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Soc. bof. Fr., Jlémoires I!Ji2, 2-lï-21i8. 

Le cycle de développement des 
Rhodophycées et son évolution 

P.\H F. :\IAG:\'E 

Laboratoire de Cryptogamie, 
ï, quai Si-Bernard, Paris (5•). 

Résumé. -- L'étude comparative des résultats obtenus au cours de ces dcr
niàl•s ann(·es dans la connaissance du cycle de d("·eloppemcnt des Rhodophy
Cl"'s autorisl' un l'ertain nombre de conelusions : 1 ") toutes ks Hhodophycécs 
sont probahlcnH·nt haplodiplophasiqucs ct la succession des phases nucléaires 
sc supl•rpose toujours de la même façon à cl'l]e des g<'•nérations ; 2") chaque 
génération est suscq>tihll' de s'installer sur cl'!lc qui la précède ; 3") chaque 
g(•n(·r·ation l'sf susceptihlc d'uJH' évolution morphologique plus ou moins poussée 
qn i pmei·dl• lon jours par r(>Jluct ion. 

En s'appuyant sur ces id<'•es, on peut adrm•ttrl' que les ditll·rl'nts types de 
c;ycll-s aetuellemcnt eonnus sont originaires d'un typl' ancestral uniqul', trig(•
nétilpH' et it trois g(•n(·rations imU•pcmlantl•s tel que l'a 1léjà imagin<'• J. 
FELil~IA:<N ; ù partir de lù, ct l'Il d(·rh·ant les uns dl'S autres, ils ont constitué 
trois s(•ries évolntives dont la reconstitution t>st tentél'. 

Summury. - Thl• eomparative study of the results obtaincd during the last 
years in the knowledgl' of the !ife history in the ll.hodoj)hyct>ae pcrmits a 
numlll'r of conclusions : 1 ") ali the Hhodophyceac arc haplodiplophasic and it 
is always possihll' to superpose in the samc way the sucN•ssion of the nudear 
]>hases and the suceession of the generations ; 2") (•ach generation can grow 
on the pr·ecl•dent one ; il") eaeh gl•neration can support a morphologieal evolu
tion mort· or il•ss important, this always being re1ludion. 

\\•ith sneh ideas, il is possible to admit that the difl'erent types of !ife 
history adually known originale from a single ancestral one fornwrly imagi
nateJI hy .J. FELDMAXN, trigenetic and whose tlw threl' generations arc indepen
dant ; sta~·ting from it and deriving each ft·om other, they have constitutcd 
thr'l'l' evolntiH• Sl'l'ies whose r('l'onstitution is tryed lwre. 

Deux ouvrages importants ont, au début de cc sii.•cle. marqué pour un 
temps les conceptions relatives au cycle de développement des Hlw<lo
phycées. 

Dès 1906, YAMA:r\OUCIIl a montré que, chez Pu/ysiphonia, le cycle évo
lutif comporte trois générations successives :gamétophyte haploïde, car
posporophyte et tétrasporophyte !liploïdes : la méiose a lieu sur le t(•tra
sporophyte au moment de la formation des tétraspores et le cyl'le cytolo
gique est haplodiplophasir]ue. Le car;wsporophyte, ré!luit, se développe 
en parasite sur le gamètoph~·te. de sorte qu'il n'existe. !lans la nature. 
que deux cat(,gories !l'individus indépendants ct morphologiquement sem
blables représentant le pm:étophyte et le tétrasp:lmphyte. Ceci a valu 
aux Polysiphonio et aux algues cie cycle i<h•ntique le nom de diplobiontes 
que leur a donné SYEDELn:s quelques années plus tard, ù l'occasion de 
l'étude elu Sl'irwia furcellata ; leur cycle peut ètre schématiquement 
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représenté par la fig. 1, sur laquelle chaque génération indépendante est 
représentée par un protonéma porteur d'un chulome - morphologie qui 
sera commentée plus loin - et où les parties diploïdes sont en noir et 
les parties haploïdes en clair. 
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Fig. 1 et 2. (Sur ces J'iaures, et sur loufe.~ les suiuwzfes, les parties clairl's repré
sentent les éléments haploïdes el les parties foncées les éléments diploïdes ; 
en outre, le lieu de la méiose, démontré ozz supposé, est noté H. C. ; enfin, 
on lira : n == gamétophyte, C == carposporoplzyfe, T == téfrasporophytc, 
TB == féfrasfJoroblaste. CT = carpotétrasporol'hyfe). 

1. - Hcpn)s(•ntatioll schématique du cycle de développement des fihodophy
eées de type Polysiphonia (ici, les générations gamétophytique ct tétra
sporophytique sont supposées posséder une base nématothalliennc). 

2. - Cycle de 8dnaia J'une/lata ct des autn•s fihodophycécs haplobiontcs 
selon la l'onception de SvEnELJt:s ; k zygote est la seule partie diploïde 
du cycle ct les carposporcs, haploïdes, redonnent des gamétophytes. 

Le second travail, dù il SnmEI.Il'S (l!llii). a montré que chez les Sct
naia le cycle était tout antre, différent de celui des Polysiplwnia en ec 
que le tétrasporophyte en est absent. Il n'existe donc chez ces algues que 
deux générations, Je gamétophyte et le carposporophyte et, comme ce 
dernier est Iii encore r(•duit et parasite sur le précédent, l'espi•ce n'est 
représentée que par une seule catégorie d'individus indépendants et 
constitue un exemple <l'lwplobionte s'opposant aux espi·ces du premier 
type. Chez ces haplohilmtes - selon SvEI>ELJcs toujours - la méiose s'ac
complit (lès les premii•rcs divisions du zygote et le eycle sc déroule donc 
tout entier en haplophase ; ce cycle peut être, en employant les mêmes 
conventions que précédemment, schématisé par· la fig. 2. 

Pendant longtemps, cette opposition entre haplobiontes et diplobiontes 
a résumé l'esse~tiel de nos connaissances sur le cycle de développement 
des Rhodophycées. Lrs faits qui l'étayent, ainsi que d'autres tels que ceux 
obtenus par .1. et G. FELDMANN (1942) chez les Bonnemaisoniacées, ont 
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été à plusieurs reprises l'objet de tentatives de synthèse : (~. SvEDELIUS, 
1931 ; K. M. DREW, 1944 et 1954 ; .M. CHADEFAUD, 1952 et 191îll ; J. F~I.l.l
MANN, 1952 ; F. MAGNE, 19o7 a). Mais, au cours de ces dernières années, 
un apport considérable de données nouvelles est venu compléter et modi
fier nos connaissances de fa~·on suffisante pour que les dites synthèr.e~ 
deviennent caduques et pour qu'un nouvel essai puisse être tenté. 

* * * 
Parmi les nombreuses données acquises au cours des dix dernières 

années, trois nous semblent particulièrement importantes : l'inexistence 
des Hhodophycées haplohiontes, le cycle des T.emanea, le cycle des H ho
doclwrton. 

1. L'INEXISTENCE DES RHODOPHYCÉES HAPLOBIONTES 

L'inexistence du cvcle nucléaire attribué par Sn:oELir-s aux Rhodo
phycées haplobiontes ~c'est à dire avec méiose à la germination du zygote 
impliquant un cycle cytologique enti(·rement haplophasique - est un fait 
maintenant admis par tous. L'idée, lancée dès 19fi1 (i\L\GNF., 19ti-t) et 
fondée sur des arguments caryologiques, n'a cessé depuis cette date 
d'être renforcée. Les confirmations, sur Je plan cytologique, sont dues 
uniquement ù la démonstration d'un cycle haplodiplophasique chez des 
représentants considérés jusqu'alors comme enti(•rement haplophasiques, 
tels les genres Porphyra (1\1.\G~E 1 !152, puis Y.\BL' et ToKm.\ 1 !Hi:3, :\hnr-
1'A 1 967, GmAUD et i\IAGNE 1968, YAnu 1 !Jo!)), R lw doc lw ete (:\lAGNE 1 !HiO 
b), Bonnemaisonia (:\lAGNE l!lGO a), Seinaia et T.emanea (~L\CiKll 1!)()1 a), 
.\'emu/ion C\IA<aŒ 1901 b ), Pseudo,q/oiophloea (HA MUS 1 !Hi!l). D'autres con
finnations, d'ordre morphologique, ont été apportées par l'étude du dé
veloppement des algues en culture. Cette étude a protlYé que beaucoup 
d'espèces, qui paraissent (\ans la nature n'i•tre représentées que par des 
gamétophytes (porteurs de carposporophytes), possè(lent en réalité un 
tétrasporophyte jusqu'alors ignoré, soit qu'il soit passé inapen;u par suite 
d'une taille tr(•s réduite, soit qu'il ait été rapporté ù un autre taxon à 
cause <l'une morphologie tn~s difl'érente. Il a été montré qu'au premier de 
ces deux cas correspondaient Balbiania iTwestiens (Sw.u.E et Bm.cHEn 
1 963), Uaaora farinosa (von SToscn 1 !IG5 ), Nemalion (Fm Es 1 !Hiï, Ci\u:
ZAKI 19fi7), Sl'inaia (BOJLJ.OT 1 !HiS), Pseudog/oioph/oea (HAMl'S l!Hi!l), 
T lwrete/lopsis (DIXON et Hlc.HAHDSON 1 !Hi!l), Hlwdoclwete (BorLLüT 
1 !169), Neurocaulon (CoDOJ\nEn 19o9), Naccaria (SMITH et .loNES 1970) 
et Gloiosiplwnia (EDELSTEIN 1 970), tandis qu'on retrouvait le second chez 
Asparagopsis armata (.T. et G. FELDMANN 1942), Porphyra (Jhmw 1!l49), 
Ronnemaisonia hamifera (HARDER et KocH 1949), llalaraclwion liqula
tum (Ro!l.LOT 1965 ), Ainsi, au cycle de type Polysiplwnia. haplo<liplo
phasique, trigénétique et isomorphe (car le gamétophyte et le tétnlsporo
pln·te sont morphologiquement identiques), qui semble caractériser la 
majorité des espèces de Rhodophycées, on peut si on le désire opposer 
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non plus un cycle haplophasique digénétique dont il n'existe actuelle
ment aucun cas démontré, mais un cycle haplodiplophasique, trigénéti
que et iléUromorpl!e où le gamétophyte et le tétrasporophyte sont pro
fondément dissemblables et qu'on peut dans la plupart des cas traduire 
par le schéma de la fig. 3. 
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3. ~ Cycle de Liayora farinosa, selon von STOSCH ; le tétrasporophyte est 
de eonst itution n(·matothallienne comme la base du gamétophyh•. 

-1. ~ Cyelt- des l.<'llWill'll ; la méios(' a lieu dans la cellule apkale dc•s cla
donws produits par le tétrasporophyte et déjit constitués d'un certain 
nomlll"(' de S('!.:llH'tlls (nombre ri·duit ici) . 

• >. ~ C.vele des l'aralemanea ; la méiose intervient alors que h•s clado
mes · du tt-trasporophytc sont constitués de deux s('gments seu]('mcnt. 

2. LE CYCLE DE IHiYELOPPEME:->T DES Lemanea 

Ce cycle a été considéré pendant longtemps, ir la suite des travaux de 
SIRODOT (1872) et des publications de Kn.t:s (1\12:1), comme un cycle 
entièrement haplophasiquc comparable ù celui des Scinaia. C'est en 
réalité un cycle haplodiplophasique, mais 1l'un type particulier, et qui a 
constitué pendant un temps une énigme. Les résultats caryologiques (i\1.\
GNE 1961 a) se sont en effet trouvés en conflit a\'ec ceux qu'a foun1is 
la culture des carpospores (L\t:H 1 !HHi), les premiers montrant que ces 
algues étaient en vérité haplodiplophasiques -ce qui laissait prévoir 
l'existence d'un tétrasporophyte -et les seconds prouYant que les fron
des garnétophytiques étaient issues directement du protonérna (Ciran
transia) né 1les e::rpospores, par un simple h:mrgeonnernent et sans 
qu'apparaissent ù aucun moment des tétraspores. Des cultures en milieu 
naturel, accompagnées de dénombrements ehromosorniques ù tous les 
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stades du développement, ont permis de résoudre ce problème en conci
liant les deux points de vue (?11.\GNE 1 ~Hi7 b et 1 !)()7 c). Il a été ainsi pos
sible de confirmer que le carposporophyte est bien diploïde et (le mon
trer que cette condition se retrouve dans les carpospores, dans le Cl!un
transiu auquel elles donnent naissance, ainsi que dans les très jeunes 
fron(les qui bourgeonnent sur celui-ci. La méiose intcri'Îent, non pas dans 
des tétrasporocystes, mais dans la cellule apicale qui assure la crois
sance en longueur de ces derniôres, et elle aboutit ù la formation d'une 
seule cellule haploïde viable qui, continuant :'1 jouer son r<lle de cellule 
initiale, engendre un segment distal haploïde produisant les gamNes :'t 
l'üge adulte. Cette extrémité haploïde (le la fronde, et elle seule, est donc 
le yamétophyle et la partie diploïde -Ciwntransia et base de la fronde 
-qui la supporte et sur laquelle a lieu la méiose doit ètre assimilée ù un 
tétraspurophyle réduit et ayant perdu l'aptitude il produire des tétra
spores. Cette ré(luction du tétrasporophyte est d'ailleurs plus ou moins 
poussée selon les cas ; chez les J,emanea véritables (cx-Sacl!eria), la 
jeune fronde est déjù composée de 20 ù 40 segments lorsque sa cellule 
apicale subit la méiose, alors que chez les Puralenwnea (ex-Eulenwnea) 
elle n'en comporte encore que deux quand intervient le phénomi·ne. Ces 
deux cas peuvent être schématisés respectivement p;1r les fig. 4 ct 5. 

3. Lt: CYCLE DE Dt:\'ELOPPEME:'><T DES Rfwdocfwrton 

Ce cycle est pour le moins aussi curieux que le précédent. Les rept·é
sentants de ce genre (et du g. voisin Rlwdothamniella .J. Feldmann) 
n'étaient connus que par des tétrasporophytes lorsque 1\:'-<.\GGS et Co:-.-w.\Y 
(1 !Hi4) ont montré que les tétras pores, formées apri·s réduction chroma
tique (KN.\GGS l!Jü4), germent en produisant de minuscules gamétophy
tes. C't'st ù .J. \\'EST (1 !Hi!)) qu'on doit d'avoir, par des cultures poussées 
très loin, i·lucidé un tel cycle. Sur les plantes femelles composées d'un 
tri·s petit nombre de cellules et issues de la germination des tétraspores. 
le carpogone fécondé se développe en un petit earposporophyte formé 
de quelques filaments unisériés émettant chacun un rhizoïde :'! leur hase 
et qui deviennent autant de files !le carpospores. l\Iais ces dernières ne 
sont pas libérées et, dans chaque file, seule celle de l'extrémité libre 
germe in situ en un filament porteur (]e tétrasporoeystes et qui constitue 
ainsi le tétrasporophyte. A ce cycle correspond le schéma (]e la fig. G. 

Ces deux derniers types (le cycles découverts récemment, rliffl·rent 
du cyr:le courant de type Polysiplwnia, chez lequel les deux générations 
gamétophyti:rue et tétrasporoph~·tique sont indépendantes, en ce que 
toutes les générations se trouvent réunies sur un seul et mhne indivi
du. A vrai dire, une telle condition était dôjù connue llepuis longtemps 
chez certaines esp(·ees de :\'émaliales et chez certaines Phyllophoracées. 

Chez les Némaliales il carpotétraspores, par exemple He/mini lw
cladia ayardhiana (=H. lwdsonii) ou Uayom tetrasporifem, il n'existe 
pas de tétrasporophyte connu, mais les earposporocystes sont, :'1 rnatu
ritô, divisés et libèrent chacun quatre spores, ou carpotétraspores. On 
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suppose, avec vraisemblance, bien que les preuves décisives restent en
core à fournir, que ces carpotétraspores se forment après réduction 
chromatique et engendrent, en germant, de nouveaux gamétophytes (fig. 
ï). 
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ti. - Cycle du /Uwdoclwrlon purpureum ; Je tétrasporocystc sc développe à 
par·tir· de la dernière carposp<H'c d'une file produite par le t•aqwsporo
ph,yt<- d s'installe sur celui-ci ; Je~ trois générations sont ainsi réunies 
sur un mèmc indi\·idu. 

i. -- Cyelc dt•s :-\(·maliales it carpotétruspores ; les curposporoeystes sont 
n·mplac(•s par des tétr·asporocystes qui constituent l'aboutissement d'un 
carpott.'trasporophyte CT. 

~- - Cycle dt•s l'h_vllopho.-acéPs :'t tétrasporoblastc, tel qu'il Pst compris 
adm•llcnH'nt. Le tl-trasporohlash• Tll est en réalité constitué d'utH• nt.'ma
thédt• <'1 de lilamcnts qui s'insinuent dan:- le~ tissus du gamétophyte et 
qui n'ont pus été figurés iei. 

Chez les Phyllophoracées, certains genres tels que l'hylloplwra et 
Gymnogongrus comprennent, outre des espèces :'! cycle ha!Jituel de type 
l'olysiphonia. <l'autres chez lesquelles le carpogone fécondé sc développe, 
non pas en un carposporophyte mais en un tétra.~porophyte parasite, 
réduit à une némathécie, et que ScHOTTEH (1 !HiS) a proposé de nom
mer télrasporoblaste. L:'1 encore, on admet que la méiose a lieu ir ln forma
tion des tétraspores et que celles-ci donnent naissance aux gamétophytes 
(fig. R). 

* "' * 
De l'exposé qui précède, on peut dégager un certain nombre <le 

constatations d'une portée très générale. 
Tout d'abord, on peut affirmer quïl n'existe plus de cas démontré de 

méiose à la germination elu zygote et que toutes les Hlwdophycées actuel-
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lement bien connues et présentant une sexualité possèdent un cycle cyto
logique haplodiplophasique, l'haplophase se superposant toujours au 
gamétophyte et la diplophase au carposporophyte et au tétrasporophyte. 
Ainsi, et contrairement à ce qu'on a longtemps admis, le cycle cytologi
que et le cycle morphologique ne sont pas indépendants l'un de l'antre, 
chez les Rhodophycées tout au moins. 

Ensuite, dans la succession gamétophyte-carposporophyte-tétraspo
rophyte qui caractérise l'énorme majorité des Algues rouges, on constate 
que chaque génération peut, le cas échéant, se <iévelopper sur celle qui 
la précède. 

On observe enfin souvent, :\ propos rie ces <lifférentes générations. 
les manifestations d'une évolution morphologique et celle-ci semble 
toujours, d'après les éléments de comparaison <!ont on dispose, avoir 
procédé par régression, chaque génération étant d'ailleurs susceptible 
d'évoluer indépendamment des autres. La série complde des Hlwdophy
cées nous offre des exemples de différentes etapes de cette r('gression 
en ce qui concerne le carposporophyte ; il en sera question plus loin. Le 
tétraspornphytc peut, lui aussi, 5nhir une réduction ; les J.emanea et Pa
ralenwnea nous en ont montré deux étapes, et dnns d'assez nombreux 
cas seul le protonéma est conservé, comme cela a été récemment démon
tré chez Uagora farinosa (von STOSCH 1 \Hi:~), Asparaaopsis armai a ((;. 
FELDMANN 1965), Halaraclmion liglllafllm (noTLLOT l!Hi5), Scinaia {llr
cellata (BOTLLOT UH\!l), NellrrJC·aulon rJrwulifolinm (Cono~HEH 1 !Hi!!), Psell
doyloiophloea (TIAMt:S UHi9), Naccaria (SMITH et .To:-ms UJ70), (;{oiosiplw
nia (EDELSTEIN 1970). 

Ces constatations, qui semblent 1l'une particulit're importance, Yont 
sen-ir ici d'idées rl irectrices pour l'interprétation <1 e l'en sem bi e des c y
des <les Rhodophycérs. Auparavant toutefois, deux autres idéPs vont leut· 
être adjointes, idées <léj:'l exprimées pnr nos prédécesseurs et maitres, et 
qui sont indispensables pour aboutir i1 une synthi'se coh(•retüe. 

Nous avons vu, quelques lignes plus haut, que la constitution morpho
logique de chaque génération était susceptible <le varier dans une gran<le 
mesure par suite c{'une évolution. Pour étudier ce phénomi·ne, il est né
cessaire de disposer d'un vocabulaire précis et a<lapté au cas examiné, 
et dans ce but il devient tout indiqué d'introduire les conceptions de :\1. 
CH.\DEFAt:D relatives :'1 la constitution du thalle des Algues. Selon cet 
auteur (1968), la morphologie des Rhodophycées -:'1 l'exception peut
être des formes incrustantes dont la compréhension <lemeure encore 
obscure- se rattache essentiellement ù deux types, Je nématothalle (dit 
aussi protothalle) et le cladothalle. Le némalothalle est formé d'un en
semble de filaments ramifiés :'1 croissance diffuse ; les uns sont ram
pants et peuvent, en sc soudant, aboutir it la constitution d'un <lisqne ; 
les autres, portés par les premiers, sont dressés et produisent les orga
nes reproducteurs. Le cladotllalle est constitué par un ensemble de ela
domes, rameaux :'t croissance indéfinie s'allongeant par Je jeu d'une cel
lule initiale apicale qui engendre un axe portant des ramifications il 
croissance définie, ou pleuridies ; ces clarlomes sont, en principe, por
tés par un appareil nématothallien correspondant i1 ce qu'on désigne 
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d'ordinaire comme le protunema. On peut penser, comme le Yeut l'opi
nion courante, que les formes nématothalliennes, dont les représentants 
du genre Acrochaetium semblent les meilleures illustrations, sont les 
formes les plus prirnitin~s puisqu'elles présentent un certain nombre de 
caracti~res considérés comme primitifs : cellule ù plaste le plus souvent 
unique et pourvu d'un pyrénoïde, rameau carpogonial rudimentaire, dé
Yeloppement gonimoblastique très simple ; CH.\DEFAVD lui-mèrne envi
sage que les cladomes pourraient ètre issus de la transformation d'un 
systi·me n<'~matothallicn (l!HiR, fig. H). :\lais on peut aussi admettre qu'it 
côté de telles formes il en existe d'autres, moins primitives, qui dérivent 
en réalité <le formes cladothalliennes par une disparition des cladomes 
et ne sont plus représentées que par un proton(•ma, plus ou moins cmu
plet d'ailleurs. L'évolution définie plus haut procède, en effet, on l'a vu, 
par régressions et, :'t la lumière de ce fait, on est conduit ù penser que le 
cladothalle, porté par un système nématothallien, pourrait ètre le type 
morphologique le plu~ primitif, le nématothalle Nant un dérivé de celui
ci plutôt qu'un précurseur. C'est l'hypothhe qui sera retenue <lans ln suite 
de ce travail. 

llne seconde idée sera empruntée ù .r. FELDMANN. Cet auteur a admis 
(1952) que les Rhodophycées sont fon<lamentalcment trigénétiques ct il a 
supposé, en particulier, qu'ù l'origine les truis générations étaient ù la 
fois morphologiquement identiques ct indépendantes les unes des autres, 
le zygote étant libéré immédiatement apri·s la fécondation et engendrant 
un carposporophyte libre. De ce stade primordial, l'auteur a analysé les 
possibilités, notamment celle <l'une autorepro<iuetion <le chacune des gé
nérations par des monospores, phénomène qui a persisté chez un certain 
nombre d'espèces actuelles. 

A partir d'un cycle initial ainsi concu et par le jeu des mécanismes 
enYisagés plus haut -parasitisme d'une génération sur la précédente 
d'une part, régressions morphologiques d'autre part-, il deYient possible 
de coordonner les différents cycles connus d'une fa<:on plus approfondie 
que jamais. 

* * * 
Le stade ancestral imaginé par .T. FELDMA;:\IN (l. c.) peut ètrc schématisé 

par la fig. 9 : les trois générations sont morphologiquement i<lentiqucs 
(ct nous ajouterons : compll-tcs. c'est-:'1-dire qu'elles comportent une partie 
nPrnatothallienne supportant des t:ludomes. selon l'opinion formulée plus 
haut) ; de plus, elles sont indépenrlantes les unes des autres, le zygote 
étant libéré dès après ln fécondation ct germant en un carposporophyte 
libre. Dans la nature actuelle, nous ne connaissons pas d'esp(,ccs dont 
le cycle évolutif corresponde ù ce schéma, qui demeure entièrement hypo
thétique. Toutefois il ne .serait pas impossible qu'il en subsistùt des Ycsti
ges. Ainsi, selon SMITH et HoLLEKBERG (1 \143), le zygote formé chez Por
phyrella serait lib(·ré aYant toute diYision, ce qui est un trait caractéris
tique du cycle considéré. D'autre part, si on remarque que le zygote et la 
carpospore ont même génôme, on conçoit qu'une substitution de l'une ù 
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l'autre soit possible, qu'une carpospore puisse engendrer un nouveau car
posporophyte aussi bien qu'un tétrasporophyte ; ainsi, des carposporo· 
phytes d'une espèce pourraient se perpetuer indépendamment des autres 
générations, eelles-<:i mrme ayant disparu. On c~;t alors tenté d'établir un 
parallèle entre un tel eas et eelui de Llhn{ellia plil'afa, cspt•cc représentée 
seulement pur des indlvlllus il monospores, et de eonsidC:•rer que ces 
monospores -- produites, fait remarquable qu'on ne retrouve nulle part 
ailleurs, par une némathéde- _sont en réalité des carpospores ct les indi
vidus qui les portent, des carposporophytes libres. Le cycle tL\IHzfe/lia, 
selon cette interprétation, peut ètre schématisé par la fig. 10 ; la partie 
nématuthallienne est réduite ù une couche basale, en conformité avec les 
résultats de HOSEN\'llWE (1 981 ). 
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Fig, !J d 10. 
!L - Cydl' aiH'(•stral, imagine par J. FELD)IAN:s", et constitué par trois géné

rations iiHiépendantes Pt morphologiqut•mcnt semblables. 
10. - Cyt·lc hypoth(•tiqUl' de l'Ahnfellia plicata, suppose reduit au seul 

carposporophyte (la partie n(·matothall iennc est un disque). 

A partir tlu stade ancrstral ù trois générations intlépendnntes, une 
série d'étapes C:·vo!ulivcs a conduit, comme l'a montré .J. FELUM.-\1\':\' déjit 
(/. c., p. 21), au cycle :le type PlJI,I}siplwnia (fig. 1., où J'appareil végétatif 
est supposé complet), par une non-lihérntion du zygote qui, restant fixé 
sur le gamétophyte, s'y dé,·eloppe en un carposporophytc parasite, tandis 
que Je gamétoph·.te et le tétrasporophyte demeurent libres et morpholo
giquement identiques (cycle tlit isomorphe). Sans doute, initialement, le 
l'arpusporophyte ainsi installé était-il parfaitement d{~veloppé et complet, 
avec base nématothaJ:ienne et clatlomes, mais nous n'en connaissons pas 
d'exemple actuellement. Tous les carposporophytes qui nous sont acces
sibles - le cas d'Ahnfeltia mis :'t part - sont morphologiquement très 
régressés, état qui est en général considéré comme lié nu parasitisme. 
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Nous ne disposons pas des premiers stades de cette évolution, mais seu
lement des stades parvenus à des degrés divers d'une régression rléjù 
très avancée. Ainsi, chez Dermonema (SVEDELIVS 19:HI), Sirodotia (KYLI:> 

1912), Cumagloia (KYLIN 1928), le carposporophyte est un système de fila
ments encore hien développés et chlorophylliens ; chez la plupart des Flo· 
ridées, c'est un appareil encore plus ou moins développé selon les grou
pes, mais il est dépourvu de chlorophylle, indice d'une régression plus 
poussée ; chez d'autres Hhodophycées enfin, le zygote ne produit plus 
d'appareil filamenteux et son développement se réduit ù une segmenta
tion, conduisant à la production de plusieurs carpospores (Bangia, Por
plzyra) on même d'une seule (Rhodoclzaete, J\l.\G~E 1 !)(iO b ; A.crol'lwetium 
liagorae, Azrz 1966). 

Cette régression a été tellement intense, elle s'est si souvent accompa· 
gnée d'évolutions supplémentaires qu'il est difficile de .savoir si le car
posporophyte, tel qu'il se présente ù nous actuellement, est l'équiYalent 
d'une base nématothallienne on de cladomes. Toutefois, CH.\DEF.\l'll (1 !HiO. 
p. 112) considôre qu'il s'agit d'un nématothalle, et cette hypothi~se paraît 
to .. t it fait \Taisemhlable devant l'inexistence, parmi tous les cas connus, 
de carposporophytes ù organisation cla<lomienne mème rudimentaire. 
Ajoutons que le earposporophyte le moins régressé dont on peut faire 
état, celui des Dermonema, évoque nettement un nématothalle. 

Le carposporophyte, si durement frappé par l'évolution régressive, 
n'est pourtant pas la seule génération susceptible d'Nrc touchée pa1· le 
phénomène et celui-ci peut s'l'tendre, ù des degr(·s divers, au gan!éto;Jhyte 
et au tétrasporophyte. L'étude ries plantules (trnYaux de CH EMil' 1 !t~i. 
IN OH 1!14 7, BOILLOT 19H1, etc.) montre que, chez de nom hreuses espi·ccs 
qui ne seront pas envisagées ici en détail, la base nématothallienne de 
l'appareil végétatif est plus ou moins réduite et parfois m(·me totalement 
absente, comme chez les Céramiales. l\lais les ca~; les plus frappants sont 
ceux où c'est la partie cladomienne rlu thalle qui a disparu, eelui-ci étant 
réduit ù un nématothalle qui porte alors les organes reproducteurs. Cette 
disparition des eladomes peut frapper ù la fois le gamétophyte ct le té
trasporophyte, d'où un cycle qui peut Nre schématisé par la fig. 11 et 
oui se rencontre chez divers A.crodwetium et genres Yoisins : (;rania 
e{flore.~cens (HosE!I;\'IN!;E 1 !10!1), Audouinel!a uiolacea (l>HE\\' 1 !154 ), llal
hiania inuestien.~ (SwALE et BELCHER 1 !lH3) ; l'une des générations peut 
être plus touchée que l'autre par la régression et est alors d'une taille 
plus réduite (,lcroclwelium peclinatum, selon WEST l!HiX). Dans d'autres 
cas, seule l'une des générations libres voit sa partie eladomienne dispa
raître et, curieusement, c'est toujours le tétrasporophyte qui est ainsi 
atteint ; il est représenté seulement par un nématothalle portant des 
tétrasporocystes et cette génération, sem hl a hie chez bien des espè
ces ù la partie nématothallienne du gamétoph~·te correspondant. 
a été considérée comme néoténique par rapport ù ce dernier ((;. 
FEI.DMANN 1 !){i5, BOILLOT 19(i9, CODOMIER 1 !)()9). A cette dernière catégorie 
de cycle évolutif, déjü évoquée et représentée par la fig. 3 - ct qui. tout 
comme la catégorie précédente, dérive directement du cycle de type Poly
siplzonia - correspondent la plupart des espèces qui étaient primitive-
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ment considérées comme des haplobiontes, et chez lesquelles des travaux 
plus ou moins récents ont montré qu'il existait un tétrasporuphyte ; elles 
ont été citées déjù dans la première partie de ce travail, et la liste n'en est 
certainement pas close. On ne connaît, présentement, pas d'exemple de la 
situation inverse, c'est-ù-dire où le tétraspnrophyte serait représenté par 
un appareil végétatif complet, cladomien, et le gamétophyte réduit ù un 
nématothalle ; mais, a priori, rien ne s'oppose il ce qu'un tel cas existe 
dans la nature où il est peut-être ù découvrir. 

Jusqu'à présent, tous les types de cycles envisagés ont montré un 
tétrasporophyte et un gamétophyte indépendants l'tm de l'autre, ce der
nier portant le carposporophyte parasite et réduit. ?\lais chacune des deux 
générations encore libres jusque lù peut s'installer sur celle qui la précè
de ; il sc trouve qu'efl'ectivement les deux cas théoriquement possibles 
sont réalisés dans la nature et il en découle deux séries an sein desquelles 
les phénomènes de régression morphologique conduisent aux diffl·rcnts 
autres types de cycles connus. 

G'~/ 
\~·: 

11 12 

Fig. 11 et 12. 
11. - Cyl'll' des Acroclwelium et g. YOISIIIS ; lt• gaml-tophyte ct le tdraspo

l'ophyte sont rétlnits it leur ha'>l' né·matothallil'nnt•. 
12.- Cycle <k certains indi\'idus d'.·lunrclhicl/a fenem · le "amC:•tophvll'. 

de taille ré·dnite, se déH·Ioppe snr le tl-traspor·ophyte i pat;ir de tétra
spores germant in situ. 

Une première série t:\1.\n:'\E l !)(\!!) est caractérisée par l'implantation 
du gamétophyte sur le tl>traspurophylc. L'un tles stades de ùéhut d'une 
telle installation nous est fourni par Je cas, étuclié il y a déj:'r longtemps 
(OsTEHHOUT 1!19G), de l'AyMdhiella (Rhabtlonia) tenera ; chez certains 
tétrasporophytes appartenant :'1 cette espcce, les tétraspores ne sont pas 
libérées mais germent syntagmatiquement (ToKmA et YAMAMOTO 1 \Hi5) et 

engendrent un gamétophyte de taille réduite demeurant parasite sur le 

17 
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tétrasporophyte (fig. 12). Il est ù remarquer que chez cette espt~ce, ainsi 
que chez .4natheca muntagnei où les faits sont tri·s semblables 
(BODAJU> l!J(i(i), ce comportement est seulement facultatif ; il 
pourrait tout aussi bien devenir la règle, comme c'est le cas chez les 
Lemanea qui ont été évoqués plus haut. On a \'LI que chez ces Algues il 
con venait d'interpréter la hase diploïde des individus comme un tétra
sporophyte en voie <le régression, deux stades de celles-ci -- l'un moins 
avancé que l'autre - pouvant être al:luellement rencontrés respective
ment chez les Leml/Izea (fig. 4) et les Paralemanea (fig. 5). Ces trois types 
de cycles matérialisent trois stades d'une série évolutive ù laquelle se rat
tache très vraisemblablement le cas des Batraclw.~permum (cf. l\IA!iNE 

1!)(\7 c) et qui peut, en théorie, se poursuivre par des types de cycles it 
tétrasporophyte de plus en plus réduit. A ces derniers pourraient corres
pondre, ainsi que je l'ai suggéré déjù (:\1.\GNE 19G9), des cas tels que ceux 
de certaines Bonnemaisoniacées dépoun·ues de tétraspores et dont les 
cladomes gamétophytiques naissent par bourgeonnement sur un néma-

(\ 

''"' 1 \\1 
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13 14 15 

Fig. 13 à 15. 
13. - Cycle supposé de Bonnemaisonia asparagoides : le tétrasporophyte 

serait réduit à sa base nématothallienne ct la méiose aurait lieu à l'cx
tn:·mité· de filaments dressés de celui-ci supportant les cladomcs gamé
tophytiques. 

14. - Cycle supposé de Ptilonia okadai ; le tétrasporophyte, encore plus 
ré•gn:ssè que dans le cas précédent, est réduit à un disque basal de fila
ments rampants dont certaines cellules seraient le lieu de la nu:,iose 
ct engendreraient des cladom s gamétophytiqucs. 

};,, - Cycle hypothétique, dérivant du cycle de type Polysiplwnia (cf. fig. 1) 
par utll' installation du téti·asporophyte (ici, à thalle supposè complet) 
sur le carpo:;porophyte. 
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tothalle dépourvu (Ptilonia okadai, selon CHIIUHA 1962) ou non (Bonne
maisonia asparagoides, selon G. FELDMANN 1965) de rameaux dressés. 
Mais ceci, malgré la présence, ù la base des cladomes, d'un indice permet
tant de supposer que la méiose s'y déroule de la meme fal:on que chez les 
Lemanea, n'est qu'une hypothèse, ù laquelle correspondent les fig, 1:1 et 1-t, 
dans l'attente de confirmations caryologiques qui seules permettront 
d'obtenir une certitude. 

Une ,secon<le série évolutive voit le tétrasporoph~·te s'installer et se 
développer en parasite sur le carposporophyte. Le stade initial de l'évo
lution, où le tétrasporophyte serait présent ù l'état encore complet 
(comportant cladomes et hase nématothallienne) ne nous est pas connu 
présentement, mais on peut penser qu'il correspondait au schéma de la 
fig. 15, entièrement hypothétique. 

A partir de ce stade imaginaire mais vraisemblahle, l'évolution régres
sive, frappant ses différents éléments de fal.:ons et d'intensités variables, 
a conduit ù l'individualisation des trois types •le cycle (·volutif qui restent 
à examiner. 

Le cycle des Rilodocilorton, déjit évoqué, serait apparu par suite d'une 
régression frappant ù la fois le gamétophyte et le tétrasporophyte. Ceux-ci 
ne subsistent plus qu'it l't•tat de nérnatothalles (fig. li). le premier étant 
d'ailleurs beaucoup plus réduit que le second chez les espèces qui nous 
sont actuellement connues. L'existence même de ce type de cycle montre 
que celle tlu type hypothétique de la fig. 15 est parfaitement plausible, 
bien que le cycle des Rflodocl!orion ait aussi pu apparaître ù la suite rle 

G 

16 17 
Fig. lfi et 17. 

lli. - Intt·rprl~tation noli\Tlh· du cycle dC"s :"iémalialcs à cnrpotétrasporcs : 
le earpotl·trasporophyte est en réalité composite, renfermant le carpo
sporophytt• et le tl-trasporophyte (comparer avec la fig. 7). 

17.- Le cycll' des Phyllophorad•es il tdrasporoblaste, tl'\ qu'il devra être 
maintenant compris : le tétrasporoblaste comprend en fait un carpospo
rophyte réduit au zygote qui aurait dû l'l•ngendrC"r (compart•r avec la 
fig. 8). 
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Fig. Hl. - Enchaînement des différents types de cycle connus actucllt>rnetlt chez 
les Hhodophycécs. Les différents schémas sont accompagnés des mèmes nu
méros qut· les fig. qui les ont déjà représentés. Ainsi, 1 : Polysipltonia ; (2, 
n•présentant les espèces haplobiontcs entièrement haplophasiques, n'est pas 
figur{·) ; .~ : Liagorn farinosa ; 4 : Lemanea ; 5 : Para/emanea ; 6 : Rlwdo
cl!orfon ; (1 : cycle ancestral ; 10 : Alwfeltia plicata ; 11 : Acrochae
lium ; 12 : Agardhiella tenera ; 1:{ : Bonnemaisonia asparagoides ; 14 : 
l'tilonia obtdai ; 15 : cycle intermédiaire hypothêtiquc ; 11i : ~(·maliales 
it carpotdrasporcs ; 17 : Phyllophoracécs it t(·trasporohlastes. 
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celui cles Acroclwetium (fig. 11) par une installation du tétrasporophyte 
déjà réduit sur le carposporophyte correspondant. 

Le cycle des ;'l.;émaliales ù carpotétraspores (fig. ll) a posé jusqu'ici 
un problème d'interprétation jamais clairement résolu. En réalité, son 
apparition .s'explique aisément, it partir du type hypothétique de la fig. 
15, si on admet que l'évolution régre.~sive s'est exercée intensément sur 
la génération tétrasporophytique, la récluisant ù l'état d'un simple tétra
sporocyste, lui-m(;me issu de la transformation de la carpo.spore qui 
aurait dît engendrer le tétrasporophyte. Ainsi, le carpotétrasporophyte 
contiendrait, condensées, les deux générations carposporophytique et 
tétrasporoph,vtique ; cette interprétation, suggérée déj:'t par J. WEST 

(1 !lfi!l), nous semble parfaitement ù sa place clans le contexte proposé ici 
(fig. Ui). 

Enfin, le cycle des Phyllophoracées :'t tétrasporohlnste (fig. ll), insolite 
jusqn'ù ce jour, peut ètre expliqué maintenant, et d'une fac:on comparable. 
l.hez ces algues, c'est la génération carposporophytique qui aurait subi 
une régression intense, au point d'l~tre réduite au zygote qui se mue clirec
tement en une carpospore, celle-ci clonnant naissance :'t un tétrasporo
phyte !ui-mème régressé ou tétrasporoblaste (fig. 1 i ). Ce tétrasporoblaste 
est constitué d'une némathécic et de filaments s'insinuant clans les tissus 
du gamétophyte-support (ils n'ont pas été représentés sur les fig. il et 1 i ). 
La némathécie est en tous points comparahle :'t celles que portent les té
trasporophytes libres et indépendants des autres Phyllnphoracées : elle 
est de nature cladomienne et cloit être considérée comme le reste ultime 
cie l'appareil claclomien rle la génération tétrnsporophytique régressée, les 
filaments endophytes qui la prolongent étant \Taisemhlahlement de nature 
némat<lthallienne. 

Ainsi, comme chez les espi·ces it carpotétraspores, une génération --ici 
le carposporophyte -- se trouve limitée ù une seule cellule. i.\lais, alors 
que dans le cas précédent la génération ainsi réduite demeurait iclenti
fiahle gn1ce :i la faculté que possède le contenu du tétrasporocyste ete se 
segmenter, nou_s ne disposons plus ici d'indice comparable, le carposporo
phyte devient virtuel et passe inapen:u. Il n'en reste pas moins que les 
espèces ù tétrasporoblaste aussi hien que celles ù caf)wtétraspores, digé
nétiques en apparence, sont en réalité trigénétiqnes. 

* ** 
A l'aide cie <leux mécanismes simples, <lont la réalité ne peut être mise 

en doute, il a été possible de rendre compte des différents types de cycles 
sexués rencontrés jusqu'à ce jour chez les Hhodophycées et de leur ori
gine possible ù partir d'un type unique ; l'ensemble, coordonné ainsi 
que le retrace le tableau de la fig. ill, tend vers une unité certaine. 

Pour en arriver lit, il a été nécessaire, it plusieurs reprises, <le faire 
intervenir des hypothèses que certains pourront trouver hien hardies. 
l.'est pourtant sur une dernière hypothèse, plus hardie peut-ètre encore, 
que s'achi'vera ce travail. 

Un des points essentiels des pages précédentes concerne la mise en 
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évidence d'une évolution régressive ; celle-ci, comme on l'a vu, peut aller 
très loin dans certaines séries, jusqu'ù des stades que nous pouvons pour 
le moment considérer comme ultimes. Toutefois, il n'est pas démontré 
que les possibilités évolutives soient épuisées et, s'il n'est pas déraison
nable d'espérer découvrir encore des types intermédiaires entre ceux qui 
nous sont actuellement connus, il ne l'est pas plus, semble-t-il, d'espèrer 
rencontrer un jour des exemples d'une évolution plus poussée. 

On peut ainsi imaginer comme possibles des espèces il cyele apparem
ment digénétique, ne comportant que gamétophyte et carposporophyte 
et dérivant du type Ptilonia {?) (cf. fig. 14) par réduction extr[~me du té
trasporophyte ù la carpospore qui l'engendre, celle-ci se muant en un 
tétrasporocyste subissant la méiose-- comme cela se pr<Hluit dans le type 
ù carpotétraspores -et dont une seule cellule viable de la tétrade engen
drerait un gamétophyte, ainsi que cela existe dans des types moins évo
lués appartenant il la même série. 

On peut également imaginer la formation d'un cycle apparemment 
monogénétique, ne comportant qu'un gamétophyte par suite d'une réduc
tion, soit du carposporophyte (:'t partir d'csp(·ces ù carpotétraspores), soit 
du tétrasporophyte (ù partir d'espèces :'• tétrasporohlastes), l'une on 
l'autre génération selon le cas étant réduite ù un zygote qui se mue aus
sitôt en un tétrasporocyste <!ont les tétraspm·es, méiotiques, redonneront 
des gamétophytes. 

L'étude future des Hhodophycées encore insuffisamment connues nous 
ménage peut-être l'heureuse surprise de la découverte de tels types de 
cyc1es évolutifs. 
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C. V.\11." DE!I." HoEK. - J'ai été frappé par le fait que le cycle fondamen
tale du type Polysiplwnia à été illustré par un « nématothalle » portant 
des « cladothalles » ce qui n'est pas le cas chez Polysiplwnia mais cela 
permet de faire dériver le cycle du Lemanea du cycle du Polysiplwnia. 

F. MAGNE. - La fig. 1 ne représente pas le cycle d"un Polysiplwnia. 
mais le cycle des espèces de type Polysiphonia. 

C. Yan DE!'> HoEK.- Vous avez fait 1les « constatations » qui sont il la 
base d'une hypothèse phylogénétique. Une telle « constatation » est par 
exemple « la réduction » du tétrasporophyte chez des espi·ces comme 
lialurarhnion et nhrs encore chez /,emuneu. Or, il mon avis, votre con.~
tatation est déjù ne interprétation phylogénétique ct fait partie du domai
ne de l'hypoth(•se. Qu'avez-vous voulu faire ? One semophyli•se des orga
nes reproducteurs ou une phylogénie des Hhodophycées ? :\Il-me pour 
une semophylèse, les données que vous avez utilisées sont beaucoup trop 
limitées, par exemple vous a\·ez omis la structure des organes reproduc
teurs. 

La stnrctu re \'égétati ve de /1at rac/w.~ permum est peut être primitive. 
Selon votre hypothèse .son cycle serait très évolué. Votre hypothhe n'est 
(ll!·une hypothi•sc possible entre plusieurs autres. En vérité l'hypothèse 
présentée n'est qu'une modification de l'hypothèse classique (provenant 
de KYLtN). C'est dommage puisqu'on a vu qu'un modèle rigide préexistant 
peut freiner beaucoup le développement de nou,·eaux systi•mes de con
ception en algologie. 

F. MAGNE. ·-- Ce que j'ai voulu faire. c'est montrer que tous les types 
de cycles actuellement connus ont pu se forn~rr par évolutinn, en dérivant 
les uns des autres ù partir d'un type ancestral unique ; je ne vois pas la 
nécessité, pour cela, de faire intenenir les organes reproducteurs qui, 
sauf chez l,emanen et Pamlemrmeu. sont partout identiques. Il n'est pas 
nécessaire, non plus, de postuler que tous les constituants du cycle évo
luent de la même façon ; le cycle de Batrachospermum peut très bien 
avoir dérivé d'un autre type de cycle sans (!tiC certains de ses consti
tuants aient perdu le canretère primitif de leur structure végétative. 

Je ne pense pas avoir proposé d'hypothi•ses alternatiYes, mais plutôt 
l'h~·pothése d'une évolution continue ù partir d'une origine, s' hn deux 
mécani,·mes simples E>t conduisant ù plusieurs séries diYergentes. Est-ce 
dans KYLTN ? De toute façon, je ne suis pas partisan de rejeter d'autorité 
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un modèle rigide ou non pour la seule raison qu'il est préexistant, sïl 
continue à être en accord avec les faits et il rendre compte de leurs en
chaînements . 

.J. CABIOCH. -- Pour confirmer l'hypothèse d'une réduction possible 
du gamétophyte dans le cycle des Floriclées je voudrais mentionner l'ob
sen·ation encore inédite, chez le (;racilaria uerrucosa de Hoscoff, d'une 
coexistence de gamétophytes normalement développés et 1le gamétophy
tes réduits aux organes reproducteurs et vivant en parasites sur les té
trasporophytes. Dans ce dernier cas, les tétraspures peuvent, soit se libé
rer et se développer normalement, soit se développer in situ pour engen
drer directement des cryptes rn:îles et des cystocnrpes porteurs 1le car
pospores parfaitement individualisées. 

M. BoDARD. ~ Il me semble que dans les deux voies d'évolution thl 
cycle trigénétique hapltHliplophasique : gamétophyte réduit ou tétra
sporophYte réduit, il existe une différence de nature. La ,·oie gaméto
phyte réduit ,5emhle ê-tre facultative alors que la voie tétrasporophyte 
réduit est obligatoire pour certaines espèces. 

F. liiAGNE. ~ Oui, je suis absolument de cet avis. 

n. ÜELt:PINE. ~ Des réductions tri·s poussées de générations inter
viennent peut-Nre dans certains types de cycle encore inexpliqués. Ainsi 
parmi les Hhorlyrnéniales, des gamétophytes femelles au moins n'ont ja
mais été trouvés (Rhodymenia pa/mata, Halosacl'ion, l~eptusumirt). Dans 
ce dernier genre, abondant <lans les regions antarctiques, les tétrasporo
phytes seuls connus apparaissent sur les frondes <le seconde année. 


