces auteurs n'o~t 
pu que confondre les sol6noeytes des proton6phridies avee des eellules 
m6sodermiques et n 'ont observ6 l'origine du m6tacoele que duns un cas. 

D~s que l'@ith61ium digestif pr6sente une dispositioI1 r6guli~re des 
eellules, il ne se produit plus de bourgeonnement : la formation du m6so- 
derme a eess6~. 
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Ainsi, le m6soderme de la larve de P. psammophila se dgveloppe par 
une simple prolifgration loealis6e des eellules de l'archent6ron, ee qui 
repr6sente une variation de l'ent6roecelie typique, eomme le soutiennent 
aussi Dawydoff (1928, p. 795) et Zimmer (1964). 

H. Discussion sur l'origine du m6soderme 
et des cavit4s c(elomiqucs chez les phoronidiens 

Les conclusions des divers auteurs au sujet de la formatioi1 du m6so- 
derme ont 6t6 censign6es darts le Tableau 2. Chez les phoronidiens, le 
m~soderme d6rive largement, sinon totalement, des r6giorts archent6ri- 
ques ant6rieure et lat~rales par rapport  au blastopore. Le m6soderme 
ant6rieur est issu par bourgeonnement de la zone artt6rieure de l'archen- 
t6ron; le m6soderme lat6ral prolif~re en g6rtgral 5~ partir  de zones res- 
treintes lat6rales ou post6ro-lat6rales de l'archertt6ron, sans que ee m6- 
soderme puisse 8tre identifi6 eomme repr6sentant des divertieules archen- 
t6riques. Caldwel]. (1885) et Masterman (1900), par eorttre, pensent qu'il 
s 'agit de tels diverticules sans communication avec l 'arche~t6ron ; ert fait, 
ees diverticules correspondent aux prolff6ratiorts lat~rales des auteurs. 
D'ailleurs, les figures de Caldwell (1885), notamment  sa figure 17, sortt 
en faveur de la pr6sence d'une masse m~sodermique ant6rieure et de deux 
masses lat6rales de eellules en prolif6ratiom N6anmoins, Zimmer (1964) 
eonsid~re ces prolif4rations eomme eorrespondant phylog4116tiquement 

des divertieules arehent6riques. 

Les descriptions de Kowalevsky (1867), Metchnikoff (1882), Foettin- 
ger (1882) sin" la formation de (~m~soderme pr~eoee)~, au stade blastula, 
ont 6t6 r6fut6es par Ikeda (1901), Brooks et Cowles (1905), Selys-Lollg- 
champs (1907). Zimmer (1964) pr6eise qu'il n 'y  a pas d'apparit ion de 
m6soderme avartt la gastrulation. Les descriptiort de l'origille de cellules 
m6sodermiques ~ partir  des 6bauehes des n@hridies (Caldwell, 1885; 
Ikeda, 1901 ; Cowles, 1904 ; Brooks et Cowles, 1905) ou 5~ partir  de multi- 
ples diverticules archent6riques (Mastermart, 1900) apparaissent aetuelle- 
ment  eomme sans fondement;  il y va de m6me pour la formation de 
eellules m6sodermiques depuis des zones ventrale, dorsale ou post6rieure 
de l 'archent~ron (Tableau 2). 

Le mode de formation du m6soderme a fair l 'objet de nombreuses 
controverses. Pour Caldwell (1882), l'origine du m6soderme se fair selon 
urt mode simplifi6 du type ertt6roccelique; mais, ert 1885, cet auteur 
pr6eise qu'il s 'agit d'ent6rocoelie vraie. Nasterman (1900) pense aussi que 
le m6soderme apparalt  d'apr~s un type ertt~roecelien, ce qui est eontredit 
par Boule (1900b). Masterman (1901) estime qu'il s 'agit d'une formatiort 
ertt6roeoelique medifi6e. Pour Cori (1939), le d6veloppement du m6so- 
derme ne proc~de ni de l'ent6roecelie ni de cellules m6sodermiques 
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Tableau 2. Origine du m6soderme chez les phoronidiens, selon les divers auteurs 

Auteurs Paroi Archent6ron ]~bauche Esp~ees 
de la des 
blastula g6n6ral ant6- latgral ventral n6phr- 

rieur ou dorsal idies 
ou post~- 
rieur 

Kowalevsky (1867) 

Metschnikoff 
(1882) 

Foettinger (1882) 

Caldwell (1882) 

Caldwell (1885) . 

Schultz (1897) 

Roule (1890) 

Roule (1900) 

Masterman (1893) 

Masterman (1900) 

Ikeda (1901) 

CoMes (1904) 

Brooks et Cowles 
(1905) 

Shearer (1906) 

Selys-Longchamps 
(1902) 

Selys-Longchamps 
(1904, 1907) 

Cori (1939) 

Rattenbury (1959) 

Zimmer (1964) 

Emig 

X hippocrepia 

X b 

X a 

X 

X 

X 

X 

X 

X X 

X X 

X X 

X 

X X X 

X X X 

X X X 

X X X 

X X 

X X 

X X X 

( x )  x x 

X 

X 

X 

X 

X 

X 

psammophila 

buskii 

( X ) ijimai 

X psammophila 

x 

x diverses esp. 

harmeri 

harmeri 
i fimai 

psammophila 

a ~ partir de cellules de la blastula donnant ensuite de l'endoderme. 
b Tr6s t6t chez la blastula, sans ponvoir pr6ciser si issu de cellules fournissant 
ult6rieurement de l'ectoderme ou de l'endoderme. 

originelles (mode t61oblastique). E n  accord avee Dawydoff (1928) et 
Zimmer (1961), l 'origine du m6soderme ehez les phoronidiens correspond 
pour nous £ une var ia t ion  de l'ent6roecelie typique.  
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Au sujet du devenir des cellules m6sodermiques chez la gastrula ou 
chez la jeune actinotroque, les observations des divers auteurs sont sou- 
vent  diverge~tes. Nous nous bornerons ~ consid6rer la formation des cavit6s 
ccelomiques. D'apr~s Masterman (1900), il existe duns le lobe pr6oral un 
protoccelc, issu d 'un unique diverticule archent6rique ant6rieur. Duns ce 
lobe, selon Zimmer (1964), les cellules m6sodermiques forment une v6si- 
cule qui serait mire en place, soit par disposition des cellules le long de la 
paroi du lobe pr6oral, soit plut6t g part ir  d'une masse cellulaire par  
creusement interne d'une cavit6; d'apr6s nor observations sur Phoronis 
psammophila, le protoccele se constitue selon le premier mode. Pour 
Zimmer (1964), cette cavit6 ccelomique peut temporairement disparaitre 
pour se reformer au cours de la vie p61agique, ce qui expliquerait les 
observations de Brooks et Cowles (1905)et Shearer (1906) chez P. psammo- 
phila. 

Le ccelome du tronc on m6taccele serait issu, d'apr6s Masterman 
(1900}, d'une paire de diverticules archent6riques situ6s sur les faces 
dorso-lat6rMes du blastoccele. Roule (1900a) consid6re route la cavit6 de 
l 'embryon comme blastoccelique. Pour Schultz (1897) et Ikeda (1901), le 
ccelome du tronc est form6 par des cellules m6sodermiques tapissant la 
paroi du blastoccele, ce dernier devenant ainsi uae cavit6 ccelomique. 
N6anmoins, Selys-Longchamps (1907) mentionne que la gastrula ne 
poss~de par de cavit6 ccelomique, et que les cellules m6sodermiques 
fournissent la musculature de la larve. Le m6taccele est issu de deux 
areas plac6s contre l ' intestin en position m6dio-dorsale (Cori, 1939) ou 
en position ventro-lat6rale d'apr6s Zimmer (1964). D'apr~s nor observa- 
tions, le m6taccele de P. psammophila se d6veloppe ~ part ir  d'une masse 
unique post6ro-dorsMe. La formation de cette cavit6 ccelomique retable 
pouvoir varier seton les esp~ces de phoronidiens. 

I1 convient de rappeler que le ccelome lophophoral, on m6soccoele, 
n 'apparal t  que tardivement  duns la vie larvaire et son origine reste 
6nigmatique. 

I. Conclusions 
Dans cette 6tude, nous avons observ6 et discut6 le d6roulement du 

d6veloppement embryonnaire des phoronidiens (et plus particuli6rement 
eelui de Phoronis losammophila) jusqu'g la fin du stade gastrula. Les 
prineipaux r6sultats, r6sum6s ci-dessous, sont bri6vement diseut6s en 
fonction des connaissanees acquises dans des groupes zoologiques voisins. 

1. La f6eondation de l 'ovoeyte se produit g6n6rMement dans la eavit6 
ecelomique. L'oeuf est expuls6 ~ travers les n6phridies duns la concavit6 
lophophorale et rejet6 directement dans l 'eau de mer (ceufs de 50 ~ 70 ~z 
de diam6tre), ou bien ineub6 err une on deux masses lophophorMes (oeufs 
de 80 ~ 120 ~x de diam6tre), les embryons 6tant ensuite lib6r6s au stade 
jeune actinotroque e~ g6n6ral. 
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2. La segmentation commence ell moyenne une demi-heure aprSs la 
ponte, exceptionnellement duns la eavitg ecelomique. Les deux premieres 
divisions sont m6ridiennes; la troisi~me est ~quatoriale (le plan de seg- 
mentation 6taut perpendieulaire A l'axe polaire). Ensuite, les plans de 
segmentation mgridiens et latitudinaux alternent. On constate la non- 
simultangitg des mitoses duns les blastomgres. 

3. La segmentation des phoronidiens est du type radiaire; parfois 
apparait un arrangement des blastomgres rappelant le mode spiral, 
surtout ehez les espSces non-incnbantes. Cet arrangement n'est que fortuit 
et correspond g des distorsions qui ne peuvent pus repr6senter une seg- 
mentation spirale. Chez les espgces incubantes, le earactgre radiaire est 
tonjours nettement marqn6. 

La segmentation est totale, ggn6ralement 6gale, bien que les blasto- 
mgres du p61e animal soient parfois 16g~rement plus petits. 

Le type de segmentation des phoronidiens est semblable 5~ celui d6crit 
duns des groupes zoologiques voisins, radiaire chez les bryozoaires (Niel- 
sen, 1971) et chez les autres Archieoelomates (6chinodermes, ch~etognates, 
h~michord6s, brachiopodes), bien que l 'arrangement des blastom~res 
puisse y pr6senter des diff6rences. 

4~. La gastrulation se produit par embolie typique, parfois par apla- 
tissement de la blastula avec incnrvation des deux feuillets primordiaux, 
ectoderme et endoderme (archentgron). La cavit6 blastoeselierme est 
r~duite, voire inexistante, chez les espgces ineubantes, tandis qu'elle est 
plus spaeieuse ehez les autres esp~ces, dont les (eufs sont d'ailleurs plus 
petits. Chez les antres Archicoelomates, l 'endoderme est 6galement mis 
en place par embolie, ~ de rares exceptions pros comme les bryozoaires, 
of 1 l'invagination ne subsiste plus que sous forme d'une r6miniseence. La 
gastrula acquiert une sym6trie bilat6rale. 

L'origine de la bonche et de l'anus, du m6soderme et des cavit6s 
c~elomiqnes repr6sentent des ph6nomgnes importants du d6veloppement ; 
ils sont d6crits dans cette 6tude. 

5. Lors de la croissance du lobe pr6oral, il se forme un vestibule entre 
ce lobe et la paroi ventrale du corps. La zone post6rieure de ee vestibule 
se diff6reneie en sesophage, apr~s avoir repouss6 le blastopore qui s6pare 
alors l'oesophage de l'estomac. I1 n 'y  a pas de raise en place d'un stomo- 
deum earaetgristique. L'anus s'ouvre tardivement par perforation de 
l'eetoderme par l'intestin. Le tube digestif se compose alors d 'un cesophage 
(eetodermique), d'un estomac et d 'nn intestin (endodermiques, issus de 
l'archentgron). Comme chez les braehiopodes, la bouche des phoronidiens 
est issue de la zone blastoporale. Mais l'anus correspond ~ une structure 
n6o-form6e et non A la zone post~rieure du blastopore avant sa fermeture. 

6. Le m~soderme des phoronidiens est mis en place par proliferation 
des eellules de l'arehent6ron, principalement celles des r6gions ant6rieure 
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et lat6rales par rapport  au blastopore. Les eellules issues de la rggion 
ailt6rieure se disposent le long de la paroi du lobe pr6oral et constituent 
ainsi le protoecele, premigre eavit6 ecelomique de l'Actinotrocha. La 
deuxigme eavit6 ecelomique, m6taecele ou eavit6 du trorte, se d6veloppe 
en firt de gastrulation et ehez la jeune actinotroque 5~ part ir  de eellules 
m6sodermiques amass6es post~ro-dorsalement centre l ' intestin ou ~ part ir  
de deux masses ventro-lat6rales; son origine pourrait varier selon les 
espgces de phoronidiens. Le mgsoecele, troisigme eavit~ e~elomique, 
apparal t  vers la fin de la vie larvaire. 

Le mode de formation du m6soderme ehez les phoror~idiens correspond 
une variation de l'ent6roeoelie typique. Des types semblables de 

formation existent ggalement ehez d 'autres Arehie~elomates, partieuligre- 
ment  ehez les H4miehordgs. Err effet, eomme pour eertains Ent6ro- 
pneustes, les prolif6rations eellulaires des phoronidiens peuvent, selon 
quelques auteurs, 6tre aeeept6es eomme des divertieules arehent6riques 
modifi6s. Chez les Braehiopodes, le m~soderme semble mis en place 
part ir  de sacs arehertt6riques. Nous ne disposons d'aueune information 
sur l'origine du mgsoderme ehez les Bryozoaires. 

7. Enfin, il eonvient d'examiner, h partir  des r6sultats de eette ~tude 
sur le d6veloppement embryonnaire des Phoronidiens, ~lotre position sur 
la phylog6nie de ee phylum, ees rgsultats reliant eompl6ter eeux obtenus 
pr6e6demment (Emig, 1973). 

De par la segmerltation radiaire et de par le mode de formatiort du 
m6soderme, les phoronidiens sent /~ elasser parmi les Arehieoelomates 
deut6rostomiens, d 'au tant  que ee mode conduit ~ la trim6rie eoelomique 
de l'Actinotrocha et de l 'adulte. Par  ailleurs, l'origine du m~soderme 
montre des diff6rertees fondamerttales entre les Phoronidiens et les Proto- 
stomes. L 'un  des deux earaetgres protostomiens que possgdent les Phoro- 
uidiens eoneerne la traD_sformation de la zone blastoporale en bouehe. 
Mais, eomme nous l 'avons d6j~ soulign~ (Emig, 1973), nous rejoignous 
l 'opinion de J~tgersten (1955) et de Brien (1970): l'origine de la bouehe 
et de l 'anus repr6sentent des ph6nomgnes embryologiques auxquels on 
aeeorde une trop grande signification phylog6n6tique, ear ees origines 
souffrent de nombreuses exceptions, taut  ehez les protostomes que ehez 
les deut6rostomes. L 'appartenanee des Phoronidiens aux deut6rostomes 
ayant  ~tg d6finie, il eonvient maintenant  de nous interroger sur la position 
et les relations de ee groupe au sein de eette lign6e 6volutive. 
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Abbr6via t ions  des f igures  

a anus lp lobe pr~oral 
ar archent6ron ma m~soderme de la r6gion ant@rieure 

de l'archent6ron 
b blastoccele ml m6soderme des r@gions lat6rales de 

l'archent@ron 
bl blastopore rues cellule m@sodermique 
bo bouche n ~bauche des ndphridies 
ect ectoderme yes cesophage 
end endoderme p protoecele 
est estomac t @bauche des tentacules 
g 6bauche du ganglion nerveux te tentacule 
gn glandes nidamentaire v vestibule 
i intestin 
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