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Le cycle de développement des
Rhodophycées et son évolution

par FF. MAGNE

Laboratoire de Cryptogamie,
7, quai St-Bernard, Paris (5°).

Résumé. -- L’étude comparative des résultats obtenus au cours de ces der-
ni¢res années dans la connaissance du cycle de développement des Rhodophy-
cées autorise un certain nombre de counclusions : 1°) toutes les Rhodophycées
sont probablement haplodiplophasiques et la succession des phases nucléaires
se superpose toujours de la méme fagon a celle des générations ; 2¢) chaque
génération est susceptible de s’installer sur celle qui la précéde ; 3°) chaque
génération est susceptible d’une évolution morphologique plus ou moins poussée
qui proctde toujours par réduction,

En s’appuyant sur ces idées, on peut admcttre que les différents types de
eyeles actuellement connus sont originaires d’un type ancestral unique, trigé-
nétique et o trois générations indépendantes tel que Va dé¢ja imaginé J.
FeLpyaxy ; & partic de la, et en dérivant les uns des autres, ils ont constitué
trois séries évolutives dont la rcconstitution est tentée.

Summary. — The comparative study of the results obtained during the last
years in the knowledge of the life history in the Rhodophyceae permits a
number of conclusions : 1°) all the Rhodophyceae are haplodiplophasic and it
is always possible to superpose in the same way the succession of the nuclear
phases and the sucecession of the generations ; 2°) cach generation can grow
on the precedent one ; 3¢) cach generation can support a morphological evolu-
tion more or less important, this always being reduction.

With such ideas, it is possible to admit that the different types of life
history actually known originate from a single ancestral one formerly imagi-
nated by J. FeLpmaxx, trigenetic and whose the three generations are indepen-
dant ; starting from it and deriving cach from other, they have constituted
three evolutive series whose reconstitution is tryed here.

Deux ouvrages importants ont, au début de ce si¢cle, marqué pour un
temps les conceptions relatives au cycle de développement des Rhodo-
phycées.

Des 1906, YamaNoucHl a montré que, chez Polysiphonia, le c¢ycle évo-
lutif comporte trois générations successives : gamétophyte haploide, car-
posporophyte et tétrasporophyte diploides ; la méiose a lieu sur le tétra-
sporophyte au moment de 1a formation des tétraspores et le cycle cytolo-
gique est haplodiplophasique. Le carposporophyte, réduit, se développe
en parasite sur le gamétophyte, de sorte au’il n'existe. dans la nature,
que deux catégories d'individus indépendants et morphologiquement sem-
blables représentant le gamétovhyte et le tétrasporophyte. Ceci a valu
aux Paolysiphonia et aux algues de cycle identique le nom de diplobiontes
que leur a donné SvEDELIUS quelques années plus tard, a l'occasion de
étude du Secinaia furcelluta ; leur cycle peut étre schématiquement
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représenté par la fig. 1, sur laquelle chaque génération indépendante est
représentée par un protonéma porteur d’un cladome - morphologie qui
sera commentée plus loin - et ot les parties diploides sont en noir et
les parties haploides en clair.
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Fig. 1 et 2. (Sur ces figures, et sur ltoutes les suivantes, les parties claires repré-
senlent les éléments haploides et les parties foncées les éléments diploides ;
en outtre, le licu de la méiovse, démontré ou supposé, est noté R. C. ; enfin,

on lira : G = gumétophyte, C = carposporophyte, T — tétrasporophyte,
TB = tétrasporoblaste. CT = carpotétrasporophyte).
1. — Représentation schématique du eycle de développement des Rhodophy-

cées de type Polysiphonia (ici, les générations gamdétophytique et tétra-
sporophytique sont supposées posséder une base nématothallienne).

2. — Cycle de Seinaia furcellata et des autres Rhodophycées haplobiontes
selon Ia conception de Svepenits ; le zygote est la seule partie diploide
du cycle et les carpospores, haploides, redonnent des gamétophytes.

Le second travail, di & Sveperits (1915), a montré que chez les Sce-
naia le cycle était tout autre, différent de celui des Polysiphonia en ce
que le tétrasporophyte en est absent. Il n'existe donc chez ces algues que
deux générations, le gamétophyte et le carposporophyte et, comme ce
dernier est Ia encore réduit et parasite sur le précédent, I'espéce n'est
représentée que par une seule catégorie d’individus indépendants et
constitue un exemple d’haplobionte s’opposant aux especes du premier
type. Chez ces haplobiontes - selon SvepeLIUs toujours - la méiose s’ac-
complit deés les premiéres divisions du zygote et le cycle se déroule donc
tout entier en haplophase ; ce cycle peut ¢tre, en employant les mémes
conventions que précédemment, schématisé par la fig. 2.

Pendant longtemps, cette opposition entre haplobiontes et diplobiontes
a résumé 'essentiel de nos connaissances sur le cycle de développement
des Rhodophycécs. Les faits qui I’étayent, ainsi que d’autres tels que cenx
obtenus par J. et G. FELoMaANN (1942) chez les Bonnemaisoniacées, ont
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€té a plusieurs reprises I'objet de tentatives de synthése : (N, SVEDELIUS,
1931 ; K. M. DREw, 1944 et 1954 ; M. CHADEFAUD, 1952 et 1960 ; J. Furv-
MANN, 1952 ; F. MaGNE, 1967 a). Mais, au cours de ces derniéres années,
un apport considérable de données nouvelles est venu compléter et modi-
fier nos connaissances de facon suffisante pour que les dites synthéses
deviennent caduques et pour qu'un nouvel essai puisse étre tenté.

*
* %

Parmi les nombreuses données acquises au cours des dix derniéres
années, trois nous semblent particuli¢rement importantes : Uinexistence
des Rhodophycées haplobiontes, le cycle des Lemanea, le cycle des Rho-
dochorton.

1. I’INEXISTENCE DES RHODOPHYCEES HAPLOBIONTES

[’inexistence du cycle nuciéaire attribué par Sveperirs aux Rhodo-
phycées haplobiontes - ¢’est 4 dire avec méiose & la germination du zygote
impliquant un cycle cytologique enticrement haplophasique - est un fait
maintenant admis par tous. L’idée, lancée dés 1961 (MacNg, 1964) et
fondée sur des arguments caryologiques, n'a cessé depuis cette date
d’¢tre renforcée. Les confirmations, sur le plan cytologique, sont dues
uniquement A la démonstration d’un cycle haplodiplophasique chez des
représentants considérés jusqu'alors comme enti¢rement haplophasiques,
tels les genres Porphyra (MagNE 1952, puis Yasu et Toxkipa 1963, Micr-
1A 1967, Giraup et MacgNe 1968, Yasu 1969), Rhodochaete (MagNg 1960
b), Bonnemaisonia (MaGnNE 1960 a), Scinaia et Lemanea (MaGNe 1961 a),
Nemalion MaaNe 1961 b), Pseudogloiophloea (Ramus 1969). D’autres con-
firmations, d’ordre morphologique, ont été apportées par I'¢tude du dé-
veloppement des algues en culture. Cette étude a prouvé que beaucoup
d’espéces, qui paraissent dans la nature n'étre représentées que par des
gamétophytes (porteurs de carposporophyvtes), possédent en réalit¢ un
tétrasporophyte jusqu’alors ignoré, soit qu’il soit passé inapercu par suite
d'une taille trés réduite, soit qu’il ait été rapporté 4 un autre taxon a
cause A’'une morphologie trés diflérente. Il a été montré qu’au premier de
ces deux cas correspondaient Balbiania investiens (SwALE et BeLcHER
1963), Liagora farinosa (von Stoscu 1965), Nemalion (Frigs 1967, Ume-
zaKk1 1967), Seinaia (Boiwiwrot 1868), Pseudogloiophloea (Ramus 1969),
Thuretellopsis (Di1xoN et RicHARDSON 1969), Rhodochaete (BoiLLoT
1969), Neurocaulon (Copomer 1969), Naccaria (SmitH et Joxks 1970)
et Gloiosiphonia (EpeLsTEIN 1970), tandis qu'on retrouvait le second chez
Asparagopsis armata (1. et G. FELDMANN 1942), Porphyra (Drew 1949),
Bonnemaisonia hamifera (HARDER et Kocu 1949), Halarachnion ligula-
tum (BoiLLoTt 1965). Ainsi, au cycle de tvpe Polysiphonia. haplodiplo-
phasique, trigénétique et isomorphe (car le gamétophyte et le tétrasporo-
phvte sont morphologiquement identiques), qui semble caractériser la
majorité des espéces 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 hétéromorphe on 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.

3 % 5
Iig. 3 a 5.
3. — Cycle de Liugora farinosa, selon von StoscH ; le tétrasporophyte est
de constitution nématothallienne comme la base du gamétophyte.
4. — Cyele des Lemanea 5 1a méiose a lieu dans la ccellule apicale des cla-

domes produits par le tétrasporophyte et déja constitués d’un certain
nombre de segments (nombre réduit ici).

3. — Cycele des Paralemanea ; la méiose intervient alors que les elado-
mes du  tétrasporophyte sont constitués de deux segments seulement.

2. LE CYCLE DE DEVELOPPEMENT DES Lemanea

Ce cycle a ¢été considéré pendant longtemps, & la suite des travaux de
Sironotr (1872) et des publications de Kyuin (1923), comme un cycle
entierement haplophasique comparable a celui des Scinaia. Cest en
réalité un cycle haplodiplophasique, mais d'un type particulier, et qui a
constitué pendant un temps une énigme. Les résultats carvologiques (Mai-
GNE 1961 a) se sont en effet trouvés en conflit avec ceux qu’a fournis
la culture des carpospores (Latr 1966), les premiers montrant que ces
algues étaient en vérité haplodiplophasiques -ce qui laissait préveir
I’existence d’un tétrasporophyte -et les seconds prouvant que les fron-
des gamétophytiques étaient issues directement du protonéma (Chan-
transia) né des curpospores, par un simple bsurgeonnement et sans
qu’apparaissent 4 aucun moment des tétraspores. Des cultures en milieu
naturel, accompagnées de dénombrements chromosomiques A tous les



F. MAGNE 251

stades du développement, ont permis de résoudre ce probleme en conci-
liant les deux points de vue (MacNE 1967 b et 1967 ¢). Il a été ainsi pos-
sible de confirmer que le carposporophyte est bien diploide et de mon-
trer que cette condition se retrouve dans les carpospores, dans le Chan-
transia auquel elles donnent naissance, ainsi que dans les tres jeunes
frondes qui bourgeonnent sur celui-ci. L.a méiose intervient, non pas dans
des tétrasporocystes, mais dans la cellule apicale qui assure la crois-
sance en longueur de ces derniéres, et elle aboutit & la formation d’'une
seule cellule haploide viable qui, continuant a jouer son role de cellule
initiale, engendre un segment distal haploide produisant les gamétes a
I’age adulte. Cette extrémité haploide de la fronde, et elle seule, est donc
le gumdétophyle et la partie diploide -Chantransia et base de la fronde
-qui la supporte et sur laquelle a lieu la méiose doit ¢tre assimilée 4 un
tétrasporophyte réduit et avant perdu aptitude 4 produire des tétra-
spores. Cette réduction du tétrasporophyte est d’ailleurs plus ou moins
poussée selon les cas ; chez les Lemanea véritables (ex-Sacheria), la
jeune fronde est déja composée de 20 4 40 segments lorsque sa cellule
apicale subit la méiose, alors que chez les Puralemanea (ex-Eulemaneaq)
elle n’en comporte encore que deux quand intervient le phénomene. Ces
deux cas peuvent étre schématisés respectivement par les fig. 4 et 5.

3. I.LE CYCLE DE DEVELOPPEMENT DES Rhodochorton

Ce cycle est pour le moins aussi curieux que le précédent. Les repré-
sentants de ce genre (et du g. voisin Rhodothamniella J. Feldmann)
n’étaient connus que par des tétrasporophytes lorsque Kyaaes et CoNway
(1964) ont montré que les tétraspores, formées apreés réduction chroma-
tique (KxNaaes 1964), germent en produisant de minuscules gamétophy-
tes. Clest a J. WesT (1969) qu'on doit d'avoir, par des cultures poussées
trés loin, ¢lucidé un tel cycle. Sur les plantes femelles composées d'un
trés petit nombre de cellules et issues de la germination des tétraspores,
le carpogone fécondé se développe en un petit carposporophyte formé
de quelques filaments unisériés émettant chacun un rhizoide & leur bhase
et qui deviennent autant de files de carpospores. Mais ces dernicres ne
sont pas libérées et, dans chaque file, seule celle de I'extrémité libre
germe in situ en un filament porteur de tétrasporocystes et qui constitue
ainsi le tétrasporophyte. A ce cycle correspond le schéma de la fig. 6.

Ces deux derniers types de cycles découverts récemment, diff¢rent
du cycle courant de type Polysiphonia, chez lequel les deux générations
gamétophytique et tétrasporophytique sont indépendantes, en ce que
toutes les générations se trouvent réunies sur un seul et méme indivi-
du. A vrai dire, une telle condition é¢tait déja connue depuis longtemps
chez certaines espéces de Némaliales et chez certaines Phyllophoracées.

Chez les Némaliales i carpotétraspores, par exemple Helminiho-
cladia agardhiana (=H. hudsonii) ou Liugora tetrasporifera, il n'existe
pas de tétrasporophyte connu, mais les carposporocystes sont, & matu-
rit¢, divisés et libérent chacun quatre spores, ou carpotétraspores. On
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suppose, avec vraisemblance, bien que les preuves décisives restent en-
core a fournir, que ces carpotétraspores se forment aprés réduction
chromatique et engendrent, en germant, de nouveaux gamétophytes (fig.
7).

Fig. 6 a 8.

ti. — Cycle du Rhodochorton purpureum ; le tétrasporocyste se développe a
partir de la derniére carpospore d’une file produite par le carposporo-
phyte et s’installe sur celui-ci ; les trois générations sont ainsi réunies
sur un méme individu.

7. — Cyecle des Némaliales a earpotétraspores ; les carposporocystes sont
remplacés par des tétrasporocystes qui constituent Paboutissement d’un
carpotétrasporophyte CT,

8. — Cycle des Phyllophoracées a tétrasporoblaste, tel qu’il est compris
acluellement. Le tétrasporoblaste TB est en réalité constitué d'une néma-
thécie et de filaments qui s’insinuent dans les tissus du gamdétophyte et
qui nont pas ¢été figurés ici.

Chez les Phyllophoracées, certains genres tels que Phyllophora et
Gymnogongrus comprennent, outre des espéces a cyvcele habituel de type
Polysiphonia, d’autres chez lesquelles le carpogone fécondé se développe,
non pas en un carposporophyte mais en un tétrasporophyte parasite,
réduit 4 une némathécie, et que ScHOTTER (19G8) a proposé de nom-
mer tétrasporoblaste. 1a encore, on admet que la méiose a lieu & la forma-
tion des tétraspores et que celles-ci donnent naissance aux gamétophytes
(fig. 8).

De l'exposé qui précéde, on peut dégager un certain nombre de
constatations d’une portée trés générale.

Tout d’abord, on peut affirmer qu'il n'existe plus de cas démontré de
méiose & la germination du zygote et que toutes les Rhodophycées actuel-
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lement bien connues et présentant une sexualité possédent un cycle cyto-
logigue haplodiplophasique, I'haplophase se superposant toujours au
gamétophyte et la diplophase au carposporophyte et au tétrasporophyte.
Ainsi, et contrairement &4 ce qu'on a longtemps admis, le cycle cytologi-
que et le cycle morphologique ne sont pas indépendants 'un de Dautre,
chez les Rhodophycées tout au moins.

Ensuite, dans la succession gamétophyte-carposporophyte-tétraspo-
rophyte qui caractérise I’énorme majorité des Algues rouges, on constate
que chaque génération peut, le cas échéant, se développer sur celle qui
la précéde.

On observe enfin souvent, i propos de ces différentes générations,
les manifestations d’une évolution morphologique et celle-ci semble
toujours, d’aprés les éléments de comparaison dont on dispose, avoir
procédé par régression, chaque génération étant d’ailleurs susceptible
d’évoluer indépendamment des autres. La série compléte des Rhodophy-
cées nous offre des exemples de différentes étapes de cette régression
en ce qui concerne le carposporophyvte ; il en sera question plus loin. Le
tétrasporophyte peut, lui aussi, subir une réduction ; les Lemanea et Pa-
ralemanea nous en ont montré deux étapes, et dans d’assez nombreux
cas seul le protonéma est conservé, comme cela a ¢té récemment démon-
tré chez Liagora farinosa (von SrtoscH 1963), Asparagopsis armala (G.
FerLpManN 1965), Halarachnion ligulaium (BotLor 1965), Scinaia fur-
cellata (BotLLor 1968), Neurocaulon grandifolinm (ConoMier 1969), Pseu-
dogloiophloea (Ramus 1969), Naccaria (SMitH et Joxks 1970), Gloiosipho-
nia (EpELSTEIN 1970).

Ces constatations, qui semblent d’une particuliére importance, vont
servir ici d’idées directrices pour Tinterprétation de I'ensemble des cyv-
cles des Rhodophycées. Auparavant toutefois, deux autres id¢es vont leur
étre adjointes, idées déja exprimcées par nos prédécesseurs et maitres, et
qui sont indispensables pour aboutir & une synthése cohérente.

Nous avons vu, quelques lignes plus haut, que la constitution morpho-
logique de chaque génération était susceptible de varier dans une grande
mesure par suite d’une évolution. Pour étudier ce phénomene, il est né-
cessaire de disposer d'un vocahulaire précis et adapté au cas examing,
et dans ce but il devient tout indiqué d’introduire les conceptions de M.
CHADEFAUD relatives 2 la constitution du thalle des Algues. Selon cet
auteur (1968), la morphologie des Rhodophycées -4 D'exception peut-
étre des formes incrustantes dont la compréhension demeure encore
obscure- se rattache essentiellement 4 deux types, le nématothalle (dit
aussi protothalle) et le cladothalle. L.e nématothalle est formé d'un en-
semble de filaments ramifiés o croissance diffuse ; les uns sont ram-
pants et peuvent, en se soudant, aboutir & la constitution d’'un disque ;
les autres, portés par les premiers, sont dressés et produisent les orga-
nes reproducteurs. Le cladothalle est constitué par un ensemble de cla-
domes, rameaux & croissance indéfinie s’allongeant par le jeu d’une cel-
Iule initiale apicale qui engendre un axe portant des ramifications 2
croissance définie, ou pleuridies ; ces cladomes sont, en principe, por-
tés par un appareil nématothallien correspondant & ce quon désigne
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d’ordinaire comme le protonema. On peut penser, comme le veut I'opi-
nion courante, que les formes nématothalliennes, dont les représentants
du genre Acrochaetium semblent les meilleures illustrations, sont les
formes les plus primitives puisqu’elles présentent un certain nombre de
caractéres considérés comme primitifs : cellule & plaste le plus souvent
unique et pourvu d’un pyrénoide, rameau carpogonial rudimentaire, d¢é-
veloppement gonimoblastique trés simple ; CHADEraup lui-méme envi-
sage que les cladomes pourraient ¢étre issus de la transformation d'un
systeme nématothallien (1968, fig. 6). Mais on peut aussi admetire qu’a
cHté de telles formes il en existe d’autres, moins primitives, qui derivent
en reéalité de formes cladothalliennes par une disparition des cladomes
et ne sont plus représentées que par un protonéma, plus ou moins com-
plet d’ailleurs. L’évolution définie plus haut procéde, en effet, on I'a vu,
par régressions et, a la lumiére de ce fait, on est conduit & penser que le
cladothalle, porté par un systéme nématothallien, pourrait étre le type
morphologique le plus primitif, le nématothalle é¢tant un dérivé de celui-
ci plutot qu'un précurseur. C’est Phypothése qui sera retenue dans la suite
de ce travail.

Une seconde idée sera empruntée & J. FELDMANN. Cet auteur a admis
(1952) que les Rhodophycées sont fondamentalement trigénétiques et il a
supposé, en particulier, qu’a Porigine les trois générations étaient & la
fois morphologiquement identiques et indépendantes les unes des autres,
le zvgote étant libéré immédiatement aprés la fécondation et engendrant
un carposporophyte libre. De ce stade primordial, Pauteur a analysé les
possibilités, notamment celle d’une autoreproduction de chacune des gé-
nérations par des monospores, phénoméne qui a persisté chez un certain
nombre d’espéces actuelles.

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

%
* %

Le stade ancestral imaginé par J. FELpmaxy (L ¢.) peut étre schématisé
par la fig. 9 : les trois générations sont morphologiquement identicgues
(et nous ajouterons : completes, ¢’est-a-dire qu'elles comportent une partie
nématothallienne supportant des cladomes, selon 'opinion formulée plus
haut) ; de plus, elles sont indépendantes les unes des autres, le zygote
étant libéré dés apreés 1a fécondation et germant en un carposporophyte
libre. Dans la nature actuelle, nous ne connaissons pas d’esptéces dont
le cycle évolutif corresponde i ce schéma, qui demeure entiérement hypo-
thétique. Toutefois il ne serait pas impossible qu’il en subsistit des vesti-
ges. Ainsi, selon Syvita et HornLensera (1943), le zyvgote formé chez Por-
phyrella serait libéré avant toute division, ce qui est un trait caractéris-
tique du cycle considéré. D’autre part, si on remarque que le zvgote et la
carpospore ont méme géndme, on congoit qu’une substitution de 'une &
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I’autre soit possible, qu'une carpospore puisse engendrer un nouveau car-
posporophyte aussi bien qu'un tétrasporophyte ; ainsi, des carposporo-
phytes d’une espéce pourraient se perpétuer indépendamment des autres
générations, celles-ci méme avant disparu. On est alors tenté d’établir un
parallele entre un tel cas et celui de VAhnfeltia plicata, espéce représentée
seulement par des individus 2 monospores, et de considérer que ces
monospores — produites, fait remarquable qu'on ne retrouve nulle part
ailleurs, par une némathécie — sont en réalité des carpospores et les indi-
vidus qui les portent, des carposporophytes libres. Le cycle d’Ahnfelliq,
selon cette interprétation, peut étre schématisé par la fig. 10 ; Ja partie
nématothallienne est réduite 4 une couche hasale, en conformité avec les
résultats de RosenvingE (1931).
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Fig. 9 et 10,
9. — Cycle ancestral, imaginé par J. 'ELDMANN, et constitué¢ par trois géne-
rations indépendantes et morphologiquement semblables,
10. — Cycle hypothétique de VAhnfellia plicata, supposé réduit auw seul

carposporophyte (la partie nématothallienne est un disque),

A partir du stade ancestral & trois générations indépendantes, une
série d’étapes évolutives a condull, comme I'a monfré J. FELDMANN déja
(L. ¢, p. 24), au cycle de type Polysiphonia (fig. 1., ot I'appareil végétatif
est supposé complet), par une non-libération du zyvgote qui, restant fixe
sur le gamétophyte, s’v développe en un carposporophyte parasite, tandis
que le gamétophvte et le tétrasporophyte demeurent libres et morpholo-
giquement identiques (cvcle dit isomorphe). Sans doute, initialement, le
carposporophyte ainsi installé était-il parfaitement développé et complet,
avec base nématothal ienne et cladomes, mais nous n’en connaissons pas
d’exemple actuellement. Tous les carposporophytes qui nous sont acces-
sibles — le cas d’Ahnfeltia mis a part — sont morphologiquement treés
régressés, état qui est en général considéré comme lié au parasitisme.
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Nous ne disposons pas des premiers stades de cette évolution, mais seu-
lement des stades parvenus 4 des degrés divers d’une régression déji
trés avancée. Ainsi, chez Dermonema (SVEDELIUS 1939), Sirodotia (KyLix
1912), Cumagloia (KYLIN 1928), le carposporophyte est un systéme de fila-
ments encore bien développés et chlorophyvlliens ; 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 Rhodophycées enfin, le zygote ne produit plus
d’appareil filamenteux et son développement se réduit & une segmenta-
tion, conduisant a4 la production de plusieurs carpospores (Bangia, Por-
phyra) ou méme d’une seule (Rhodochaete, MagNE 1960 b ; Acrochaetium
liagorae, Aziz 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 a nous actuellement, est ’équivalent
d’une hase nématothallienne ou de cladomes. Toutefois, CHaDEFATD (1960,

b
p- 142) considére qu’il s’agit d’un nématothalle, et cette hypothése parait
toat & fait vraisemblable devant I'inexistence, parmi tous les cas connus,
de carposporophytes a organisation cladomienne méme rudimentaire.
Ajoutons que le carposporophyte le moins régressé dont on peut faire
DOSE A 8 I
état, celui des Dermonema, évoque nettement un nématothalle.

Le carposporophyte, si durement frappé par 1'évolution régressive,
n’est pourtant pas la seule génération susceptible d’¢tre touchée par le
phénomeéne et celui-ci peut s’étendre, a des degrés divers, au gamétophyte
et au tétrasporophyte. L’étude des plantules (travaux de Cnemix 1937,
InoH 1947, BoiLroTr 1961, etc.) montre que, chez de nombreuses espéces
qui ne seront pas envisagées ici en détail, 1a base nématothallienne de
Pappareil végétatif est plus ou moins réduite et parfois méme totalement
absente, comme chez les Céramiales. Mais les cas les plus frappants sont
ceux ol c’est la partie cladomienne du thalle qui a disparu, celui-ci étant
réduit i un nématothalle qui porte alors les organes reproducteurs. Cette
disparition des cladomes peut frapper 4 la fois le gamétophyte et le té-
trasporophyte, d’ott un cycle qui peut étre schématis¢ par la fig. 11 et
qui se rencontre chez divers Acrochaetium et genres voisins : Grania
efflorescens (RoseNvINGE 1909), Audouinella violucea (Drew 1954), Bal-
biunia investiens (SWaLE et BELcHer 1963) ;. Pune des générations peut
étre plus touchée que lautre par la régression et est alors d’une taille
plus réduite (Acrochaetinm peclinatum, selon West 1968). Dans d’autres
cas, seule I'une des générations libres voit sa partie cladomienne dispa-
raitre et, curieusement, c’est toujours le tétrasporophvte qui est ainsi
atteint ; il est représenté seulement par un nématothalle portant des
tétrasporocystes et cette génération, semblable chez bien des espé-
ces a la partie nématothallienne du gamétophyte correspondant,
a ¢été considérée comme néoténique par rapport a ce dernier (G.
FELDMANN 1965, BoiLror 1969, ConpoMieRr 1969). A cette derniére catégorie
de cycle évolutif, déja évoquée et représentée par la fig. 3 — ct qui, tout
comme la catégorie précédente, dérive directement du cvcle de type Poly-
siphonia — correspondent la plupart des espéces qui étaient primitive-
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ment considérées comme des haplobiontes, et chez lesquelles des travaux
plus on moins récents ont montré qu’il existait un tétrasporophyte ; elles
ont été citées déja dans la premiére partie de ce travail, et la liste n’en est
certainement pas close. On ne connait, présentement, pas d’exemple de la
situation inverse, c’est-i-dire ou le tétrasporophyte serait représenté par
un appareil végétatif complet, cladomien, et le gamétophyte réduit & un
nématothalle ; mais, a priori, rien ne s’oppose & ce quun fel cas existe
dans la nature ou il est peut-étre a4 découvrir,

Jusqu’d présent, tous les types de cvycles envisagés ont montré un
tétrasporophyte et un gamétophyte indépendants I'un de V'autre, ce der-
nier portant le carposporophyte parasite et réduit. Mais chacune des deux
générations encore libres jusque la peut s’installer sur celle qui la préce-
de ; il se trouve qu’'eflectivement les deux cas théoriquement possibles
sont réalisés dans la nature et il en découle deux séries au sein desquelles
les phénoménes de régression morphologique conduisent aux différents
autres types de cycles connus.

e
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I'1g. 11 et 12,
11, — Cycle des derochaelium et g. voisins ; le gamdétophyte et le tétraspo-
rophyte sont réduits & leur base nématothallicnne.
12, — Cyele de certains individus d’'Agardhiella fenera 5 le gamélophyte,
de taille réduite, se développe sur le tétrasporophyte 4 partir de tétra-
spores germant in situ,

Une premiére série {MAGNE 1969) est caractérisée par Pimplantation
du gamétophyte sur le tétrasporophyte. L'un des stades de début d'une
telle installation nous est fourni par le cas, étudié il y a déji longtemps
(OstERnouT 1896), de I'Agardhiella (Rhabdonia) tenera ; chez certains
tétrasporophytes appartenant & cette espéce, les tétraspores ne sont pas
libérées mais germent syntagmatiquement (Toxibpa et Yamamoro 1965) et

engendrent un gamétophyte de taille réduite demeurant parasite sur le

i7
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tétrasporophyte (fig. 12). II est & remarquer que chez cette espece, ainsi
que chez Anatheca montagnei ou les faits sont trés semblables
(Bopanrp  1966), ce comportement est seulement facultatif ; il
pourrait tout aussi bien devenir la régle, comme c’est le cas chez les
Lemanea qui ont été évoqués plus haut. On a vu que chez ces Algues il
convenait d’interpréter la base diploide des individus comme un tétra-

sporophyte en voie de régression, deux stades de celles-ci -~ I'un moins
avancé que l'autre - - pouvant étre actuellement rencontrés respective-

ment chez les Lemanea (fig. 4) et les Paralemanea (fig. 5). Ces trois types
de cycles matérialisent trois stades d'une série évolutive i laquelle se rat-
tache tres vraisemblablement le cas des Batrachospermum (cf. MaGNE
1967 ¢) et qui peut, en théorie, se poursuivre par des types de cyeles &
tétrasporophyte de plus en plus réduit. A ces derniers pourraient corres-
pondre, ainsi que je I’ai suggéré déja (MasNE 1969), des cas tels que ceux
de certaines Bonnemaisoniacées dépourvues de tétraspores et dont les
cladomes gamétophytiques naissent par bourgeonnement sur un néma-

Fig. 13 a 15.

13. — Cycle supposé de Bonnemaisonia asparagoides : le tétrasporophyte
serait réduit 4 sa base nématothallienne ct la méiose aurait lieu a l’ex-
trémité de filaments dressés de celui-ci supportant les cladomes gameé-
tophytiques.

14. — Cycle supposé de Ptilonia okadai ; le tétrasporophyte, encore plus
régressé que dans le cas précédent, est réduit & un disque basal de fila-
ments rampants dont certaines cellules seraient le lien de la méiose
et engendreraient des cladom s gamétophytiques.

15. — Cycle hypothétique, dérivant du eycle de type Polysiphonia (cf. fig. 1)
par unc installation du tétrasporophyte (ici, & thalle supposé complet)
sur le carposporophyte.
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tothalle dépourvu (Ptilonia okudai, selon Caimara 1962) ou non (Bonne-
maisonia aspuragoides, selon G. FELDMANN 1965) de rameaux dressés.
Mais ceci, malgré la présence, a la base des cladomes, d’un indice permet-
tant de supposer que la méiose s’y déroule de la méme facon que chez les
Lemanea, n’est qu’une hypothése, a laquelle correspondent les fig, 13 et 14,
dans ['attente de confirmations caryvologiques qui seules permettront
d’obtenir une certitude.

Une seconde série évolutive voit le tétrasporophyvte s’installer et se
développer en parasite sur le carposporophyte. Le stade initial de I"évo-
Iution, ou le tétrasporophyte serait présent o I'é¢tat encore complet
(comportant cladomes et base nématothallienne) ne nous est pas connu
présentement, mais on peut penser qu’il correspondait au schéma de Ia
fig. 15, entiérement hypothétique.

A partir de ce stade imaginaire mais vraisemblable, I'évolution régres-
sive, frappant ses différents éléments de facons et d’intensités variables,
a conduit 4 Pindividualisation des trois types de cyvcle évolutif qui restent
4 examiner.

Le cycle des Rhodochorton, déja évoqué, serait apparu par suite d’une
régression frappant 4 la fois le gamétophyte et le tétrasporophyte. Ceux-ci
ne subsistent plus qu'a I'é¢tat de nématothalles (fig. 6), le premier étant
d’ailleurs beaucoup plus réduit que le second chez les espéces qui nous
sont actuellement connues. L’existence méme de ce type de cycle montre
que celle du type hypothétique de la fig. 15 est parfaitement plausible,
bien que le cycle des Rhodochorton ait aussi pu apparaitre @t la suite de

16 17

Fig. 16 et 17.

16. — Interprétation nouvelle du cycle des Némaliales 4 carpotétraspores :
le carpotétrasporophyte est en réalit¢ composite, renfermant le carpo-
sporophyte ¢t le tétrasporophyte (comparer avee la fig., 7).

17. — Le cyele des Phyllophoracées a tétrasporoblaste, tel qu'il devra étre
maintenant compris : le tétrasporoblaste comprend en fait un carpospo-
rophyte réduit au zygote qui aurait di Vengendrer (comparer avec la
fig. 8).
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s

FFig. 18. — Enchainement des différents types de cycle connus actuellement chez
les Rhodophycées. Les différents schémas sont accompagnés des mémes nu-
mdros que les fig. qui les ont déja représentés, Ainsi, 1 : Polysiphonia ; (2,
représentant les espéces haplobiontes enticrement haplophasiques, n’est pas
figuré) ; 3 : Liagora farinosa ; 4 : Lemanea ; 5 : Paralemanea ; 6 : flhodo-
chorfon 5 9 : cyele ancestral ; 10 : Ahnfeltia plicata ; 11 Acrochae-
tium ; 12 : Agardhiella tenera ; 13 : Bonnemaisonia asparagoides ; 14
Ptilonia okadai 5 15 : cycle intermédiaire hypothétique ; 16 : Némaliales
a carpotétraspores ; 17 : Phyllophoracées a tétrasporoblastes.
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celui des Acrochaelium (fig. 11) par une installation du tétrasporophyte
déja réduit sur le carposporophyte correspondant.

Le cycle des Némaliales & carpotétraspores (fig. 8) a poseé jusqu’ici
un probléme d’interprétation jamais clairement résolu. Ln reéalité, son
apparition s’explique aisément, & partir du type hypothétique de la fig.
15, si on admet que I'évolution régressive s’est exercée intensément sur
la génération tétrasporophytique, la réduisant & 1’état ’un simple tétra-
sporocyste, lui-mcéme issu de la transformation de la carpospore qui
aurait dii engendrer le tétrasporophyte. Ainsi, le carpotétrasporophyte
contiendrait, condensées, les deux générations carposporophytique et
tétrasporophytique ; cette interprétation, suggérée déja par J. Wesr
(1969), nous semble parfaitement 2 sa place dans le contexte proposé ici
(fig. 16),

Enfin, le cycle des Phyllophoracées & tétrasporoblaste (fig. 8), insolite
jusqu’h ce jour, peut étre expliqué maintenant, et d'une facon comparable.
Chez ces algues, c’est la génération carposporophytique ¢ui aurait subi
une régression intense, au point d’étre réduite au zygote qui se mue direc-
tement en une carpospore, celle-ci donnant naissance & un tétrasporo-
phyte lui-méme régressé ou tétrasporoblaste (fig. 17). Ce tétrasporoblaste
est constitué d'une némathécie et de filaments s'insinuant dans les tissus
du gamétophyte-support (ils n’ont pas été représentés sur les fig. 8 et 17).
La némathécie est en tous points comparable a celles que portent Jles té-
trasporophytes libres et indépendants des autres Phyllophoracées : elle
est de nature cladomienne et doit étre considérée comme le reste ultime
de I'appareil cladomien de la génération tétrasporophytique régressée, les
filaments endophytes qui la prolongent étant vraisemblablement de nature
nématothallienne.

Ainsi, comme chez les espéees a carpotétraspores, une génération - -ici
le carposporophyte -— se trouve limitée & une seule cellule. Mais, alors
que dans le cas précédent la génération ainsi réduite demeurait identi-
fiahle grace i la faculté que posséde le contenu du tétrasporocyste de se
segmenter, nous ne disposons plus ici d’indice comparable, le carposporo-
phyte devient virtuel et passe inapercu. Il n'en reste pas moins que les
espéces A tétrasporoblaste aussi bien que celles a carpotétraspores, digé-
nétiques en apparence, sont en réalité trigénétiques.

*
* *

A T'aide de deux mécanismes simples, dont la réalité ne peut ¢tre mise
en doute, il a ¢té possible de rendre compte des différents tvpes de cycles
sexués renconirés jusqu’a ce jour chez les Rhodophycées et de leur ori-
gine possible & partir d’'un type unique ; 'ensemble, coordonné ainsi
que le retrace le tableau de la fig. 18, tend vers une unité certaine.

Pour en arriver 14, il a été nécessaire, a4 plusieurs reprises, de faire
intervenir des hypothéses que certains pourront trouver bien hardies.
(est pourtant sur une derniére hypothése, plus hardie peut-étre encore,
que s’achévera 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 I’a vu, peut aller
trés loin dans certaines séries, jusqu’a 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 'est pas plus, semble-t-il, d’espérer
rencontrer un jour des exemples d’une évolution plus poussée.

On peut ainsi imaginer comme possibles des espéces i cycle apparem-
ment digénétique, ne comportant que gamétophyte et carposporophyte
et dérivant du type Ptilonia (?) (cf. fig. 14) par réduction extréme du té-
trasporophyte a la carpospore qui I'engendre, celle-ci se muant en un
tétrasporocyste subissant la méiose — comme cela se produit dans le type
4 carpotétraspores — et dont une seule cellule viable de la tétirade engen-
drerait un gamétophyte, ainsi que cela existe dans des types moins évo-
lués appartenant 4 la méme 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 (it partir ’espéces a carpotétraspores), soit
du tétrasporophyte (4 partir d’espéces a tétrasporoblastes), T'une ou
Iautre génération selon le cas étant réduite & un zygote qui se mue aus-
5itOt en un tétrasporocyste dont les tétraspores, méiotiques, redonneront
des gamétophytes.

I’étude future des Rhodophycées encore insuffisamment connues nous

ménage peut-étre 1’heureuse surprise de la découverte de tels types de
cycles évolutifs.
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* ok
Discussion

C. Van pEN HoEek. — J'ai été frappé par le fait que le cycle fondamen-
tale du type Polysiphonia a été illustré par un « nématothalle » portant
des « cladothalles » ce qui n’est pas le cas chez Polysiphonia mais cela

permet de faire dériver le cycle du Lemanea du cycle du Polysiphonia.

F. MAGNE. La fig. 1 ne représente pas le cycle d'un Polysiphonia.
mais le cycle des espéces de type Polysiphonia.

C. Van beN Hokk. — Vous avez fait des « constatations » qui sont 2 la
base d’nne hypothise phylogénétique. Une telle « constatation » est par
exemple <« la réduction » du tétrasporophyte chez des espéces comme
Hualarachnion et plus encore chez Lemanea. Or, & mon avis, votre cons-
tatation est déja ne interprétation phylogénétique et fait partie du domai-
ne de I’hypotheése. Qu’avez-vous voulu faire ? Une semophylese des orga-
nes reproducteurs ou une phylogénie des Rhodophycées ? Méme pour
une semophylése, les données que vous avez utilisées sont beaucoup trop
limitées, par exemple vous avez omis la structure des organes reproduc-
teurs.

La structure végétative de Batrachospermium est peut ¢tre primitive.
Selon votre hypothése son cycle serait trés évolué. Votre hypothése n'est
au'une hypothése possible entre plusieurs autres. En vérité 'hyvpothése
présentée n’est qu’une modification de I'hypothése classique (provenant
de KyrLiN). (Uest dommage puisqu’on a vu qu'un modéle rigide préexistant
peut freiner beaucoup le développement de nouveaux systémes de con-
ception en algologie.

F. MaGNE. -- (e que j’ai voulu faire, c'est montrer gue tous les tyvpes
de cycles actuellement connus ont pu se former par évolution, en dérivant
les uns des autres & partir d’un type ancestral unique ; je ne vois pas la
nécessité, pour cela, de faire intervenir les organes reproducteurs qui,
sauf chez Lemanea et Paralemanea, sont partout identiques. I1 n’est pas
nécessaire, non plus, de postuler que tous les constituants du eycle évo-
luent de la méme facon ; le cycle de Batrachospermum peut trés bien
avoir dérivé d’un autre tvpe de cycle sans que certains de ses consti-
tuants aient perdu le caractére primitif de lcur structure végétative.

Je ne pense pas avoir proposé d’hypothéses alternatives, mais plutot
I’hypothése d’une évolution continue & partir d’une origine, s-1°n deux
mécanicmes simples et conduisant 4 plusieurs séries divergentes. Est-ce
dans KyLIN ? De toute facon, je ne suis pas partisan de rejeter d’autorité
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un modele rigide ou non pour la seule raison qu’il est préexistant, il
continue a étre en accord avec les faits et 4 rendre compte de leurs en-
chainements.

J. CasiocH. — Pour confirmer 'hypotheése d’une réduction possible
du gamétophyte dans le cycle des Floridées je voudrais mentionner 'ob-
servation encore inédite, chez le Gracilaria verrucosa de Roscoff, d’'une
coexistence de gamétophytes normalement développés et de gamétophy-
tes réduits aux organes reproducteurs et vivant en parasites sur les té-
trasporophytes. Dans ce dernier cas, les tétraspores peuvent, soit se Iihé-
rer et se développer normalement, soit se développer in situ pour engen-
drer directement des cryptes males et des cystocarpes porteurs de car-
pospores parfaitement individualisées.

M. Boparp. — Il me semble que dans les deux voies d’évolution du
cycle trigénétique haplodiplophasique : gamétophyte réduit ou tétra-
sporophvte réduit, il existe une différence de nature. La voie gaméto-
phyte réduit semble étre facultative alors que la voie tétrasporophyte
réduit est obligatoire pour certaines espéces.

F. MagNE. — Oui, je suis absolument de cet avis.

R. DEeLEPINE. — Des réductions trés poussées de générations inter-
viennent peut-¢ire dans certains types de cyvcle encore inexpliqués. Ainsi
parmi les Rhodymeéniales, des gamétophytes femelles au moins nont ja-
mais été trouvés (Rhodymenia palmata, Haddosaccion, Leplosomin). Dans
ce dernier genre, abondant dans les régions antarctiques, les tétrasporo-
phytes seuls connus apparaissent sur les frondes de seconde année.



