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CJ A mon Epoitse e Q  a' mes e n f a n f s  qui ont. 
monlcrt? heaitcoup de palcience et- de 
comprc&hension en arcepbant. que je  passe 
de l o n ~ i t e - ~  heures & l a  r&alisat.ion de c e  
eravai3, alors  QU ails a~traient  tarif: 

préfier& qire je cortrs les BtWS avec eux. ' 



Les recherches exposées dans ce mémoi r e  fu ren t  réa l  isées au 
Laboratoi re de B io log ie  Végétale Marine de 1'Universi té  de L i l l e  1, 
sous l a  d i r e c t i o n  de Monsieur l e  Professeur M.BODARD. En m'ouvrant l e s  
por tes  de son Laboratoi re,  i l  m'a o f f e r t  l a  p o s s i b i l  i té d'engager une 
a c t i v i  té  uniuers i  t a i r e  e t  d'entreprendre p u i s  de développer l 'étude 
d'un domaine p a r t i c u l i e r  de l a  BIOLOGIE VEGETALE MARINE, l a  
MORPHOGENESE DES ALGUES ROUGES. Grace A l u i  ce t r a v a i l  a quelqu'espoir 
de se poursuivre. Je do is  i son ins istance e t  A sa fermeté d'avoir p r i s  
l a  p l  ume pour réd i  ger ce mémoire que ses consei 1s e t  c r i  t iques ont  
contr ibué à ordonner e t  i améliorer. Aussi l e s  moments d i f f i c i l e s  qui 
pourra ient  encore f a i r e  l ' ob je t  de réminiscences dans un coin recu lé  de 
ma mémoire, ne sauraient  ébranler 1 a reconnaissance profonde e t  s incère 
que j e  l u i  porte. 

J'exprime ma p lus  grande g ra t i t ude  i Monsieur l e  Professeur 
BOURIQUET qui se v o i t  conf ie r  l a  tache de juger ce t r a v a i l  dans une 
spécial i té  d i f f é r e n t e  de l a  sienne e t  qui me f a i t  aussi l'honneur de 
présider mon j u r y  de Thése e t  de po r te r  de I ' i n t é r C t  à mon t raua i  1. 

Monsieur l e  Professeur ROUX par son é rud i t i on  e t  son 
humanisme mis au serv ice d'un enseignement sans cesse renouvelé, me f t t  
découvr i r e t  aimer 1 e Monde Végé ta1 , p a r t  i cu l  i èremen t  1 es Algues. P l  us 
d'un moment d i f f i c i l e  de ma v ie  es tud iant ine  strasbourgeoise ou 
montpéll ié ra ine a é t4  surmonté grdce i sa bienuei 1 lan te  a t ten t i on .  
Q u ' i l  accepte i c i  l e  témoignage de ma profonde e t  f i d è l e  g ra t i t ude .  Il 
a accepté d'etre l e  rapporteur du présent t rauai  1.  Ses c r i  t iques de l a  
rédaction, l e s  discussions de fond que nous eOmes ont grandement 
contr ibué A I 'ambl io ra t ion  de l a  présente rédaction, j e  l 'en remercie 
v i vemen t . 

Madame 1 e Professeur 1 'HARDY-HALOS a accepté d'examiner e t  de 
c r i  t i que r  mon t raua i  1 . Je l u i  do i s  beaucoup dans 1 e domaine de l a  
morphogenése des Algues rouges, notamment grace A ses c r i  t iques 
b ienve i l l an tes  e t  ses conse i ls  l o r s  de l a  rédact ion de textes dest inés  
i pub1 i c a t  ion. Ses encouragements m'ont aidé e t  m'aident encore à 
persévérer sur l a  voie pas toujours f a c i l e  mais passionnante de l a  
morphogenèse. Qu'elle trouve i c i  l 'expression de ma profonde 
gra t  i tude. 

Monsieur l e  Professeur DENIZOT A qui j e  do i s  une grande pa r t  
de mes connaissances e t  de mes goOts pour l 'océanologie qu ' i l  
m'enseigna l o r s  de mon séjour A Montpe l l ie r  A l a  f o i s  avec r igueur  e t  
passion fOt pour moi un Matt re p l e i n  d'aménité. 11 a l u i  aussi accepté 
d'emblée d'analyser e t  de c r i  t iquer  mon t rauai  1 e t  mon po in t  de vue sur 
1 a morphogenèse de GRACI LARIA. Je 1 u i expr ime toute ma reconnaissance. 

Monsieur PELLEGRINI a b ien voulu juger ce t r a v a i l .  11 m'a 
a c c e u i l l i  a ins i  que son épouse dans son Laboratoi re,  oh l e  séjour a été 
grandement f a c i l i t é  par sa b ienve i l l an te  générosi te e t  enseigné l e s  
exigences du t rava i  1 b ien f a i t .  Je l u i  do i s  a ins i  qu'A son épouse, l e s  
me i l l eu rs  c l i chés  de microscopie é lectronique.  Sa lec tu re  a t t e n t i v e  e t  
minutieuse de mon manuscrit a contr ibue à C l  iminer l e s  er reurs  e t  à 
approfondir l a  r é f l e x i o n .  Je l e  remercie de l ' e f f o r t  qu ' i l  accepte de 
f a i r e  pour moi malgré ses nombreuses charges du mcment. Je remercie 
aussi son épouse pour toute l ' a ide  qu'e l le m'a apporté l o r s  de mon 
séjour i Marse i 11 e. 



Monsieur COPPEJANS, par  ses vastes connaissances 
systémat iques des Algues, m'a f a i t  découvr i r  e t  conna t t r e  p l u s  d'une 
esphce de l a  Cbte boulonnaise.  11 accepte de juger  mon t r a v a i l ,  q u ' i l  
s o i t  assuré de ma reconnaissance e t  de mon a m i t i é .  

Je voudra is  auss i  expr imer ma reconnaissance i tous l e s  
s c i e n t i f i q u e s  qu i  ont  posé l e s  fondements e t  l e s  concepts de 
l ' a l g o l o g i e  e t  sans l e s q u e l s  mon t r a v a i l  é t a i t  t o u t  simplement 
imposs ib le ;  c 'es t  l i  que se v é r i f i e  l e  d i c t on : "  au t re  l e  semeur, a u t r e  
l e  moissonneur".  Ma pensée se tourne pa r t i cu l iP remen t  v e r s  l e s  
Pro fesseurs  FELDMANN e t  CHADEFAUD. 

Je ne sau ra i s  o u b l i e r  dans mes remerciements mon co l lPgue e t  
ami J.GODIN, pour son a m i t i é  f i d P l e  d'abord ma is  aussi  pour l e s  
d i scuss ions  que nous eOmes e t  qu i  m'ont rendu a t t e n t i f  e t  sens ib le  A 
b i e n  des aspects  touchant i l'environnement,  i l  a  a i n s i  con t r i bué  
ind i rec tement  i l ' é d i f i c a t i o n  de ma thPse . Ma g r a t i t u d e  s'exprime 
encore v i s  i v i s  des a u t r e s  membres du l a b o r a t o i r e ,  p a r t i c u l i P r e m e n t  
M. DELECOURT, qu i  ne m'a jamais  r e f u s é  l ' a i d e  aimable par  t ou tes  s o r t e s  
de démarches dac ty lograph iques  e t  a d m i n i s t r a t i v e s ,  M. DELUINQUIER dont  
l e s  compétences techniques j o i n t e s  au goOt du t r a v a i l  b i e n  f a i t  m'ont 
é té  d'un grand secours, Mme DANNOOT, qu i  a  t o u j o u r s  assumé l e s  charges 
l e s  p l u s  i n g r a t e s  de ma recherche avec une pa t i ence  e t  une g e n t i l l e s s e  
sans f a i l l e  a i n s i  queles jeunes chercheurs,  C.DESTûMBE, M.NOCHET, 
C.LEFEBURE qu i  m'ont t o u j o u r s  entouré de l e u r  sympathie e t  s t imu lé  par 
l e u r s  ques t ions .  

Madame T.DUBOIS m'a beaucoup a p p r i s  e t  communiqué de sa 
pass ion  pour l e s  p lan tes ,  e l l e  m'a f o r t  soutenu p a r t i c u l i e r e m e n t  dans 
l e s  moments un peu p l u s  d i f f i c i l e s  de ma recherche.  Q u ' e l l e  t rouve i c i  
l ' e xp ress ion  de mon a m i t i é  e t  de ma reconnaissance. 

La r é a l i s a t i o n  d'une image t r i d i m e n s i o n n e l l e  du p o i n t  
v é g é t a t i f  de G r a c i l a r i a  a  é t é  p o s s i b l e  grdce au Professeur  BAERT 
p h y s i c i e n  e t  i Monsieur TINEL i n f o r m a t i c i e n .  Q u ' i l s  s o i e n t  assurés de 
ma profonde g r a t i t u d e .  

Je me tourne encore vers  tous  ceux qu i  m'ont a idé  d'une 
manihre ou d'une au t re  i r é a l i s e r  ma thhse, notamment B.LEGRAND qui  m'a 
i n i t i é  aux techniques de l a  m ic roscop ie  é l ec t ron ique ,  G.PONCHEL A qu i  
j e  d o i s  l e s  images de mic roscop ie  é l e c t r o n i q u e  i balayage, Monsieur l e  
Professeur  DHAINAUT e t  Madame F.BONNET qui  m'ont a p p r i s  l e s  techniques 
au to rad iograph iques ,  Monsieur DEREMAUX qui  m'a i n i t i e  i 1' u t i l i s a t i o n  
du microscope é lec t ron ique  JEOL, Monsieur GUILLON qui  a  accepté sans 
h é s i t e r  e t  avec beaucoup de g e n t i l l e s s e ,  l a  r é a l i s a t i o n  
cinématographique pou r tan t  d i f f i c i l e  d'un modPle de c ro issance  animé. 
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DONNEES HISTORIQUESi NDMENCLATURALES ET PHYTOOEOORAPHIQUEÇ 

SUR GRACILARIA VERRUCOSA (HUDS) PAPENFUSS. 

GRACILARIA verrucosa (Huds.) Papenfuss, espPce type de la famille des 

GRACILARIACEES reléve de l'ordre des  GIGARTINALES, qui A lui seul  regroupe une 

centaine des  quelques 600 genres de RHODOPHYCOPHYTES (Algues rouges) colonisant le 

domaine lit toral marin. Parmi eux, le genre GRACILARIA s e  cantonne essentiellement 

aux ceintures médiolittorales inférieure e t  moyenne, dans toutes  l e s  mers e t  l e s  

occéans du globe, depuis l e s  zones tempérées australes jusqu'aue zones tempérées 

boréales. 

Le genre GRACILARIA (Cirev.) Dawson e s t  credité d'une centaine dlPspPces 

de valeur taxinomique t r è s  inégale; la  plasticité morphologique parfois 

considerable de beaucoup d'entre el les  (BIRD e t  al.tl?E:2) a souvent conduit, en 

ef fe t ,  soi t  A multiplier l e s  épithhtes spécifiques pour l a  mOme algue (G. ferox (J. 

Agardh) par exemple possPde dix sept  synonymes t e l s  que G. armata, var. gracilis, 

G. bicuspidata, etc...) soi t  au contraire, à rassembler sous le  m@me nom des  algues 

différentes ( par exemple le  0. verrucosa de la CBte canadienne atlantique e s t  en 

réalité,  comme l'a montré McLACHLAN (1779) une autre espéce , G. tikvahiae (Mc 

LACHLAN). 

GRAClLARlA verrucosa (Huds.) Papenfuss, figure précisément parmi l e s  

espPces particulihrement polymorphes, ce que laisse attendre d'ailleurs s a  vaste 

r6partition e t  s a  remarquable amplitude écologique : on la rencontre en effet  dans 

toutes  l e s  régions dont la température moyenne s e  s i tue entre l'isocryme 1,7'C e t  

I'isothére fO°C (riclte 1). Par contre (FIG.2 e t  ANNEXE 3) su r  un total de 97 espPces 



examinées pour l e  genre, plus de 70% s e  cantonnent seulement dans l e s  zones 

équatoriales e t  tropicales du globe, c'est à dire dans l e s  régions oh l e s  

températures moyennes mensuelles sont  comprises entre  21 'C e t  27'C (MICHANEK, 

1979). 

Au polymorphisme qui peut rendre parfois ardue son identification, 

notamment visa v i s  de l'espece voisine G. compressa Grev., GRACILARIA verrucosa 

(Huds.) Papenf. ajoute d'autre part  , historiquement, un certain nombre d e  

tribulations nomenclaturales, dont il e s t  nécéssaire de tenir  compte si l'on veut 

synthét iser  l e s  connaissances su r  ce taxon. 

En e f f e t ,  l e s  premieres descriptions at t r ibuables  à ce t t e  algue, s o n t  

dues en  1759 A DONATI, qui la designe sous  le  nom de CERAMIANTHEBUM. Mais dils 1762, 

donc neuf a n s  ap re s  que LINNE, dans le  Species Plantarum (1753) eOt 4noncé l e s  

fondements de la nomenclature binaire, HUDSON nomme e t  décrit ,  un FUCUS Verrucosus 

e t  un FUCUS confervoides dont l e s  caracteres morphologiques correspondent au 

CERAMIANTHEMUM de DONAT]. L'espPce FUCUS confervoides e s t  d'ailleurs retenue par 

LINNE lui-mPme dans l a  seconde &dition de son Species Plantarum. 

Cependant jusqu'k la f in  du 1GPme siiicle, l e s  données systématiques su r  

ce taxon ne progressent pas  davantage, la  systématique des  algues, encore 

balbutiante, r e s t e  inféodée A la vision de A.L. de JUSSIEU, qui concevait seulerr~ent 

deux ensembles, l e s  BYSSI e t  l e s  FUCI. 11 fau t  donc attendre l'aube du XIXéme 

siilcle, grAce pour que gr$ce au>: travaux de LAMOUROUX (1813) qui reconnai't, l e s  

grandes divisions d e s  algues vertes ,  brunes e t  rouges, établissant par la meme une 

classification d e s  algues proches des  conceptions actuelles, 

s e  précise l'identité du FUCUS confervoides linnéen, renomm6 successivement 

GRACILARIA confervoides par GREVILLE (1830) puis CORDYLECLADIA confervoides par 

J.G. AGARDH (1852). 

NOTE 1 : isothbe: ligne reliant les points de m4me templrature estivale moyenne. 

isocryne: 1 igne reliant les points de mOme température hivernale norenne, 



Toute fo i s  le  nom gënèrique GRACILARIA imposant s a  priori té,  DAWSON (1949) 

devai t  about i r  A une déf ini t ion p lus  exacte  ericore du taxon e n  cause,  en 

constantant ,  s u r  d e s  di f férences  s t r u c t u r a l e s  d e s  cystocarpes  (absence ou présence 

d e  f i l aments  nourriciers) ,  l a  nécéss i t é  de  dissocier  l e  genre  GRACILARIOPSIS du 

genre GRACILARIA, auquel  r e s t e  a t t achée  l'algue qui nous  in té resse .  

Enf in  pour t en i r  compte de  l 'antériori té d e s  travaux d e  HUDSON (17621, 

PAPENFUSS (1950) montre que, réglementairement,  celle-ci doi t  l t r e  dés ignée comme 

GRACILARIA verrucosa (Huds.) Papenfuss,  binbme qui e s t  évidemment l e  plus u s i t é  de 

nos  jours. 

IMPORTANCE RELATIVE DES TRAVAUX ENTREPRIS CHEZ GRACILARIA VERRUCOSAt 

PAR RAPPORT AUX AUTRES RECHERCHES ; RAPPELS GENERAUX CONCERNANT 

L A  MORPHOLOCiIE DES TH/-LLES D'ALGUES. 

L e s  données disponibles,  concernant part iculiérement GRACILARIA 

verrucosa, s o n t  peu nombreuses. L'analyse bibliographique t r a i t a n t  de  c e t t e  algue, 

e n  u t i l i san t  l e s  rangements  par themes  exp lo i t és  par informatique, g race  A l a  

réal isa t ion d'un logiciel spic i f ique d e  t r a i t ement  d e s  données  bibliographiques, 

montre que s u r  quelques  200 ré fë rences  exploitables,  l e s  p lus  f r é q u e n t e s  (37) o n t  

t r a i t  A l a  physiologie d e  l'espéce ou A s a  biochimie (35) et que, s u r  l e s  37 

a r t i c les  ra t t achab les  a u  théme BIONOMIE/MORPHOGENESE, s e u l e s  8 abordent  r i e l l ement  

l a  morphogenPse de l'individu, s o i t  seulement 4% du t o t a l  d e s  recherches  analysées.  

Un t e l  manque d'information e s t  d 'autant p lus  su rprenan t  que, du s imple  point de  

vue taxinomique, l'importance d e s  caractPres  morphologiques chez l e s  Algues e s t  

admise depu is  longtemps, a u  point que d é s  1806, BRISSEAU-MIRBEL e t  JOLYCLERC 

écrivaient dé&: "...ces p l a n t e s  ( l e s  alpues) s o n t  t r é s  d iverses ;  e l l e s  s o n t  

d i f f é r e n t e s  Dar l a  c o n f i ~ u r a t i o n  e t  par l e u r s  substances".  

C e r t e s  l 'appareil végéta t i f  de  c e s  organismes,  n'a ëffectivement se rv i  de  

c r i t é re  de c lass i f ica t ion qu'a pa r t i r  d e s  a n n é e s  1930 oh, A l a  s u i t e  d e  FRITSCH 



(1935) e t  d e  SCHUSSNIG (1?38)t s o n t  p roposés  plus ieurs  sys tPmes  (CHADEFAUDt 1952t 

1960; DIXON, 1966; ROUND, 1967; FELDMANN, 1975) dont  les plus  s ignif ica t ives  s o n t  

rassemblées  dans  l e s  TABLEAUX 1 e t  2. 

T o u t e s  c e s  c lass i f ica t ions  morphologiques n'en concordent p a s  moins pour 

dist inguer un cer ta in  nombre de  s t r u c t u r e s  qui  s 'enchaihent logiquement se lon un 

gradient a l l a n t  d e s  fo rmes  l e s  p lus  s imples  ( tha l l es  uriicellulaires : i s o l é s  ou 

groupés) jusqu'au p lus  complexes ( tha l l es  pluricellulaires hiérarchisés).  Le 

systPme d e  CHADEFAUD (1952) qui f u t  r e p r i s  et développé ultérieurement par l e s  

travaux d e  FELDMANN (1973) e t  d e  l'HARDY-HALOS (i985lt  a l l intérOt de  f ixer  un 

certain nombre de no t ions  e t  de repPres  qui s 'art iculent autour  d e s  t e r m e s  

d1ARCHETHALLEt de  NEMATOTHALLE (init ialement nommé PROTOTHALLE) e t  de  

CLADOMOTHALLE. 

L'ARGHETHALLE désigne les fo rmes  "coloniales" massives  ou  l inéa i res  

(filaments) les formes unicellulaires pr imit ives  (ARCHETHALLES COLONIAUX DISSOCIES) 

ou dér ivés  (ARCHETHALLES COLONIAUX REGRESSES 1. 

Le NEMATOTHALLE (thalle hétérot r iche)  lorsqu'il e s t  complet décr i t  l e s  

formes f i l amenteuses  ramif iées  p r o s t r é e s  s u r  lesquel les  s e  développent d e s  

f i laments  d r e s s é s  pareil lement ramifiés.  La réduction t o t a l e  ou par t i e l l e  de l'une 

ou l 'autre d e s  p a r t i e s  ér igée  ou p ros t rée  conduit A d e s  fo rmes  nématothall iennes 

exclusivement p ros t rdes  ou d ressées .  Dans l e s  c a s  de réduction extrBme, ne s u b s i s t e  

a lo r s  que l a  cellule fondatrice ou cellule archéthallienne. 

Le CLADOMOTHALLEt qui prend naissance s u r  l e  nématothalle e s t  const i tué  

par un ensemble de CLADOMEÇ, l e  CLADOME désignant l'unité morphologique 

hiérarchisée du c l a d ~ m o t h a l l e ~  qui comporte un axe  A croissance privilégiée s u r  l e s  

f lancs  duquel na i s sen t  d e s  f i laments  secoridaires A "allongement a u  contra i re  

s t r i c tement  l imité,  qui  s e  ramifient, pour const i tuer  ce que l e s  ang la i s  nomment a 

la tera l ,  je d i ra i  une pleuridie" (CHADEFAUD,loc. cit., 1952). Les  cladomes qui s o n t  

const i tués  p a r  un s e u l  axe principal s o n t  d i t s  UNIAXIAUXt ceux qui e n  comportent 

plusieurs,  s o n t  appe lés  MULTIAXIAUX. 

La c lass i f ica t ion d e  l'HARDY-HALOS (1985) qui a f f ine  celle d e  CHADEFAUD 

e n  t enan t  compte d e s  données  l e s  p lus  r é c e n t e s  (DIONt 1979It intPgre avec l e s  



. t e rmes  PARACLADOME e t  METACLADOME, les s t r u c t u r e s  massives  ne s e  rappor tant  p a s  

exactement au cladomothalle. 

Le PARACLADOMOTHALLE (note 2) dés igne un cladomothalle multiaxial nu 

c'est A d i re  dépourvu de  pleuridiest  i s s u  du développement de  p lus ieurs  f i l aments  

nématothal l iens  local isés  dans  l a  zone marginale d i s t a l e  du disque basa l  d e  

fixation. Le METACLADOMOTHALLE e s t  un cladomothalle nu i s s u  du développement 

privilégié d'un f i lament  nématothall ien également localisé d a n s  l a  zone marginale 

d i s t a l e  d e  ce disque. 

DON NEES ACOLlISES SUR L'ARCHITECTURE DU THALLE DE GRACILARIA VERRUC:OSA. 

Moins d'une dizaine de travaux on t  t e n t é  depuis  l e  début du s i&clet  

d'élucider l 'orgar~isa t ion archi tectura le  du tha l l e  de GRACILARIA verrucosa,  p lus  

précisément celle d e  sa frondet l e  disque b a s a l  de f ixat ion r e s t a n t  quas i  inexploré 

(KILLIANt 1?i4  ; PKILLIPÇ, 1925 ; ÇJOEÇTEDTt 1926 ; KYLIN, 1930 ; CHADEFAUDt 1960 ; 

OLIVEIRA, 1968 ; L'HARDY-HALOS, 1985). 

L e s  travaux a n t é r i e u r s  A CHADEFAUDt i n s i s t e n t  s u r  l e  caractPre 

s t r i c tement  apical d e  la croissance chez GRACILARIA. C'est un point  important. 

Pour les uns  e l le  t i e n t  A l 'act ivité d'une in i t i a le  apicale unique (XILLIAN, 

ibid.; KYLINt ibid.), pour l e s  a u t r e s  a u  contra i re  e l l e  e s t  due A un méristème 

pluricellulaire IPHILLIPS, ibid.; ÇJOESTEDT, ibid.). L e s  au teurs ,  pour décrire l e s  

f a i t s t  pa r len t  respectivement du ZENTRALFADE NTYPUS (type uniaxial) e t  du 

ÇPRINGBRUNNENTYPUS (type multiaxial e r~core  appellé Pt de  fonta ine  par  l e s  au teurs  

1. 

............................................................................... 

NOTE 2 : le terme PCIMCLADOME (CABIOCH, 1972) dbsigne chez les CORALLIMCEES les 

plus buolubes, les formes encrodtantes A structure hildenbrandioide. 



La nature  cladornienne du tha l l e  de GRACILARIA verrucosa e s t  reconnue par 

CHADEFAUD (1960) qui  décr i t  d a n s  l e  point  végé ta t i f  de  la fronde une cellule 

apicale pyramidale r e n v e r s é e  dont les segmentat ions  success ives  de flanc , 
engendrent se lon un t r a j e t  hélicomère sénes t re ,  d e s  cel lu les  sous-apicales qui  s o n t  

a l 'origine du cortex photoassimilateur.  GRACILARIA e s t  donc un CLADOMOTHALLE 

UNIAXIAL. OLIVEIRA (196:3) t o u t  e n  admet tant  le c a r a t è r e  cladomien d e  ce thal le ,  

r e j e t t e  s a  nature  s t r i c tement  uriiaxiale, considérant qu'elle e s t  fonction du s t a d e  

de  développement (uniaxiali té d e s  jeunes s t a d e s ,  rnultiaxialité du s t a d e  adulte) .  

S e s  travaux ne précisent  guPre cependant la  na tu re  exacte  d e s  f i l e s  ce l lu la i res  

observées:  s'agit-il d e  PLEURIDIES (rameaux A croissance l imitée) ou d'axes d e  

cladomes h croissance non limitée.? L'HARDY-HALOS (1985) considére qu'il s 'agit  d'un 

cladomothalle nu de t y p e  CALLITHAMNION c 'es t  A di re  d'un cladomothalle dépourvu de  

pleur idies  (CLADOMOTHALLE NU). Chez l e s  a lgues  typiquement cladomiennes, c e t t e  

s t ruc tu re  n 'est  généralement acquise qu'au cours  d e s  de rn ie r s  s t a d e s  de  

l 'ontogenèse, l e s  p remiers  é t a n t  essent ie l lement  NEMATOTHALLIENS. 

Peut-on par ler  d e  phase  nématothallienne chez GRACILARIA? LA encore, l e s  

descr ipt ions  son t  peu documeritées. OLIVEIRA (id.) décr i t  bien l e s  P u n e s  s t a d e s  

i s s u s  de l a  germination d e  l a  spore ,  s a n s  t o u t e f o i s  préciser  l eur  signification 

DONNEES ACQUISES EN MORPHOGENESE CHEZ LES ALGUES* 

ROLE DES FACTEURS EXTERNES (ECOPHYSIOLOGIQUES) OU 

INTERNES (CORRELATIFS). 

Un grand nombre d e  travaux experimentaux o n t  t e n t é  d' explorer chez les 

Thallophytes chlorophylliens, l e s  d ive rs  domaines d e  l a  morphogenèse : croissance 

e t  d i f férencia t ion (polari té) ,  contrele du développement par l e s  f a c t e u r s  e x t e r n e s  

(écophysiologiques) e t  i n t e r n e s  (corrélations), mouvements ( tropismes et nas t ies) .  



1)  1 NFLUENCE DES FACTEURS ECOPHYSIOLOGIQUES SUR LA MORPKOGE NESE 

DE GRACILARIA VERRUCOSA (Huds.) Papen fus s .  

A - LA LUMIERE. 

L'influence d e  l a  lumigre  s u r  l a  c ro i s sance  e t  le développement  d e s  

A l g u e s  ( voi r  a r t i c l e  d e  s y n t h b s e  b ib l iographique  d e  L'HARDY-HALOS e t  al., 1984) 

est  évoquée f r équemment  s o u s  ses  d i v e r s  e f f e t s :  p h o t o s r n t h é t i a u e  (KLEMM, 1E:93 ; 

BERGQ.UIST, 1959 ; HAUPT, 1959 ; BURROWS, 1961  , 1956 ; LARPENT e t  JACQUES, 1972 ; 

PETERSON, 1972 ; LARFENT-GOLlRGAUD e t  LARPENT, 15173 ; MURRAY e t  DIXON, 1973,  1975 ; 

CALVERT, 1976 ; COSSON, 1973 ; MAYHOUB, 1 9 7 3  ; DUCHER e t  al. , 1980 ; 

L'HARDY-HALOS, i?E:3 ; DUCHER, 19871, pho to t rop ique  (FELDM ANN, 1936 ; JONES, 1959 ; 

NEUSHUL et al., 1967 ; BUGGELN, 1974 ; SHANAB e t  MAGNE 1984 ; LUNING, 19801, 

p h ~ c o -  ou  c r rp toch rome  (DRING et LUNlNG, 1975  ; DUCHER, 1980). 

L e s  r é s u l t a t s  conce rnan t  p l u s  p réc i sémen t  l ' inf luence morphogène d e  la 

lumigre  s u r  les t h a l l e s  d e  HHODOPXYCEES e t  p l u s  par t icu l ibrement  ce lu i  d e s  t h a l l e s  

m a s s i f s  s o n t ,  comme e n  témoigne  le t a b l e a u  c i -dessous ,  f r agmen ta i r e s .  

RESUME SYNOPTIQUE DES DONNEES ACQUISES RELATIVEMENT A LA LUMIERE: 

ALGUE 

ACROCMU 1 US sp , 
ACROCHAETJUS sp. 
ACROCMU 1 U1. sp . 
ACROCMET1 US sp . 

I I 

A G L A O T M I  ON sp . 
AMRIA escu lenta  

I I 

WLOSIPHONIA v e r n i c u l a r  i s  
WULERPA pro1 i f e r a  
WULERPA sp. 

blanche 
bleue 
blanche 
blanche 

I 

rouge 
bleue 
blanche 

I 

b l  eue/rouge 
blanche 
bleue 
blanche 
blanche 

c r o i  ssance 
phytochrome 
photopbr iod i  uire 
croissance 

I 

croissance 
croissance 
phototropisme 
croissance 
p h o t o t r o p i m e  
phototropisme 
s t i n u l .  c l a d m .  
norphose 
rnorphose 

AUTEURS e t  DATE 

DUCHER ( 1980) 
DUCHER ( 1980) 
LARPENT-GOURGAUD e t  LARPENT (1973) 
MRPENT e t  a l .  (1978) 
DUCHER e t  LARPENT (1975) 
MRPENT e t  al .  (1978) 
MRPENT-GOURGAUD e t  LARPENT ( 1973) 
S W 8  e t  MGNE (1984) 
DUFRENE-BME1 (1 983) 
BUGGELN ( 1974) 
BUGGELN ( 1 974 

.MYHOUB ( 1975) 
K L E m  (1893) 
CALVERT ( 19761 



DERBESIA Lamouroux . 
DRAPARMLDIA mu tabi 1 i s 

I I 

FUCUS sp. 
GRACILARIA verrucosa 

I l 

HOMOSIRA banksi i 
MINARIA d i g i  ta ta  

I I 

MINARIA sacchar ina 
WRIPELlA ro ta ta  
MOUGEOTIA sp . 
NEREDCY $1 I S sp . 
PETALONIA f asc i a 
PElALONIA fasc ia 
PLEDNOSPORIUI sqarrosa 
SACCORHIZA polyschides 
SCIADOPHYCUS s t e l  l a tus  
SCYIOSIPHON lonentar i a 

I I 

blanche 
blanche 

I 

bleue 
I 

blanche 
blanche 
I 

blanche 
I 

rouge 
b l  eue/ver te 
blanche 
rouge 
bleue 
blanche 
blanche 
blanche 
RC/RS 
blanche 
bleuehouge 
blanche 

I 

bleue 
blanche 
b l  eue/rouge 
blanche 

morphose 
croissance 

l 

phototropisme 
croissance 

I 

inhib. cro iss.  
phototropime 
croissance 
croissance 
croissance 
croissance 
v i a b i l i t é  
croissance 
inhib. croiss. 
stimul .croiss. 
inhib, croiss. 
phototropisme 
mouvement p l  aste 
phytochrome 
photopdriodisine 

phyto/cryptochrome 
croissance 
morphose 
phototropisme 
phyto/crytochrme 
photopdr iodisme 
phyto/cryptochrme 
photopdr iodisne 

PESERSON (1972) 
GARBARY (1979) 
L'MRDY- MLDS (1983) 
FELDNANi (1936) 
MRPENT e t  JACQUES (1972) 
DUCHER (1 987) 
BURROWS ( 1956) 
JONES (1959b) 
OGATA e t  a l .  (1972) 
EDELSTEIN (1976) 
BlRD e t  NcMCHW (1977) 
LEFEtPlRE (1985) 
LEFEBVRE ( 1985) 
BERGQUI Sl ( 1959) 
COSSON e t  a l .  (1976) 
COSSON et  a l  . (1976) 
BURROWS (1 961 
BUEN (1971 
MUPT (1959) 
DUCAN e t  F O R W  (19801 
ldYNNE (1969) 

LWNG et  DRlNG (1973) 
MURRAY e t  DIXON (1973-75) 
NORT#.I e t  BURRUS ( 1969) 
NEUSHUL et  a l  . ( 1967) 
DRlNG e t  LüNlNG (1975) 
W E  (1969) 
LMING et  DRlNG (1973) 
LllJING (1980) 

RC : rouge c l a i r ;  RS : rouge smbre. 
inhib. croiss. : i n h i b i t i o n  de l a  croissance. 
stirsul. croiss. : st imulat ion de l a  croissance. 
stimul.cladm. :st imulat ion de l a  cladmogenfise. 

L e s  exemples  c i t e s  r e l a t i f s  A GRP.CILARIA recherchent l e s  condit ions 

d'éclairement s o u s  lumiere blanche produisant  l a  meilleure croissance d e s  p lantules  

(OGP.TAi 15'72) corrime d e s  t h a l l e s  a d u l t e s  (BIRD e t  al.i 1981; EDELSTEIN 1?76).Cet 

e f f e t  s t imula teur  s u r  l a  croissance d e s  p lan tu les  e s t  &galement ob tenu  chez l e s  

p lan tu les  t4 t rasporophy t iques  (LEFEBVREi 1?85), l e s  lumiPres bleue e t  ve r t e  

semblera ient  exercer  une act ion bénéfique s u r  l a  su rv ie  e t  l a  v iabi l i té  i n  v i t r o  

d e s  plaritules t4 t rasporophyt iquer .  L e s  travaux de  JONES (1959) re lPvent  uri e f f e t  

phototropique de  l a  lumiere blanche s u r  l e s  f rondes  juvéniles. Aucune référence  ne 

r e l a t e  cependant un e f f e t  p lus  spécifiquement morphog(lnei t e l  que l ' in i t ia t ion du 

cladome h p a r t i r  du disque protonémien. 



B - TEMPERATURE ET SALINITE. 

Le rBle plus spécifiquement morphogéne de la  température e s t  selon l'avis 

d e s  auteurs  également peu documenté (NORTON e t  al.+ 1981). ILS rapportent 

néanmoins l 'effet respectif d e s  températures extrPrrtes e t  d e s  fluctuations 

thermiques sur  la  fragmentation des  thal les  e t  su r  1"'abscission" des  frondes . Des 

recherches récentes en t repr i ses  s u r  l e s  s t a d e s  juvéniles de GRACILARIA verrucosa 

montrent que l e s  températures inférieures A 10°C favorisent le  développement d e s  

morulas discoïdales a lo r s  qu'au-delSr de 20°C e l l e s  privilégient celui d e s  frondes 

(LEFEBVRE, 1985; KIM, 1970). 

Lin certain nombre de travaux relatent  l'action de la  salinité e t  d e s  

ions minéraux sur  l e  développement de l'appareil végétatif d e s  algues ou certaines 

de leurs  particularités morphologiques : par exemple chez FUCUS vesiculosus, dont 

l e s  frondes en milieu saumâtre, diminuent de ta i l le  en accroissant le  nombre des  

dichotomies (JORDAN e t  VP,DAS, 1972) , CHONDRUS crispus, qui e s t  plus grand e t  moins 

rameux en milieu faiblement salin qu'en milieu plus salin (MATHIESON e t  BURNS, 

1775). L'abaissement de la  concentration minérale du milieui induit souvent la 

formation de poils hyalins, par exemple chez l e s  zygospores de FUCUS spiral is  

(ÇCHONBECK e t  NORTON, 1979) e t  chez l e s  spores  de DUMONTIA, qui portent des  poils, 

lorsqu'elles sont  cultivées dans un milieu carencé en  n i t ra te  de potassium (CHEMIN, 

1937). 

2) LES FACTEURS INTERNES DE CONTROLE DE LA MORPHOGENESE : LA FOLARITE. 

La polarité, un phénom&ne fondamental de la  morphogenese e s t ,  comme l 'a t tes te  le  

résumé synoptique placé ci-aprést fréquemment évoquée e t  concerne auss i  bien l e s  

éléments unicellulaires :spore, zygote, cellule isolée (THURET e t  BORNET, 1878 ; 

von WETTSTEIN, 1965 ; WEBER1 1969 ; JAFFE e t  al.# 1958; QUATRANCI, 1968, 1978 ; 

SCHROTER, 1978 ; DUCREUXi 1983bIi que pluricellulaires, qu'il s 'agisse de  thalles 

en t i e r s  (NOLL, 1888 ; ZIMMERMANN, 1927 ; KHAILOV e t  al., 17781, ou de thal les  



f r a g m e n t é s  (KONRAD-HAWKINS, 1964 ; MOSS, 1966 ; PERRONE e t  FELICINI, 1972 ; 

GOLDÇTEIN, 1973 ; KLING e t  BODARD, 1974 ; FLETCHER, 1975 ; WAALAND, 1975 ; ABELARD, 

1977 ; GAILLARD e t  L'HARDY-HALOS, 1977 ; L'HARDY-HALOS e t  al., 19€:4). Sur  le p l a n  

cytologique,  la p o l a r i s a t i o n  s 'exprime f réquemment  chez les  ce l lu l e s  ac t ives ,  p a r  

la d i spos i t i on  pr iv i lég iée  d e s  o r g a n i t e s  (DAHL, 197 1 ; QUATRANO, 1978 ; DUCREUX, 

1977,  1979, 1985 ; PELLEGRINIt 1979 ; KATSAROS e t  GALATIÇ, 1985). 

RESUME SYNOPTIQUE DES DONNEES ACQUISES SUR LA POLARITE 

ALGUE 

ASCOPHYLLUM nodosure 
BRY OPSI S sp . 
EALLlTHclENlON roseutn 
CAULERPA sp. 
WULERPA sp. 
CWRA vu1 gar i s  
DERBESIA lmouroux i i 
DICTYOTA d i c h o t m a  
DRAPARNALDIA reutabil i s  
FUCUS sp. 
FUCUS sp. 
FUCUS ves icu losus 
GAACliARIA debi l i s 
GRACILARIA verrucosa 
GRIFFlTHSlA p a c i f  i ca  
PELUETIA canal i c u l a t a  
PETROGLOSSU4 n icaeense 
RHODOCHO#IlN purpureurs 
SARliASSU1 mu t i cure 
SPMCELARIA c i r rosa  
SPMCEiARIA c i r r o s a  
SCHOTTEIW n icaeense 

STRUCTURE 
POLAR1 SEE 

zygote 
t h a l l e  
f r a y e n t  
zygote 
t h a l l e  
fragnent 
t ha l  l e  
f ralpen t 
fragment 
zygote 
t h a l l e  
f ragnent 
fragment 
f r a y e n t  
c e l l u l e  
zygote 
f ragnent 
f ragnent 
fragment 
c e l l u l e  
fragment 
t h a l l e  

ROSENUINGE ( 1888) 
NOLL (1888) 
KONWD-HAklKINS ( 1964) 
HEINES2 (1980) 
Z l t î iE iUWl  (1927) 
DUCREUX (1975, 1979) 
FELIXirJM (1936) 
GAILLARD e t  L'MRDY-MLOÇ (1977) 
LARPENT (1968) 
THURET (1 855) 
K M l L W  e t  a l .  (1978) 
HOSS (1944) 
GOLDSTEIN (1 973) 
KLlNG e t  BODARD (1974) 
DUFFlELD e t  a l ,  (1972) 
SCHROTER ( 1978) 
PERRONE e t  FELICINI (1972) 
PEARLHLITIER e t  VAMS (1978) 
FLETCHER (1 975) 
DUCREU ( 1983b) 
DUCREUX (1977) 
PERRWE-PESOLA e t  FELlClNl (1 981 

La  p o l a r i t é  qui  se man i fe s t e  donc, comme e n  atteste le résumé ci-dessus,  

meme chez les t h a l l e s  f r a g m e n t é s ,  s 'exprime p a r  l a  r b g é n é r a t i o n  d'une nouvelle  

f r o n d e  a u  p8 le  d i s t a l  d e s  f r a g m e n t s  . C e t t t e  p r o p r i e t é  morphogénétique e s t  connue 

aussi bien  chez les CHLOROPHYCOPHYTES (DUCREUX1 1975, 1977, 1979; LARPENT, 19681, 

les CHROMOPHYCOPHYTES (GAILLARD e t  L'HARDY-HALOS, 1977; 



MOÇÇ, 1966; FLETCHER, 1975) que chez l e s  RHODOPHYCOFHYTES (KONRAD-HAWKINS, 1964; 

PERRONE e t  FELICINI, 1972; PE ARLMUTTER e t  VADAS, 1978; PERRONE-PESOLA 

e t  FELICINI, 1981). L'existence d'une t e l l e  polar i té  a é t é  montrée également chez 

GRACILARIA debi l is  (GOLDÇTEIN, 1973) e t  chez G. verrucosa  (KLING e t  BODARD, 1974). 

3) FACTEURS DE CONTROLE INTERNES DU DEVELOPPEMENT : LES CORRELATIONS. 

La morphose d'une plante r é s u l t e  d'un équil ibre constamment e n t r e t e n u  

e n t r e  s e s  d iverses  p a r t i e s  grace A d e s  échanges d'informations ou messages  d e  

contrble: l e s  corrélations.  Ces  échanges contre lent  l a  croissance (corré la t ions  d e  

croissance) e t  la différenciation (corrélations de  différenciation) d'une plante. 

La na tu re  de  c e s  messages  peu t  e t r e  de na tu re  trophique (corrélations trophiques) 

ou  hormonale (corrélatioris hormonales). I l s  peuvent a g i r  dPs  leur  émis si or^, ce s o n t  

l e s  corré la t ions  ac tue l l es  ou au contraire longtemps a p r é s  leur  émission, ce s o n t  

l e s  corré la t ions  d'induction. Quelques a s p e c t s  d e s  recherches  e n t r e p r i s e s  d a n s  ce 

domaine part iculier  d e  la morphogenése s o n t  évoqués synoptiquement ci-aprés: 

ALGUE 

A M I T M I ( W  plumula 
CWI1TMIM sp. 
APOGLOSSU4 rusc if 01 i un 

8 8 

CEWl ACEES 
CMRA vulgaris 
DICTYMA dichotma 

8 l 

FUCUS vesiculosus 
PETROGLOSSUti ni caense 
SPMCELARI A c i rrosa 

8 8 

SPWICELARIA furc igera 
ZCMRIA farloui i 

TYPE DE 
CORRELATI ON 

dminance apicale 
diffdrenciation pleuridienne 
dminance apicale 

8 8 

diffirenciation pleuridienne 
dminance apicale 

8 8 

diffdrenciation 
dminance apicale 

I I 

n l 

diffdrenciation pleuridienne 
trophique 
dminance apicale 

AUTEURS et MTES 

L'MRDY-WLOS (1971d, 1974b) 
L'MRDY-MLOS (1966b,1971d,1975,1984) 
ABELARD ( 1977) 
ABELARD et L'WRDY-MLOS (1973) 
L'MRDY-MLOS (1974a) 
DUCREUX ( 1975, 1979) 
GAILURD et L'HARDY-MLOS (1977, 1971 1 
WILLARD et L' WRDY-WLOS (1980, 1984) 
noss (1965) 
PERRONE et FELICINl (1972, 1974) 
DUCREUX ( 1977) 
DUCREUX (1 983a) 
OUORESKI et a l .  (1980) 
MHL (1971) 

I l s  accréditent  l'importance de la  dominance apicale daris l 'édification 

e t  l a  hiérarchisation d e s  s t r u c t u r e s  cladomiennes. Le rdle  du fi lament axia l  



primaire dans  l 'expression des  potent ia l i tés  morphogénétiques d e s  cellules 

constituant l e s  ramieau:< latéraux A croissance limit6e (pleuridies) a ë t é  montré. 

chez une céramiacée typique, I'ANTITHAMNION sp., oh le caracthre de l a  

détermination A une croissance limitée (L'HARDY-HALOS, i?7 ic t  1?71di 1?74ai $5'751, 

e s t  pas  fixé une fo i s  pour toutes ,  mais acquis avec l e  temps e t  dans un contexte 

corrélatif donné (L'HARDY-HALOS, 1966b 1974a, 15'75). Plusieurs s t a d e s  son t  

d'ailleurs reconnus au cours de ce t te  évolution (préd é termination, différenciation, 

activité méristématique, sénescence: L'HARDY-HALOS e t  al., 1784). Cela montre " tout  - 
l e  "flou" e t  l a  valeur re la t ive de l a  notion de pleuridie, dont l a  signification 

e s t  l a r ~ e m e n t  fonction du temps, c'est A dire de son  histoire... Ce t te  s i tuat ion 

iaui n 'est  pa s  s a n s  analoqie avec ce qui e s t  connu chez l e s  PTERIDOPHYTES, prévaut 

chez l e s  PHANEROGAMES ois l e s  prirriordiums fol ia i res  ont au début d e s  potent ia l i tés  

caulinaires e t  ne deviennent irréversiblement des  feui l les  aue dans  un contexte 

corr6latif déterminé rép issan t  s a  diffé;renciationn (ROUXt 1987). Il en est de mOme 

chez l e s  PHYLLANTHUS avec l e s  rameaux plagiotropes qui au  départ  son t  

potentiellement or thotropes comme l'axe-mère (ROUX, 1968). Cet te  comparaison 

morphogénétique avec l e s  végé taux supérieurs  (cormophy t e s )  souligne l a  richesse 

formelle du terme CLADOME tel le  qu'il f û t  introduit  par CHADEFAUD (1952) e t  

FELDMANN (1963a) e t  l e s  progres qu'il a permis de réal iser  dans l a  compréhension de 

l a  morphogenPse des  a lgues e t  plus particulièrement des  RHODOFHYCEES grace 

notamment aux travaux de 1'Ecole française (L'HARDY-HALOS, 1984). 

LES PROBLEMES MORPHOGENETIULlES SE RATTACHANT A LA NOTION DE CLP.DOME. 

Malgré t ous  l e s  progrPs accomplis, l a  notion de cladome continue A poser 

d e s  problPmes . I l s  furent  évoqués en s ix  points, A Banyuls en  1978 lo r s  de la  

rencontre du Groupe "ONTOGE NESE ET MORPHOGENESE DES ALGUES" : (1) l'origine 

phylog6nétique de la s t ructure  cladomienne ; (2) l'origine ontogénique d e s  cladomes 

primaires ; (3) l a  cytomorphologie comparée d e s  éldments pleuridiens e t  axiaux, la  

relation de causal i té  en t r e  ces  caractères  e t  l 'état  de plus ou moins grande 

irréversibil i té de l a  différenciation d e s  pleuridies ; (4) l e  mécanisme de l a  



production d e s  segments  axiaux e n  relaticm avec le  mode de  cloisonnement de  la  

cellule apicalet a ins i  que l e  problPme du cloisonnement oblique ; (5 )  l e s  

phénorriénes physiologiques sous-jacents A l a  cladomogenPse ; (6) l a  signification 

exacte  de  la multiaxialité. 

Des  é léments  d e  réponse s o n t  déjh acquis pour plus ieurs  de  c e s  quest ions ,  

comme il v ien t  dJ&t re  montré plus  haut. I l  s'y ajoute néanmoins d e s  inconnues 

e s s e n t i e l l e s  qui se résument bien d a n s  l 'affirmation de  MARESQUELLE (1980):" Le 

marasme d e  l a  morphogenèse, c'est de  ne  p a s  savo i r  enchaiher e n t r e  eux t o u s  ce-, 

f a i t s ,  d e  n e  pouvoir l e s  ra t t acher  aux a u t r e s  branches de l a  science,  d e  ne  pouvoir 

franchir  l e  f o s s é  profond qui scipare encore la voie de la morphogenese e t  celle d e s  

é tudes  d'hérédité moléculaire". C'est a ins i  que l e s  mécanismes biochimiques de  la  

différenciation (synthhse  de  macromolécules spécif iques  : enzymes, ARN-t,...) e t  de 

s o n  contrdle ( régula t ions  génique e t  transcriptionnelle)  s o n t  encore peu 

développées. L e s  travaux r e l a t i f s  A ACETABULARIA, une algue unicellulaire géante  A 

s t ruc tu re  cladomienrie typique (BRACHET e t  BONOTTO, 19701, dont  l ' essent ie l  e s t  

rappor té  pa r  DENFFER e t  al. (1978) e t  MAZLIAK (1982), suggéren t  l e  r%le morphogéne 

d e s  ARN-mi dont l a  traduction a s s u r e  l a  synthPse d'enzymes p ropres  A chaque s t a d e  

de  développement. Q.uelques travaux démontrent également le  rd le  d'enzymes 

spécif iques  d a n s  l a  croissance hyphale (FEVHE e t  LARPENT, 1980, SMITH, 19831, l a  

ramification du tha l l e  d e s  SPHACELARIA (BURNS e t  al., 19841, l e  r8 le  de  composés 

prot id iques  d a n s  l a  ramification de  l'algue cladomienne siphonée BRYOPSIS (BURH e t  

WEST, 1971). 

La recherche d e s  rriarqueurs cytomorphologiques de  l a  diff  érenciation 

cellulaire, a i n s i  que d e  leur  rdle d a n s  l a  morphogenése n'en e s t  qu'A s e s  débuts.  

C e t t e  re la t ion  s t r u c t u r e  cellulaire <=> fonction cytomorphologique a pour tant  déjk 

é t é  re levée chez CHARA (DUCREUX, 1979), BATRACHOSPERMUM s i rodo t i i  (AGHAJANIAN e t  

HOMMERSAND (1980), DICTYOTA dichotoma (GAILLARD e t  L'HARDY-HALOS, 1984 ; KP.TSAROC 

e t  GALATIS, 19851, l e s  Corall inacées (GIRAUD e t  CABIOCH, 1976) , LAURENCIA 

pinnatif ida (GODI N ,  1?85), BRYOPSI Ç (BURR e t  WEST, 1971), FOLYSIFHONIA (LICKTLE e t  

GIRAUD, 19691, l e s  fo rmes  hildenbrandioïdes (CABIOCH e t  GIRAUD, 1982). 



NOS OBJECTIFS DANS CE CONTEXTE, 

La MORPHOGENEÇE e s t  déf inie  "comme l'ensemble d e s  causes  gui déterminent 

la forme e t  l a  s t r u c t u r e  d e s  orqanismest l a  connaissance d e  c e s  causes  e t  d e s  lo i s  

~ u i  l e s  résument" (dictionnaire LE PETIT ROEERTi édit ion 1975) ou comme "& 

réa l i sa t ion  d e s  ulans  s t ructuraux d'embryonsi dlorqanesi  d e  tissusi..." 

(E NCYCLOPAEDIP. UNIVERÇALIÇi isdition 1975). 

C e t t e  seconde définit ion rend mieux compte d e s  ob jec t i f s  e s s e n t i e l s  de  

no t re  t r ava i l  qui v ise  A montrer comment s e  réa l i se*  d'un point  de vue 

o n t ~ g é n é t i q u e ~  l e  plan archi tectura l  du thal le  de  GRACILARIA verrucosa (Huds.) 

Papenfuss i  que nous appel lerons  désormais  p lus  simplement GRACILARIAi A d é ~ a a e r  

l 'originalité du sys teme  morphogénétique que const i tue  c e t t e  alguei lorsqu'elle e s t  

comparée A d 'aut res  RHODOPHYCEESi A préciser  enfin l e  r d l e  d e s  f a c t e u r s  de  

corré la t ion in terne  s u r  la réa l i sa t ion  de l a  forme. 

Pour a t t e i n d r e  ce5 c ~ b j e c t i f s ~  nous  é tudierons  plus  précisément l e s  po in t s  

suivants :  

(1) L'architecture e t  l'ontogen(sse du thal le .  

(2) La recherche d'indices morphométriques e t  cytomorphologiques de  l a  

diff érenciation végéta t ive .  

(3) La recherche d a n s  l e  contexte  cladomient de l a  signification 

morphologique d e s  s t r u c t u r e s  observées.  

(4) L'analyse comparée du tha l l e  de GRACILARIA avec celui d ' au t res  

RHODOPHYCEEÇ A cladomc1thalle massif .  

( 5 )  La mise en  évidence d e s  phénomenes cor ré la t i f s  e t  d e s  po ten t i a l i t é s  

morphogénétiques du thal le .  

(6 )  La recherche de  l'influence d e s  f a c t e u r s  écophysiologiques s u r  l a  

morphogenPse du thalle. 



C H A P I T R E  - 1 
M O R P H O L O G I E  DU T H A L L E  . 

1.1 - LES TECHNIQUES. 

1.i.A - LA  RECOLTE ET LE CONDITIONNEMENT DES THALLES. 

Les thal les sont r6coltés sur l a  CiSte E s t  de l a  Manche au Cap Gris-Nez 

e t  A Audresselles ( 50" 44'N e t  1 " 13'E ) dans l e s  cuvettes ensablées du 

médio l i t tora l  inférieur. Au  laboratoiret l es  plantes sont brossées, pass6es dans 

une solut ion de mercryl (30%) dans l'eau de mer e t  conservées dans des aquariums 

contenant de l'eau de mer f i l t r é e  sur bougie f i l t rante.  Les cultures s6journent 

dans une piPce climatisée 4 18°C + ou - 1 "C sous une rampe lumineuse (tubes 

Sylvania Grolux) produisant au niveau de l a  pail lasse un éclairement d'environ 5 

W.rri sous une photc~pèriode de 1Zh. 

I.1.B - TECHNIQUES D'OBTENTION DES PLANTULES. 

Les  frondes femelles f e r t i l e s  possédant des cystocarpes matores sont 

pr6levées dans l es  aquariums de survie coupées en fragments de 1 cm de longueur e t  

déposées sur des plaquettes plast iques (Thermanox 9x35 mm) s tér i les  d'originej 

placdes dans des boftes de Pé t r i  plastiques (85mm ) contenant 20 ml  du mil ieu ES de 

Provasoli (1962) modifié par l 'addit ion d'une substance antiba~illariophycéenne~ 

l'oxyde de germanium (Tab.3). La  solut ion nu t r i t i ve  destinée A l'enrichissement de 

l'eau de mert es t  s tér i l isée sur membrane f i l t r an te  (O,Zumi e t  ajoutée A l'eau de 



mer autoclavée (30 mn A i bar). Les  boi'tes de P é t r i  renfermant ce mil ieu sont alors 

placées dans l es  memes condit ions de température e t  de lumikre que l e s  thal les des 

aquariums de survie. 48h de culture suf f isent  pour que l e s  spores soient l ibérées 

e t  qu'elles adherent au>: supports plastiques. Les plaquettes sont alors rinc4es 

avec précaution A l'eau de mer s té r i le  e t  placées dans des f i o les  de Fourrieau (150 

ml) contenant 50 ml de mi l ieu ES s tér i le*  qui es t  renouvelé tous l es  quintes jours. 

AprPs un mois de culture l e  brossage des plaquettes, en conditions aseptiques sous 

ho t te  A f lux laminaire* pour l im i te r  l a  prol i f l i rat ion des algues vertes du  genre 

Enteromorpha, devient nécksa i re .  Nous avons montré daris notre thPse de 3"cycle 

l'extreme d i f f i cu l té  qu'i l  y ava i t  B obtenir des cultures stér i les. Cette 

d i f f i cu l té  t i e n t t  cùmme l 'ont montré l e s  tes ts  réal isés par l ' Ins t i tu t  Pasteur h l a  

résistance des souches bactériennes, A l a  plupart  des groupes d'antibiotiques 

(Tab.4). Aussi  n'avons-nous pas cherché h réal iser ces cultures axéniquement. 

I.1.C - TECHNIQUES DE PREPARATION DES COUPES SE MI-FINES: 

Les thal les -quel que so i t  leur  stade morphologique- sont t ra i tés  selon 

l e s  techniques ut i l isées en microscopie électronique par transmission (ces 

techniques seront détai l lées dans l e  chapi3re 3) e t  inclus dans l e  mélange de SPURR 

(1969). Chez l e s  plus jeunes stades* notamment chez l es  plantules f ixées sur les  

plaquettes plastiquesi l e s  d ivers t ~ a i t e m e n t s  ( f ixat ion* p c l s t f i ~ a t i o n ~  

déshydratation* contraste e t  inclusion) sont r l ia l isés par transport des plaquettes 

d'un bain A l'autre. L' inclusion de l 'objet - morulat plantule - dans l a  résine 

puret est  réalisée en renversant sur l'objet, une gélule remplie de résine. Aprés 

polyr i l r isat ion,  l a  gélule es t  détach4e sans d i f f i cu l té  de l a  plaquette a ins i  que 

l'objet qui  s'y trouve inclus. La structure anatomique des plantes es t  étudiée sur  

des coupes senti-fines sériées épaisses d'environ 0*2 umi obtenues h l'aide d'un 

ultramicrotome manuel LKB de PORTER-SERVALL e t  transportées A l'aide d'un anneau de 

cuivre* par groupe d'une demi-dizaine environ sur des lames de verre (26X76mm) oh 



e l l e s  surit séchées  s u r  p la t ine  chauffante.  La coloration est réa l i sée  A chaud s u r  

l a  veil leuse d'un bec Bunsen avec du bleu azur B B O,i ppm e n  milieu alcalin ( 1 

gout te  NaOH A Oil N pour 1 ml d e  colorant). AprPs rinçage e t  déshydrata t ion A 

l 'acétonej l e s  coupes s o n t  ce rnées  B l'encre d e  Chinej  pour fac i l i t e r  l eur  répérage 

l o r s  d e s  observat ions  u l t é r i eures  et numérotées avan t  d'8tre incluses  e n t r e  lame e t  

lamelle d a n s  l e  mélange de  Spurr. La polymérisation e s t  obtenue B l 'étuve A 60'C 

aprPs  4E:h. 

1 .l .D - TEClHNIQUES AUTQRADIOGRAPHIQUES EN MICROÇCOFIE PHOTONIQUE. 

On u t i l i se  l e s  p récurseurs  radiographiques suivants :  

-LEUCINE <3H-4*5> (35 Ci/mM) C.E.A. 

-URIDINE <3H-53 (24 Ci/mM) C.E.A. 

-THYMIDINE (methyl 3H) (25 Ci/mM) C.E.A. 

Le protocole e s t  l e  su ivan t  : d e s  plantules  té t rasporophyt iques  a g é e s  de  

2 mois, a ins i  que dei. f r agments  de f rondes  de  2 cm d e  longueur environ, d'un 

gamétophyte femellet  s o n t  incubds de  6 B 24 heures  d a n s  de  l'eau de mer f i l t r é e  

(Oi2 um) contenant respect ivement  chacun d e s  p récurseurs  A l a  concentration f inale  

de  6 uCi/ml. 

AprPs incubation, l e s  a lgues  s o n t  l a v é e s  p lus ieurs  f o i s  d a n s  l'eau de  

mer f i l t r é e  comme p lus  hau t t  avan t  diÉrtre p lacées  d a n s  l e  m&me milieu pendant 24 A 

48 heures i  puis  inc luses  selori l e s  techniques de  l a  microscopie électronique. L e s  

coupes semi-fines s o n t  recuei l l ies  s u r  d e s  l ames  porte-objet (76x26 m m )  e t  

recouver tes  par une émulsion nuclaiaire (ILLFORD h' 5 ) .  L'exposition dure de quinze 

jours B t r o i s  semaines.  Aprés  révéla t ionj  l e s  coupes s o n t  colorées  a u  bleu azur 

comme indiqué ci-dessus. 



1.i.E - METHODES DE RESTITUTION TRIDIMENSIONNELLE DU POINT VEGETATIF 

DE LA FRONDE. 

Nous avons f a i t  appel h deux méthodes : l a  méthode d e s  plaques e t  la 

méthode de reconstruction tridimensionnelle a s s i s t é e  par ordinateur. 

LA METKODE DES PLAQUES - Des coupes semi-fines sér iées  sont  déssinées A 

l a  chambre claire s u r  d e s  feuilles plastiques t ransparentes  ou photographiées sur  

f i l m  inversible noir e t  blanc. Les feuilles ou l e s  films, s o n t  déposés s u r  un 

rétroprojecteur e t  leur  image e s t  projetée s u r  un écran blanc rigide. L'image ainsi  

projetée e t  agrandie environ 5000 fo is ,  e s t  décalquée s u r  une plaque de plexiglass 

t ransparente  (242X250mm) épaisse de i mm. La s t ructure tridimensionnelle de 

l'objet e s t  rest i tuée e n  superposant dans l'ordre l e s  plaques de plexiglass e t  en 

ajustant  au mieux l e s  images successives. L'empilement progressif des  plaques f a i t  

apparai?re (Fig.3) l e s  unes aprés  l e s  au t res  l e s  cellules e t  l e s  f i les  cellulaires, 

qui sont  a lors  représentées  par d e i  éléments poly édriques en  bois re l iés  l e s  uns 

aux au t r e s  par des  t i ges  en bois (Fig.41, qui représentent  grossibrement l e s  

synapses. Nous avons réal isé  un modPle similaire en  polystyrkne qui e s t  présenté  

dans une séquence cinématographique. 

METKODE INFORMATIQUE - Nous avons ten té  d'appliquer la méthode de 

reconstruction tridimensionnelle a s s i s t ée  par ordinateur. La méthode d'obtention de 

l'image agrandie, dest inée A Btre numCriséet e s t  l a  mPme que celle qui vient d'etre 

décrite ci-dessus. Cependant pour facili ter l e  repérage millimétrique selon l e s  

coordonnées X e t  Y du contenu d e s  profils, on ajuste  l e s  contours cellulaires 

curvilignes, A des  contours polygonaux chaque cellule offrant  a lors  l'aspect d'un 

polygone. 

Les données numériques dest inées au calcul informatique, sont obtenues de 

la  manikre suivante: on numérote d'abord dans l'ordre l e s  sommets des  polygones qui 

composent le dessin de chaque coupe ou profil, avant de superposer l e s  plaques l e s  

unes su r  l e s  autres.  Celles-ci sont  a lors  perforées  simultanément e t  sol idar isées  



par des t r ing les  métalliques (Fig.5) sur une plaque de plexiglass quadrillée 

millimétriquement. Le quadrillage permet d'affecter alors A chaque sommet de 

polygone, un  couple de valeurs (xty) dont l a  coordonnée ( 2 )  est  calculée en 

niul t ip l iant l e  numéro de série de l a  plaque par une valeur constante f ixée A 2, qui 

est  l a  valeur approchée de l'épaisseur des plaques -1,s mm-. Lorsque toutes les  

coordonnées sont relevées, on opPre a lors l es  l ia isons respectives i n t ra  e t  

interplaques entre l e s  divers sommets ou points, chaque l ia ison Btant représentée 

par l es  numéros ident i f icateurs de chaque point du couple. 

Le trai tement des données es t  réal isé grdce a un programme Fort ran 

(ORTEP:"P, f o r t ran  thermal el l ipsoid p lo t  programm f o r  crystal  structure 

i l lust rat ion"  de Johnsonti965) d' i l lustrat ion de structures cr istal l ines, adapte 

par BAERT F. e t  Y.TINEL (1984) A l a  représentation graphique de nos prof i ls.  Ce 

programme o f f r e  l e  double avantage d'une représentation a l a  f o i s  tridimensionnelle 

e t  stéréoscopique de l'objet e t  de sa ro ta t ion  possible dans l e  systéme cartésien 

de référence . L'image obtenue A l a  traçante BENSON est  un couple stéréoscopique 

- observable avec des lunet tes stéréoscopiques (Fig.6A e t  6B) . Pour cette étude, 

nous choisissons l es  coupes sériées qu i  pr iv i légient l a  cellule apicale e t  une des 

cellules sous-apicales. Le nombre des coupes pr ises en compte, a voloritairemerit été 

l im i té  (N=8) ,  en raison du grand nombre de points  de mesures qu'i l  représentai t  ( 

environ f O00 couples x,y 1. Pour des raisons de configuration de mémoire (16 b i ts )  

nous avons dO l im i te r  l e  nombre des points  A 160 e t  par voie de conséquence , l e  

nombre des plaques A analyser, s i  bien que l e  modPle ne rest i tue p lus que 

partiel lement l e  point végétat i f  de l a  plante. Nous nous sommes aperçu par l a  sui te 

qu'il é ta i t  possible de réal iser  un couple stéréoscopique, mais sans rotat ion 

possible dans l'espace, simplement en réal isant  deux photos des plaques, pr ises 

sous un angle de + ou - 6 degrés. Ces techniques de res t i t u t i on  tridimensionnelle 

n'ont été appliquées qu'a l'étude du po in t  végétatif. 



1.i.F - TRAITEMENT DES DONNEEÇ ( NUMERIQUES, GRAPHIQUES ET TEXTES). 

L e s  données numériques s o n t  t r a i t é e s  grace au Logiciel dénommé LOGIÇTAT 

(TEKAIA e t  BIDEL, 1985) que nous avons  corrigé e t  adapt6  1'APPLE-IIC avant  

l 'enregistrement s u r  suppor t  magnétique (disquet te  souple). L e s  données graphiques 

s o n t  t r a i t e e s  A l'aide d e s  Logiciels APPLEWORKÇ (LISÇNER e t  APPLE COMPUTER, 1983) 

et VERSION GRAPH (GRAS,i?85) . L e s  données t e x t e s  s o n t  mises  e n  forme A l'aide d e s  

Logiciel EPISTOLE (BARTHELET, 1985) e t  APPLEWORKS (LISSNER, 1983) . 

1.2 - LE MATERIEL VEGETAL. 

1-2.A - LES DIVERS TYPES DE RAMIFICATION CHEZ LES ALGUES. 

La ramification chez l e s  a lgues ,  comprise a u  s e n s  de  l'action de se 

ramifier ,  est généralement terminale ou l a t é r a l e  (EUGNON 1980).GORENFLOT (1986) 

dist ingue les ramifications terminales  (essent ie l lement  dichotomiques) e t  l a t e r a l e s  

( m o n o p ~ d i q u e ~  sympodique e t  sympadique dichasiale). Lorsqu'elle e s t  p r i se  d a n s  s o n  

acception descr ipt ive ,  l a  l i t t é r a t u r e  s'accorde s u r  une demi-dizaine d e  types.  

GAYRAL e t  COÇÇON (19861, e n  décrivent 6 : irréguliP.rer ver t ic i l lée t  a l t e rne ,  

pectinée, opposée e t  dichotome. Comprise au s e n s  de  BUGNON, l a  ramification d e s  

nématothal les  hétérot r iches ,  d e s  cladonies filamenteux e t  m a s s i f s  e s t  terminale 

(ec.DICTYOTA), ou l a t é r a l e  (HALOPTERIS, SPHACELARIA, etc...). Chez GRACILARIA, e l l e  

e s t  l a t é r a l e  ; i l  importe tou te fo i s t  comme chez t o u s  l e s  t h a l l e s  cylindriques 

massi fs ,  d e  dis t inguer  l e s  deux niveaux d'organisation macroscopique e t  

microscopique. 

Le niveau macroscopique recouvre l a  ramification descr ipt ib le  A l'oeil 

nu qui cons i s te  e n  une fronde primaire s u r  laquelle s ' insére s e l o n  un ordre  

pt~yl lotaxique donné (disposit ion a l t e rne ,  opposée,  etc...) l e s  f rondes  d'ordre 

supérieur.  

Le niveau microscopique correspond A l 'organisation raméale d e s  f i l e s  



cel lu la i res  -si e l l e s  ex i s ten t -  a u  s e i n  de  l a  fronde. Pour e v i t e r  tou te  confusion 

d a n s  l a  s u i t e  du t e x t e ,  e n t r e  c e s  deux t y p e s  de  ramification, nous emploierons l e s  

t e r m e s  MACRORAMIFICATION e t  MICRORAMIFICATION. 

1.2.B - LES DIVERS STADES MORPHOLOGIQUES CHEZ GRACILARIA : SPORE, 

PLANTULE, THALLE ADULTE. 

C o ~ ~ r l e  chez l a  plupart  d e s  RHODOPHYCOPHYTES, le cycle biologique de 

GRACILARIA e s t  du type POLYSIPHONIA c 'es t  h dire  tr igénétique.  I l  s e  caractér ise  

par  l 'existence au s e i n  d e s  populations de p l a n t e s  gamétophytiques (gér~éralement 

haploïdes) e t  de p lan tes  sporophytiquec, (géngralement diploïde) dont l'une -le 

carposporophyte - e s t  s e s s i l e  s u r  l e  gamétophy t e  femelle. D e s  travaux récen t s  

(DESTOMBES e t  a1.,1986) soul ignent  tou te  la par t icular i té  d e  ce cycle. 

Le tha l l e  adul te  de  GRACILARIA e s t  l 'aboutissement d'une success ion de 

morphoses ou s t a d e s  morphologiques dont la morphogénese ne  s a u r a i t  e t r e  abordée, si 

n'étaient  évoqués préalablement l e u r s  a s p e c t s  morphologique e t  anatomique. 

GRACILARIA s e  propage dans  l e  domaine nér i t ique par la production d e  s p o r e s  

(carpospores  Zn e t  t é t r a s p o r e s  rd. L e s  carpospores  r é s u l t e n t  du developpement du 

zygote i s s u  d'une trichogamie e t  l e s  t e t raspores ,  de la meiose d'une 

cellule-mère. 

L'existence d'un individu té t rasporophyt ique ou gamétophytique commence 

donc a u  s t a d e  spore.  A maturi té il p résen te  une fronde p l u s  ou  moins ramifiée,  qui 

adhPre a u  s u b s t r a t  rocheux par un disque. Le t emps  m i s  p a r  une spore ,  lorsqu'elle 

s u r v i t  aux vic iss i tudes  du milieu, pour a t t e indre  l e  s t a d e  adu l te  - quelques  

décimPtres - e s t  variable ( 8 A 10 mois ).Les morphoses s e  succédant du STADE SPORE 

h celui du THALLE ADULTE s o n t  a u  nombre d e  quatre:  ( i l l e  STADE SPORE, (2) l e  STADE 

PLANTULE 1 (morula sphérique ou discoïdale bombée), (3) l e  STADE PLANTULE-II 

(fronde érigée) e t  (4) le STADE THALLE ADULTE. 



LE STADE SPORE. 

A maturité l e  cystocarpe l ibère des éléments unicellulaires d'un diamètre 

d'environ 20 um, l e s  carpospores, qui  s'allongent en franchissant l 'ostiole pour 

reprendre ensuite leur  forme sphérique ini t ia le. Les  carpospores sont généralement 

plus pe t i tes  que l e s  tétraspores (OKUDA e t  NEUSHUL, 1981) . 
LE STADE PLANTULE-1 (la morula sphérique ou discoïdale bombée). 

A ce stade l a  forme du thalle, qu i  dépend des conditions in i t ia les  de 

sédimentation (immédiate ou retardée) de l a  spore, est, mise A par t  quelques 

exceptions, sphérique (FIG.7.A e t  B) ou discoïdale bombée (FIG.8.A e t  B) e t  d'un 

diamétre compris entre 30 e t  300 urn. En  ef fet ,  l a  spore qui  a t te in t  l e  support 

rapidement, se f i xe  e t  produit  une morula de forme discoïdale bombée, tandis que l a  

spore dont l e  corttact avec l e  support est  pour une raison ou une autre retardé, 

produit  une morula de forme sphérique, ini t ia lement libre, mais qu i  peut adhérer au 

substrat plus ta rd  . Ce stade a été bien étudié par CHEN e t  REN (19€:3), DESTOMBEÇ 

(1986). 

LE STADE PLANTULE-II ( i r~dividual isat ion de l a  fronde): 

Les morulas l ib res  comme l e s  morulas f ixées présentent au bout d'une 

quinzaine de jours une ou plusieurs protubérances qui  donnent naissance aux 

frondes. A ce stade, l a  morphologie de l a  plantule se résume donc (FIG.9) en une 

base sphérique ou discoïdale f ixée au substrat e t  surmontée d'une au de plusieurs 

frondes tubuleuses, é f f i lées  A l 'extrémité qui  peuvent se rami f ier  précocement. 

LE STADE ADULTE: 

L'appareil végétat i f  (le thal le) de GRACILARIA es t  constitué par un 

disque de f i xa t ion  por tant  des frondes tubuleuses (symétrie axiale) ou aplat ies 

(symétrie bilatérale) dressées e t  ramifiées (FIG.1O.A e t  B 1 , longues de quelques 

centimPtres, A quelques décim&tres. GRACILARIA qu i  f a i t  l 'objet de notre étude, 

possisde des frondes tubuleuses primaires qui se rami f ient  elles-memes 

secondairement e t  tert iairement donnant alors A l a  plante un  aspect en touffe. 



I.2.C - ANATOMIE DES DIVERS STADES ONTOGENIQUES. 

La forme du thal le  de GRACILARIA e s t  simple, comparée A celle d 'autres 

algues qui t te l les  que DELESSERIA, CYSTOSEIRA ou SARGASÇUM, ont  s u  différencier d e s  

s t ruc tures  qui simulent la t ige et l e s  feui l les  d e s  cryptogames vasculaires et des  

phanérogames . 

LE STADE PLANTULE-1: LES MORULAS SPHEHIQUE ET DISCOIDALE BOMBEE. 

Un premier examen au microscope photonique, de plantules entiPres,  

révPle une architecture apparemment tout  aus s i  simple : d e s  cellules A contour 

polygonal associées  étroitement l e s  unes aux a u t r e s  en une sphérule pleine qui rend 

compte A p r e m i h e  vue de l 'utilisation par les au teurs  (BOILLOT, 1961) du terme 

MORULA (étymologiquement: pet i te  mQre), qui rappelle un d e s  premiers s t a d e s  de 

l'embryogenése animale. Ce vocable dont nous fe rons  également usage dans  l a  sui te  

du texte,  ne devra cependant d t re  compris que dans  son  acception s t r ic tement  

étymologique. Quant A l'ambiguité druri t e l  usage dans un contexte d embryologie 

vbgétale, e l le  s e r a  discutée plus loin ( voir Chapi'tre IV). 

Une coupe longitudinale radiale (DENIZOT 15'68) de morula sphérique, 

montre que l e s  cellules s'organisent non pas  de  manihre quelconque, mais en  f i l e s  

ramifiées dir igées  radialement (Fig.7) e t  de symétrie sensiblement axiale. Chez l e s  

morulas discoïdales bombées, oh l e s  f i l e i  cellulaires dir igées  vers  l e  support,  

son t  plus courtes  que l e s  f i l e s  d ressées ,  la symétrie e s t  apicobasale (Fig.8.A e t  

8.B). 

LE STADE PLANTULE-II: LE DISQUE ET LA FRONDE ERIGEE. 

L'anatomie du disque IFig.9) e s t  identique A celle de l a  morula 

discoïdale bombée, nous ne la commenterons donc plus. Lorsque l a  fronde est A peine 

bbauchée,une coupe longitudinale axiale ne révéle guére de différences e n t r e  le  

dbme apical (FIG.9: DO), l e  cortex (FIG.9 :CO) e t  la  medulla (FIG.9: ME). La méme 



coupe réal isée s u r  une fronde bien individualisée (FIG.47) montre par contre 

nettement l e s  t ro i s  régions : l e  dame apical e t  l e  cortex oû  l e s  cellules sont  

pe t i t e s  e t  pigmentées (Fig.9) d'urie par t ,  l a  médulla oh l e s  cellules s o n t  grandest 

peu pigmentées e t  t r e s  vacuolisées d'autre part. 

LE THALLE ADULTE. 

L'APPAREIL VEGETATIF. L'appareil végétatif (le thalle) de GRACILARIA e s t  

constitué par un disque de fixation portant d e s  frondes tubuleuses de SYMETRIE 

AXIALE (Fig.10.A) ou d e s  frondes ap la t ies  de SYMETRIE BILATERALE (Fig.i0.Blt 

longues de quelques centimgtres, A quelques décimgtres. Pour rechercher l'influence 

de la réparti t ion géographique su r  la forme du thallet  nous avons réal isé  A part i r  

de la car te  phytogéographique de réparti t ion du genre GRACILARIA dans  le  monde 

(Fig.3, l'inventaire des  deux types  de formes dans chaque zone (tropicale e t  

tempérée-tropicale). Dans l a  zone tropicale on dénombre 4396 de formes cylindriques 

e t  57% de forme apla t ies  (Fig.10.C : N 0 3  e t  4)# contre respectivement 62% de formes 

cylindriques e t  38% de formes aplat ies  (Fig.10.C :N06 e t  7) dans la  zone 

tempérée-tropicale. Le t e s t  de l'écart-réduit (e = It587) infirme l'existence d'une 

réparti t ion privilegiée des  formes cylindrique e t  aplatie entre  l e s  deux zones. 

GRAClLARlA verrucosa (HLlDS.1 PAPENFUSS qui f a i t  l'objet de l a  présente 

étude appartient aux GRACILARIA A fronde cylindrique. 

LA FRONDE : La fronde du thalle adulte observée en coupe t ransversale  

(FIG.il) montre deux régions : l e  cortex (FIG.11 : CO) e t  l a  medulla (FIG.ii :ME). 

Le cortex e s t  généralement bis t rat i f ié  bien qu'il puisse Ptre  pluristratifié,  

notamment A l a  base des  frondes e t  des  rameaux. Le f a i t  marquant de l'anatomie de 

la fronde adulte e s t  la grande variation de ta i l le  entre  l e s  cellules de la  région 

corticale e t  celles de la  région médullaire. Pour apprécier ce t te  variation nous 

avons mesuré l e s  surfaces cellulaires su r  une coupe transversale de fronde, A 

l'aide d'un planimPtre polaire (planimbtre polaire dJAmsler) (Tab.4) . L'analyse 



d e s  graphes (Fig.12) conduit aux r é su l t a t s  suivants : ( i )  le rapport de ta i l le  de s  

cellules varie de 2 A 400 ; (2) l e s  variations re la t ives  l'es plus f o r t e s  s e  s i tuent  

A l a  frontiPre du sous-cortex e t  de l a  région périmédullaire (FIG.11 : secteur  4 

et FICi.12 : courbe 2, point d'abscisse 4) . 

LE DISQUE : bien que de ta i l le  plus importante que celui de l a  plante 

~uvénile,i l  présente  une s t ructure  anatomique tou t  A f a i t  corriparable . 



CHAPITRE - II 

M O R P H O G E N E Ç E  DU T H A L L E .  

11.1 - MORPHOGE NESE DES DIVERS STADES MORPHOLOGIQUES. 

II.l.P, - LA SPORLTLATION : FORMATION DE LA SPORE ET 1)ISSEMINATIC~N. 

1I.i.A.a - FORMATION DU GONI MOBLASTE. 

Lors  de  l a  fécondat ion du carpogone, s e  d i f férencie  d a n s  un rameau 

voisin du rameau carpogonial, une cellule nomm6e CELLULE AUXILIAIRE, qui  fusionne 

avec l e  carpogone. L'ensemble, const i tué  pa r  l e  rameau carpogonial fécondé e t  l a  

cellule auxi l ia i re ,  cons t i tue  l e  PROCARPE. Celui-ci donne naissance  A une cellule 

d i t e  CELLULE DE FUSION qui engendre un massif cellulaire d'aspect parenchyrr~ateu>: 

appelé l e  GONIMOBLASTE (GO). Ce " t i s s u  prolifique" développe, A s o n  sommet, de  

cour t s  rameaux qui, A matur i té ,  engendrent l e s  CARFOSPORES (Fig.61). 

L'observation d e s  rameaux g o n o m i b l a ~ t i q u e s ~  s u r  d e s  coupes ou d e s  

écraserrients ménagés (Fig.13.P., Bi C, D e t  E l i  suggPre  l e s  modali tés de  croissance  

su ivan tes  (Fig.13.E) : une cellule apicale A.0 s e  cloisonne obliquement e t  engendre 

une cellule sous-apicale SA.0 (FIG.13 : E.2) . C e t t e  cellule s e  divise A s o n  tour ,  

r e j e t t e  l a  cellule A.0 s u r  s e s  f l ancs  e t  donne naissance  A une in i t ia le  B.0 e t  A 

une cellule sous-jacente SB.0 (FIG.13 : E.3 1. L'init iale B.0 s e  d ivise  A s o n  tour ,  

donne naissance  A une apicale  B.i e t  A une sous-apicale SB.1 qui prend l e  r e l a i  de  

l a  crciissar~ce e n  re je tan t  l a  cellule B.1 s u r  s e s  f l a n c s  e t  e n  in i t i an t  une nouvelle 

apicale B.2. Le p rocessus  e s t  redondant e t  conduit  la format ion d'un bouquet d e  

f i laments  carpcisporiféres (F1G.I 3 : E .5). On a donc lA t o u s  l e s  caractPres  d'une 

croissance sympodiale. Ce mode de croissance d e s  f i l aments  gonirnoblastiques d i f f é r e  



d e  celui que nous  décrivons chez l a  plantule e t  chez l e  tha l l e  adulte. Nous  

reprendrons  ce point  d a n s  l a  discussiori. A matur i té ,  l e s  ce l lu les  ap ica les  (P..n, 

B.nr...) d i f férencient  chacune un carposporocyste qui* A matur i té ,  l ibére  une seule  

carpospore.  La cellule sous-apicale,  e n  s e  d ivisant ,  peu t  elle-meme donner  

naissance A une cellule spora le  ou engendrer une nouvelle cellule apicale  qui  s e  

différencie A s o n  tciur e n  carpospc~rocyste.  

II.1.A.b - DISSE MINATION DES SPORES. 

L'influence d e s  f a c t e u r s  écophysiologiques ( température ,  hydrodynamisme, 

photopériode, qua l i t é  de  la lumiére ) s u r  l a  d isséminat ion,  l a  f ixat ion e t  l e  

développement d e s  carpospores  a é t é  recherchée par LEFEBVRE (1985, 1987) . Les  

pa ramét res  f avorab les  A l 'émission d e s  s p o r e s  s o n t  : l 'alternance turbulence/calme; 

l e  réchauffement et l 'al ternance jour/nuit; ceux favorab les  A l a  sédimenta t ion e t  

A l a  f ixat ion de  la spore*  s o n t  l a  f ragmentat ion du tha l l e  e t  l e s  r ad ia t ions  rouges  

; ceux favorab les  a u  développement de  l a  carpospore s o n t  : l e s  va r i a t ions  d iurnes  

respec t ives  d e s  f r a c t i o n s  rouge e t  bleue du s p e c t r e  sola i re .  

11.1 .B - MORPHOGE NEÇE DU STADE PLANTULE-1. 

I1.i.B.a - LES PREMIERES SEGMENTATIONS DE LA SPORE ET DYNAMIQ-UE 

DE LA C:ROISSANCE. 

Un premier cloisonnement d ivise  l a  s p o r e  (Fig.14.A) e n  deux ce l lu les  

cont iguës  (Fig.14.B) ( s t a d e  bicellulaire). C e s  ce l lu les  s e  d iv i sen t  A nouveau se lon 

une cloison oblique pa r  rappor t  A l a  précédente ( s t ade  té t racel lu la i re) ,  l a  t a i l l e  

de  l a  plantule r e s t a n t  inchangée. 

AprPs une dizaine de jours de  culture,  l e s  p lan tu les  l e s  p lus  v igoureuses  

a t t e ignen t  l e  s t a d e  d'un massif d'une A plus ieurs  d iza ines  de  cellules que  l a  

l i t t é r a t u r e  appel le  généralement (BC)ILLOTi 196 1) (Fig.14.C e t  15) qui correspond a u  

premier s t a d e  morphologique du té t rasporophy t e  que nous  appelons STADE PLANTUDE-1. 

Nous avons  su iv i  e n  cul ture ,  l 'évolution d e s  s p o r e s ,  a u  cours  d e s  q u a t r e  premiers  



P u r s  suivant leur émission. 

II.i.B.a.1 - CONDITIONS EXPERIMENTALES. 

Plusieurs centaines de spores  sont  récoltées artificiellement A l'aide 

de pinces f ines t  par expression de cytocarpes morsi e t  recueillies directement dans 

des  bottes de Petr i  (50  m m )  contenant le milieu ES de Provasoli (1962, In : STARR* 

1978). L'une d'eritr'elles e s t  placée sur  la platine d'un microscope inversé 

REICHERT, qui séjourne dans une enceinte climatisée, éclairée 12 heures  par jour. 

L'éclairement au niveau de la platine - mesuré A l'aide d'une thermopile KIPP e t  

ZONEN - e s t  d'environ 4 W.m-t. Une plage de la  boMe de Petri* offrant  l e  

maximum de spores ,  e s t  répérée A l'objectif :; 1 0  (grandissement direct x 100). 

Cette plage e s t  photographiée aux grandissements x 100 e t  320. Pour limiter au 

maximum l'influence de la lumiPre du microscope sur  l'évolution future des  spores.# 

la  plage de prise de vue e s t  changée A chaque fois. Les r e su l t a t s  sont  donc A 

interpréter  comme étant  l'expression de l'evolution de l'ensemble d e s  spores  

placées en culture dans l e s  boites de Petri. L'expérience e s t  entreprise un soir  A 

i6HOOt au cours du mois de Juin. Les pr i ses  de vue au nombre de 7, sont  

réal isées  A TOtTO + 3hl TO+ 8ht TO + 14ht TO + 24h, TO + 42ht TO + 9ih. Enfin* une 

photo de contrble (grandissement direct x 320) e s t  prise A TO + 114h (environ 5 

j.), s ans  qu'elle so i t  toutefois  prise en considération dans l e s  calculs. 

II.l.B.a.2 - RESULTATS (Fig.16). 

Plusieurs f a i t s  s e  dégagent de cet te  expérience: (1) la lé tal i té  qui e s t  

importante (51 *9 %) apres  seulement 9th de culture)* s e  manifeste* lorsqu'elle 

peut-etre observée au microscuper par la lyse cellulaire (Fig.17 : fleche ).Il 

subsis te  a lo r s  une plage granuleuse circulaire parfaitement observable. (2) Le 

pourcentage de spores  ayant au moins sutli une mitose* ne dépasse jamais aprés  9 1 

heures de culture 25 % de la  population totale .  (3) Chez l e s  spores  qui s e  

divisentt  le  pourceritage de celles qui en 91h passent  du s t ade  bicellulaire au 

s tade  p e n t a ~ e l l u l a i r e ~  e s t  faible (24*8%) puisque 4#5 Yb sont  au s tade 



t r ice l lu la i re ,  1,5 % a u  s t a d e  té t racel lu la i re  e t  seulement  1,5 % a u  s t a d e  

pentacellulaire.  (4) La t a i l l e  d e s  p lantules  r e s t e  cons tan te  au  cours  d e s  premiers  

cloisonnements. 

Ce mode de  développement de  l a  spore  t e l  qu'il v ient  d'lltre décri t  e s t  

l a  regle  générale.  T o u t e s  l e s  s p o r e s  ne s e  développent pour tan t  p a s  exactement  de 

c e t t e  maniPre. On obse rve  e n  e f f e t ,  que moins de  10 % d e s  s p o r e s  "germent" 

différemment. Trois  s o l u t i o n s  s o n t  poss ibles  : (1) l a  s p o r e  de  sphér ique dev ien t  

oblongue (Fig.i8.A) et engendre,  e n  s e  cloisonnant,  un f i lament  bicellulaire ou 

t r ice l lu la i re  . Les d iv i s ions  r é p é t é e s  de chacune d e s  ce l lu les  du fi lament 

produisent  a lo r s  un massif  oblong (Fig.18.B : fl&che); (2) l a  spore  émet  une 

vésicule cytoplasmique (Fig.9 : flPche) qui s ' isole de  l a  cellule -mPre par  une 

cloison (Fig.19.A e t  1?.E)i t o u t  e n  lui  r e s t a n t  contiguë. Chacune de c e s  ce l lu les  

e s t  A l 'origine d'un mass i f  pluricellulaire. Les  deux m a s s i f s  r e s t e n t  jo in t i fs  e t  

s e  développent de mariiére synchrone (Fig.20). I l  s 'agit  13. d'une coalescence 

primaire qu'il ne f a u t  p a s  confondre avec l a  coalescence secondaire  d e s  morulas 

(Fig.21), i s s u e s  du développement bord h bord de  deux s p o r e s  contiguës;  (3) l a  

spore  s e  développe tres irrégulierement e t  produit  un massif h é r i s s é  d 'expansions 

rhizoi'dales (Fig.22). 

II.1.B.b - LE STADE PLANTULE-1 : LES MORULAS SPHERIQ.UE ET DISCOIDALE EOMBEE. 

La forme de l a  morula (sphérique,  discoldale)  e t  s o n  évolution s o n t  

essent ie l lement  t r i b u t a i r e s ,  cctrnme cela f u t  déj3. indiqué p lus  haut  (p.241, de  l a  

précocitt- ou non du contact  de l a  spore  avec l e  s u b s t r a t  e t  qui  t i e n t  h plus ieurs  

f a c t e u r s  : masse volumique de l a  spore ,  hydrc~dyriamic.me et lumiPre (LE FEBVRE 1 1985). 

II.l.B.b.1 - LA MORULA SPHERIQUE. Une coupe longitudinale radia le  (FIG.7.At 7.B e t  

23) perrriet de  comprendre l a  morphogenése de  ce s t a d e  dont  l a  croissance s 'opère 

grace au,: divisions d e s  ce l lu les  marginales du tha l l e  l e sque l l e s  édi f ient  un 

systPme ramifie,  dont l 'unité morphologique e s t  l e  rameau divis6 

pseudodichotomiquement. La mise e n  place de  ce  rameau se r é a l i s e  de  l a  manikre 

suivante  : une cellule d e  l a  périphérie engendre, par  une division anticl ine 



oblique inégale, deux cellulesi  l'apicale A0 ( en  direction a ) e t  la sous-apicale 

SA0 (en direction b 1. Ces deux cellules en s e  cloisonnant transversalementi  

réal isent  le RAMEAU PÇEUDODICHOTOME (Fig.23) . Par le  jeu des  divisions répétéesi  

anticlines obliques e t  t ransversales  (périclines) d e s  cellules A0 e t  SAO, il 

apparai? un faisceau de rameaux pseudodichotomes de symétri  sensiblement axiale 

(Fig.7.B). Les rameaux A croissance géotropique constituent une s t r a t e  plus  ou 

moins dévelc~ppée : l a  STRATE KYPOBP.ÇALE. 

II.i.B.b.2 - LA MORULA DISCOIDALE BOMBEE: Les  cellules s'organisent en f i l e s  

ramifiées pseudodichotomiquement. Mais contrairement A l a  morula sphérique, dont l a  

croissance e s t  sensiblement isotrope, celle de l a  morula discoïdale résu l te  d'une 

orientation apicobai.ale marquée, d e s  microramificationsr conduisant A un 

développement particulierement important de l a  s t r a t e  hypobasale. Pour d t r e  bien 

comprise, la  morphogenése de ce t te  s t ructure  doit  Btre envisagée selon l e s  t ro i s  

dimensions de l'espace (Fig.23) définies respectivement par le  plan longitudinal 

radial* le plan de base e t  le  plan tangentiel (TiENIZOTr 1968) 

La croissance dans  le  plan longitudinal radial  s'opére de l a  mBme maniére 

que daris la  morula sphérique c'est A dire par redondance du MOTIF. Les 

cloisonnements obliques répé tés  des  cellules marginales responsables de la mise en 

place d'un faisceau de microramifications produisent la  surélévation en dbme de la  

morula (FIG.8.A). La croissance dans l e  plan de base e s t  également assurée  par l e s  

cellules marg i r~a l e s~  qui prksentent en coupe longitudinale radiale, une forme 

triangulaire caractéristique (Fig.8.A e t  23). Elle s'opére de l a  maniére suivante  : 

une cellule rr~arginale s e  divise obliquementi donne une cellule apicale A0 e t  une 

sous-apicale SAO. Chacune d'elles engendre, par une division périclinet un rameau 

Licellulaire, dont l a  cellule apicale e s t  A nouveau le  s iége d'une division 

anticline oblique, suivie par une division péricline. I l  en résul te  un faisceau de 

rameaux pseudodichotomes qui s'accroissent radialement e t  donnent au disque un 

contour circulaire (Fig.24* 26.C e t  26.D). Cet aspect  t i en t  A l'accroissement du 

nombre des  cellules margiriales, qui r e s t e  toujours proportiorlnel A la dimension 



périmétrique du disque (la mesure de la  pente de la droite (Fig.26.A) indique un 

rapport de i t26 1. En ef fe t ,  l e s  mesures (circonférence+ rayon, nombre de cellules 

marginales) que nous avons réa l i sées  IFig.26.A e t  26.B), montrent une régression 

significative au  seui l  de 1 pour 1000 du nombre des  cellules marginales dans la 

longueur du rayon du disque. 

Le r61e morphogPne du support su r  la STRATE HYPOPASALE d e s  morulas 

discoïdales s e  confirme donc A l a  fo is  par l e s  cultures de spores  que nous avons 

réal isées  au laboratoire su r  d e s  s b s t r a t s  va r i é s  e t  par l e s  observations de 

populations de GRACILARIA in s i t u  (DESTOMBE 1986:comm.pers.). 

CONDITION5 EXPERIMENTALES. Nous avons placé des  fragments de thalle 

femelle fer t i le  portant des  cystocarpes matbres dans d e s  boi?es de Pe t r i  150 m m  /) 

contenant le  milieu ES de PROVASOLI (modifié) e t  respectivement, divers  supports  

(plaquettes THERMANOX, sable de Fontainebleau, toile A bluter de maille 50 um 1. 

AprPs 4E:h de contact, on observe des  taches colorées, visibles A l'oeil nu : ce 

sont  l e s  spores  groupées en masse. Les fragments de thalle sont enleves e t  l e s  

boftes de Petr i  placées dans l e s  conditions de température e t  de IumiPre indiquées 

plus haut Ip.18) . Apres deux A t r o i s  semaines de culture, l e s  morulas s o n t  tou tes  

parfaitement individualisées. 

RESULTATS. Chez l e s  morulas adhgrarit isolément aux plaquettes Thermanox 

la  couche hypobasale (FIG.27 :Hy) e s t  unis trate  e t  correspond A la cellule basale 

d e s  rameaux dressés .  Chez l e s  morulas cultivées en masse, oh le contact avec l e  

support n'est pas  immédiatement assuré pour d e s  raisons d'encombrementt l e s  

cellules hypobasales s e  développent en direction du subs t r a t  en donnant naissance h 

des  f i les  coalescentes pluricellulaires (Fig.27). Les morulas cultivees s u r  grains 

de sable Fig.L'€:.A, 28.B) , forment des  dames discoi'daux comparables A ceux des  

plaquettes plastiques. Certaines émettent,  au niveau de l a  couche hypobasale, des  

expansions rhizoïdales comparables h celles d e s  morulas hér issées  vues plus haut 

(Fig.22). Chez l e s  morulas cultivées sur  toile A bluter, le  développement marginal 



de  l a  couche hypobasale e s t  l e  p lus  spectacula i re  (Fig.29). En e f f e t ,  l e s  ce l lu les  

marginales p a r  d e s  d ivis ions  répé tées ,  p rogressen t  autour  d e s  mai l les  d e  l a  to i l e  

(Fig.29 : t r )  e t  f i n i s s e n t  par  l e s  enrober  t o u t  A f a i t .  Ce phénomPne s e  manifes te  

a u s s i  chez l e s  popula t ions  t é t r asporophy t iques  n a t u r e l l e s  oh  l e  d isque f ixa teur  d e s  

t é t r a s p o r e s  germant i n  s i t u  ( matériel  t r a n s m i s  p a r  DESTOMBE), en robe  par t ie l lement  

l e s  f rondes  (Fig.30). Lorsque plus ieurs  p lan tu les  s e  développent sirriultanément l e s  

unes  A proximité d e s  a u t r e s ,  l e u r s  d i sques  s e  chevauchent (Fig.30). 

C e s  obse rva t ions  confirment l e  rd le  du suppor t  d a n s  l e  développement du 

disque e t  i l l u s t r e n t  l e s  p o t e n t i a l i t é s  morphogénétiques de  l a  s t r a t e  hypobasale 

dont la croissance  s t r i c t ement  apicale, procéde du mgme algorithme que  celui qui, 

d a n s  le plan longitudinal  radia l ,  édi+ie l e  dbme de  l a  morula : l a  d ivis ion 

pseudodichotome. Dans  un c a s  comme d a n s  l 'autre s ' in i t ient  d e s  ce l lu les  apicales  

I I res ,  I I I r e s  ... qui cons t ru i sen t  t o u t e s  de  nouveaux rameaux. 

La morula discoïdale bombée e s t  donc cons t i tuée  de  deux ensembles  

ramifiés,  l 'un dir igé d a n s  l e  plan basa l  que nous  appel lons  HYPOTHALLE (Fig.27 e t  

29 : Hy), l ' aut re  d a n s  l e s  N p lans  longitudinaux radiaux,  que nous dés ignerons  du 

nom de PERITHALLE (Fig.27 e t  29 : Pe) . C e s  deux ensembles  s o n t  d o u é s  d e s  mCmes 

p ropr ié tés  morphogénétiques : croissance apicale e t  bifurcation pseudodichotome. 

I l s  occupent l a  place d e s  s t r u c t u r e s  b a s a l e s  nématothall iennes de  c e r t a i n e s  

RHUD0PHYC:EES d é c r i t e s  pa r  CHADE F AUD (i960).  

1I.I.C - LE STADE PLANTULE - II : INDIVIDUALISATION DE LA FRONDE. 

Nous avons  indiquG précédemment qu'aprés une quinzaine de  jours  de  

culture,  l e s  morulas p résen ta ien t  une ou p lus ieurs  protubérances  qui  é t a i e n t  A 

l'origine d e s  premiéres  f rondes .  Les  ques t ions  que l'on peut  s e  poser ,  o n t  t o u t  

d'abord t r a i t  A l ' ini t iat ion de  l a  fronde,  A s a  morphogenése ensui te .  T o u t  d'abord 

quel  e s t  l e  CHANGEMENT D'ETAT, qui déclenche a u  s e i n  du disque,  l e  p rocessus  

d'initiation '? Est- i l  poss ib le  de  l e  reconnai'tre '? Enfin, lorsque l ' ini t iat ion e s t  

éf fec tuée  comment s' é l a t ~ o r é  l a  fronde 7 



II.1.C.a - INITIATION DE LA FRONDE. 

Un d e s  premiers  s i g n e s  chez l e s  morulas sphér iques  de  ce changement e s t  

l ' individualisation au  p&le de  l'hémisphére d i s t a l  -face supér ieure  de  la morula-, 

d'une cellule a u  contour s u b t r i a r ~ g u l a i r e ~  s e  s ingular isant  pa r  s o n  contenu 

cellulaire p l u s  dense  (Fig.3i.A). Une coupe longitudinale radia le  montre qu'elle 

const i tue  une d e s  deux ce l lu les  ap ica les  d'un rameau pseudodichotome (Fig.32.A e t  

32.B) e t  qu'elle s e  reconnai't, ou t re  s o n  aspec t ,  A s a  ta i l le .  C e t t e  différence,  

marque l e  début  d'une inéga l i t é  de  fonctionnement d e s  ce l lu les  A0 e t  SA0 e t  

in t rodui t  une PREÇEANCE d a n s  l 'édifice raméal de  l a  morula* e n  engendrant  au  s e i n  

d'urie pc,eudodichotomiei un rameau dominant ou favor is6  a e t  un rarrieau dominé b 

(Fig.32.A e t  33.B). 

Chez l e s  morulas discmïdales l'émergence de  c e t t e  rupture  e s t  d'abord 

pr6cédée p a r  un accroissement privilégié de  l 'ensemble d e s  rameaux du p61ei 

accroissement qui a pour e f f e t  de  su ré lever  l e  d isque e r ~  ddme (Fig.33.A). La 

rupture  appara f t  a l o r s  e t  s e  manifes te*  comme cela e s t  montré s u r  d e s  images  

r e c o n s t i t u é e s  de  morulas d iscoïdales  (Fig.33.P.)* pa r  l e  r e j e t  d e s  rameaux dominés 

s u r  l e s  f l a n c s  du dbme. 

Ce que nous appelons  CHANGEMENT D'ETAT c'est  l a  rup tu re  de  symét r i e  dans  

l'édifice raméa l  de  l a  morula e t  l a  naissance  d'une préséance du rameau a s u r  l e  

rameau b (Fig.33.B). 

11.1 .C.b - EDIFICATION DE LA FRONDE. 

L'observation a u  microscope d'une fronde non déb i t ée  longitudinalement,  b 

d i f f é r e n t s  s t a d e s  de  s o n  développement, révéle ,  de  maniére cons tan te ,  lte:;istence 

d a n s  l e  point  végé ta t i f*  de  p lus ieurs  ce l lu les  d'aspect cunéiforme (Fig.34.Ai 34.B 

e t  34.C) dont  la pointe e s t  d i r igée  v e r s  l e  bas.  De face ,  l e  point végé ta t i f  montre 

une cellule centra le  au  contour t r iangula i re ,  encadrée pa r  3 b 5 ce l lu les  b base  

sublenticulaire.  

L'observation e n  coupe longitudiriale montre que l e s  é léments  de l a  f i l e  



s o n t  re l iés  en t re  eux par une synapse primaire. La présence de ce type de synapse 

e s t  primordiale pour la  su i te  du t ravai l t  puisqu'elle qui permet de reconnaftre l e s  

f i l ia t ions cellulaires. Par contre la  présence de synapses secondaires qui 

s 'é tabl issent  entre  d e s  cellules appartenant A des  f i l e s  cellulaires différentest  

peut gCner l 'interprétation générale. Apparemment absente dans l'apex des  jeunes 

frondes, e l le  e s t  fréquente par contre dans celui des  thal les  adul tes  (cf. 

Cytologie infrastructurale de la fronde). 

Ces observations révèlent donc l 'existencet dans l e  point végétatif de la 

fronde, de cellules dont unet plus grande que l e s  au t res  e t  en  position apicalet 

semble jouer un r0le particulier dans l a  construction de la  fronde s a n s  que l'on 

sache exactement lequel. Ce sont  l e s  cctupes longitudinales e t  t ransversales  sé r iées  

e t  l e s  techniques d'aide A l a  reconstruction tridimensionnelle (ordinateur* modéles 

r e s t i t ués  en  bois ou en polystyrPne), qui nous ont permis d'établir l e s  modalités 

de ce t te  édification. 

L'étude de la morphogeniise de la fronde a f a i t  l'objet d'une publication 

que nous insérons ci-dessous: 



LA CONSTRUCTION DU THALLE 
DE GRA CJLARIA VERRUCOSA (RHODOPHYCEAE, 
GIGARTINALES) : EDIFICATION DE LA FRONDE; 

ESSAI D'INTERPRÉTATION PHYLOGÉNETIQUE 

Robert KLlNG et Marcel BODARD* 

RESUME. - L'édification de la fronde de Crariiario verrucoso (Huds.) Papenfuss est assurée 
p u  le fonctionnement d'une cellule apicale singulière de forme tétraédrique. Cette cellule 
A.I. se segmente obliquement sur ses trois faces verticales et engendre, selon un trajet 
hélicomire sénestre d'indice phyllotaxique 113, vois  celluks sous-apicales SA.1. La division 
transversale de ces sous-apicales, donne naissance à une cellule distak ou initiale apicde 
secondaire A.11 et à une cellule proximale AX.1 qui constitue un élément du filament axial 
(= cladome primaire). Les initiales A.11 engendrent des filaments secondaires courts (= 
cladomes secondaires) qui  supportent pareillement des filaments tertiaires puis quaternaires 
(= cladomes teniaires, quaternaires) courts. Les cladomes à croissance limitée sont désignés 
comme rniaocladomes. Ils sont nus, puisque d é p o w u s  de pleuridies. Les cellules les plus 
distales de ces c l d o m e s  constituent le cortex assimilateur, les cellules les plus proximales - 
cellules axiales - forment la medulla. 

De p u  u StniCNre, Cracilaria verrurosa appartient aux métacladornes (L'HARDY- 
HALOS, 19853 dont l'un des traits est l'existence d'une rnedulla parenchymateuse et d'un 
cortex assimilateur. 

La comparaison du fonctionnement du point végétatif d e  Cracibrio avec celui d'autres 
Thaliophytes ou Cormophytes, montre des analogies frappantes. C'est le cas des Fucales, des 
Bryales et des Ptéridophytes leptosporangiées où l'histogenèse végétative se réalise également 
p u  l'activité segmentaire d'une inniale apicale à deux ou trois tranchants. 

ABSTRACT. - The edification of  the frond of  Cracibria vcrrlrcosa is perfonned by an 
apical vtrahedral cell A.]. This initial ceU produces, by oblique segmentation, three sub. 
apical cells. SA.I., that give. by transverse sectioning. distal seconbry  apical ceUr, A.11, and 
proximal cells, AX.I., which belong to  the primary thread, that is called 4,prrmary cladomeu. 
Secondary apical ceiis produce short secundary axis - uUed vsecondar) cladomesa. These 
axis give risc t o  short ter t ivy and quaternary threads - cailed t e r t i q  m d  quaternuy 
cladomes. These chdomes with limiting growth threads are narned microcldomes; they 
are without limiting growth axis caUed N pleuridies». Distal cells of  these cladomes - called 
metacladornes (L'HARDY-HALOS, 1985) - make the assimilatory cortex. whereas proxi- 
mal cells make the medulla. 

Comparison between apical rneristem o f  Craciiaria verrurosa and that of  other plants 
as Fucales. Bryales and Ferns offer more conspicuous rescmblnces. 

Université de Liile 1. Laboratoire d'Algologie et de Biologie Végétale marine, U.F.R. de . 
Biologie, SN2, F - 59655 Villeneuve d'Ascq Cedex. 



R. KLlNG et M.  BODARD 

Fis. 1 : Vue b o n d e  d'un sommet de jeune fronde. 

Fig. 2 : fnterpréühon schématique de la fsure 1 : ks ceiluks de h f w r e  1 sont f i r é e s  en 
trait épak et estompées. 



L'APEX DE LA FRONDE DE GRAClLARlA VERRUCOSA 

MOTS CLES : Morphogentse, ciadomothaUe uniaxial nu, Grricihrio verrucosri, Gigutinales. 
Gr~ciluiacées. 

INTRODUCTION 

L'étude d e  l'organisation de la f ronde d e  Cracihr ia  verrucosa (Huds.) Papen- 
fuss a fait l'objet d e  travaux don t  les plus anciens rapportent l 'existence soit 
d'une initiale apicale (KILLIAN, 1 9 1 4 ;  KYLIN, 1 9 3 0 )  soit d 'un  méristème 
apical (PHILLIPS, 1925 ;  SJOESTEDT, 1926) .  Ces observations conduisent leurs 
auteurs à admet t re  une  structure de  type  uniaxial («Zentralfadentypus» d'OLT- 
MANS, 1922)  o u  de  type  multiaxial («Springbninnentypus» d u  même auteur).  
CHADEFAUD (1960)  précise qu'il s'agit d 'une structure uniaxiale de  type  
cladomien, e t  OLIVEIRA (1968)  reconnaît  la succession d'une structure uni- 
axiale (sur k s  thalles jeunes; et  d 'une structure multiaxiale (sur les thalles 
adultes).  BODARD e t  KLlNG (1979)  o n t  mis e n  dou te  le caractère cladomien de  
la structure de  la fronde de Craciiuria verrucosa. 

Le présent travail a p o u r  b u t  d e  suivre avec précision l'édification de  la f ronde 
d e  Cracilaria verrucosa, d e  comparer les résultats obtenus  avec ceux des auteurs 
précédents. de  proposer une interprétation de  cette structure et  de  me t t r e  en  
évidence les raisons des contradictions antérieures. 

Le matériel provient d'une souche préparée i partir d 'un  individu récolté à 
Audresseles (Pas-de-Calais) dans  une cuvet te  ensablée du médiolittoral inférieur. 

Des t i t rasporophytes  âgés de  deux  i cinq mois e t  issus d'une culture in vitro 
de carpospores subissent la double fixation glutaraldéhydique et  osmique avant 
d ' i t re  déshydratés et  montés  dans la résine d e  SPURR (19693. La structure d e  
l'apex des  frondes est étudiée sur des  coupes  longitudinales et transversales 
sériées semi-fines, réalisées avec un ultramicrotome manuel LKB de Por ter -  
Sema11 e t  coloriées à l 'azur 2B  (0,l % d a n s  l'eau distillée). 

Sur cette figure et toutes k s  suivantes, on lira : . A.  = initiak apicale;. les nombres 1, I I ,  
111, IV, ... identifient respectivement k rameau primaire (= cladome primaire) et  k s  ra- 
meaux secondaires, ttrtiaires et quaterruires que Ibn peut aussi appeler v micro ch dom es 
nus,. d'ordre 11, 111, IV; . l'indice 1, 2, 3, .. n. correspond à l'ordre de vgmenution de 
l'apicale primaire A.1; . l'indice ( l ) ,  (2), (3), ..., (n),  indique les segmentations successi. 
ves & chacune des apicales A.], A.11.A.111, ...; .AX.I, AXJI, ... :segment axial primaire 
(commun au ciadome primaire 1 et au microciadorne Latéral II) ou secondaire (commun 
su microcladome II et au microchdome III), ...; .SA = sousîpicale (ceUule initiale de 
segment). 

Figure 3 :Apex de jeune fronde en coupe longitudinale. 20 : corwx; ME : meduna; pow Ls 
autres symboks se reporter i la légende générale de ia figure 2. 





L'APEX DE LA FRONDE DE CRACILARIA VERRUCOSA 

RESULTATS 

Le di.veloppcnient dc  la f ronde est assuri par le fonct ionnement  d'une cellule 
apicale principale o u  primaire A.1 (fig. 1, 3,  12)  d e  symétrie axiale. ayant la 
forme d'une pyramide renversie à trois faces don t  la base triangulaire constitue 
le p t l r  distsl CI  d o n t  le soinmet sc situe au pôle proximal.  

Cette cellule e n  s r  divisant successiven~ent sur ses trois faces latérales. donne 
naissance aux segments ou  cellules sous-apicales principales o u  primaires SA.]. 
(fig. 1. 2. 6) qu i  o n t  la forme d'un ménisque avec une face adaxiale concave e t  
une face abdxiale convehe. A chaque division d e  l'apicale A.1 : 1, 2. 3. ..., n. 
est ainsi misc en  place une nouvelle cellule sous-apicale (ou  segment) SA.] : 
1 . 2 . 3  ,.... n .  

La cellule sous-apicale. primaire SA.] :l en se  recloisonnant périclinement 
(fig. 4c.  6) d o n n e  naissance à une initiale latérale (apicale secondaire) A.I l : l  vers 
l 'extérieur du  thalle e t  une  cellule axiale AX. I : I  vers l'intérieur du thalle. La 
division oblique d e  ce t te  cellule externe A.11 :l met  e n  place du c6té  abaxial une 
cellule sous-apicale secondaire SA.11 :1 (1) et d u  cOtf adaxial l'apicale secondaire 
A.11 :l (1 ) .  Un  m mi croc la do me II ,) comportant une cellule apicale e t  sa première 
sous-apicale. commence ainsi son développement (fig. 4d ,  8). La cellule SA.II:I 
(1 ) (fig. 4 d )  se divise périclinalement en donnant  vers l'extérieur une cellule 
apicale tertiaire A.111 : l ( l )  e t  vers l'intérieur une  cellule AX.I I : I  ( 1 )  (fig. 4e) .  
Simultanément.  l'apicale secondaire A.11 :1 (1 ) s'est elle-même cloisonnée en une 
sous-apicale SA.11 :1(2J e t  e n  une cellule apicale A.11 :1(2) (fig. 4e) .  L'axe pri- 
maire en  croissance comporte  donc  une initiale apicale A.!.. une sous-apicale 
SA.] e t  une succession de  cellules axiales (AX.1 :1.2,3, .... n! d o n t  les plus jeunes 
sont  les plus proches de  l'apex (fig. 4 f ,  9) .  

Les divisions obliques successives des apicales A.11:1,2, ..., n suivies par les 
cloisonnements périclines des cellules sous-apicales SA.II:l ,2.....n. mettent e n  
place au niveau de  chaque segment SA.] :1,2,.: .,n un  axe  court  comptant  en plus 
de l'apicale A.11 et de la sous-apicale SA.11, une succession d e  cellules axiales 
secondaires AX.II (fq. 4 0 ,  Cet axe court  constitue le microcladome 11 desrégions 
segmentaires d u  thalle de  la jeune f ronde (fig. 12. 13). 

Les divisions obliques successives des apicales A.11.. ~ i v i e s  par les cloisonne- 
ments  périclines des  cellules sous-apicales SA.111 conduiront de  la même faqon 
i la construction des microcladomes 111 (fig. 4 f ,  9j. L'activité segmentogène des 
apicales A.IV engendrera de la même  manière les microcladornes I V  (fig. 4f. à 
droite). 

Les initiales latérales successives e t  leurs cellules axiales respectives consti- 
tuent  autant  de  microrameaux don t  les cellules les plus distales (;ellules apicales 
e t  sous-apicales) fo rmen t  le cortex assimilateur (fig. 3 : CO) tandis que les cel- 
lules proximales (ceNules axiales) édifient la medulla (fig. 3 : ME). 

L'édification d e  la fronde telle qu'elle vient d 'être décrite. est in terpr i tée  
dans  le cadre des  s t ructures  cladomiennes uniaxiales à ramification monoPodiale.  
La cellule apicale primaire A.1 construit un monopode : le filament primaire de  la 
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fronde (fig. 4 f ,  I I ) .  Les segments axiaux d e  ce  filament primaire long (= axe d u  
cladome primaire) (fig. I I  : I )  por tent  les segments axiaux des  filaments secon- 
daires courts (= axes des  cladomes secondaires c o ~ r t s j  (fig. 1 1  : I l ) .  De la même  
manière,  les segments axiaux des filaments secondaires sont i l'origine d'axes d e  
cladomes tertiaires cour ts  (fig. 1 1  : 111). don t  les segments axiaux sont eux -  
mêmes por teurs  d e  cladomes quaternaires réduits (fig. 1 1  : IV). 

Les cladomes secondaires, tertiaires et  quaternaires d e  faible développement  
sont qualifiés ici d e  microcladomes. Tous  ces cladomes son t  nus. puisque d6-  
pourvus de  pleuridies. Ils s'insèrent autour d e  I'axe principal selon u n  trajet 
hélicomère sénestre d'indice phyllotaxique égal à 113 (fig. 2 ,  f lèche).  

DISCUSSION - CONCLUSION 

A - Édification de la fronde 

La fronde d e  Gracihria verrucosa résulte d u  fonct ionnement  d 'une cellule 
initiale apicale unique ,  d e  fo rme  tétraédrique et  d e  symétrie axiale; elle initie 
u n  filament axial qu i  est u n  axe  d e  cladome primaire. Les cellules sous-apicales 
successives engendrent.  en  ordre hélicomère sénestre, des initiales secondaires, 
qu i  sont à l'origine des fi laments courts.  que  nous  pensons devoir considérer n o n  
comme des pleuridies mais comme des axes d e  microcladomes latéraux. Tou te -  
fois. notre interprétation demeure  subjective dans  la mesure o ù  la s t ruc ture  
massive d u  thalle ne  permet pas d e  décider expérimentalement quelle est h 
nature exacte d e  ces format ions  latérales. 

Fig. I O  : Cladornogenèse chez Gigarti~ur (interprétation schématique d'un dessin de DION, 
1979). Les cloisonnernentr obliques et transversaux construisent des rameaux monopo- 
diaux puudodichotornes. parallèlement i l'axe de symétrie de L fronde (symétrie axiale). 

Fi&. I I  : Cladomogenisc chez Gracihria : une initiale apicale primaire 1 construit I'axe de 
cladorne 1 sur lequel prennent naissance les ramifications pseudodichotomes d'ordre 11, 
III, IV,  . . . . 

La description que  nous  faisons de  l 'architecture de  la f ronde d e  Gracitiria 
s'accorde bien,  en ce qu i  concerne  la présence d 'une  cellule apicale tétraédrique 
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et  la nature uniaxiale des frondes, avec celles de KILLIAN (1914), KYLlN 
(1930; et plus récemment celle de CHADEFAUD (1960). Tous les auteurs 
cependant ne sont pas d'accord sur l'existence d'une cellule apicale unique. 
C'est le cas notamment de PHILLIPS (19253 et  de SJOESTEDT (1926) pour 
lesquels la fronde s'édifie grice à un méristème apical. OLIVEIRA (1968),  
tout en reconnaissant l'existence d'une cellule apicale tétraédrique, confirme 
partiellement ks vues de PHlLLlPS (1925) e t  de SJOESTEDT (1926) mais e n  
les précisant : d'après lui. la structure uniaxiale n'existe que chez les stades juvé- 
niles et disparait dans les thalles adultes où elle est prise en relais par un mé- 
ristème apical pluricellulaire. La coexistence au sein d'une mime espèce, des 
structures uni- et multiaxiale, n'a rien d'étonnant puisqu'elle est déjà connue 
chez divers autres genres tels que Keeksia (NORRIS, 1971) et Halymenia (VAN 
DEN HOEK et CORTEL-BREEMAN, 1970), mais, i notre avis ce n'est pas le 
cas de Cracilaria, dont la structure demeure fondamentalement uniîxiale. 

En fait, l'apex de la fronde de Cracilaria peut offrir le mime aspect (fig. 12)  
que celui de bien des espèces à structure multiaxiale, teUes que Solieria. Mais 
cet aspect en jet de fontaine chez Crocilaria trouve deux explications : il peut 
résulter d'abord de l'obliquité prononcée des cloisonnements successifs de la 
cellule apicale, obliquité qui a pour effet de rapprocher les initiales latérales en 
dôme;  il peut résulter aussi du fait que les initiales latérales ont une activité 
mitotique plus intense que la cellule apicale primaire, ce qui a pour effet la for- 
mation d'un faisceau d'axes, comportant l'axe principal et les axes latéraux les 
plus proches de lui (fig. 12).  

Les avis sont partagés également sur la forme de la cellule apicale. KILLIAN 
(1914) et KYLIN (1930) la décrivent comme une cellule à trois tranchants. 
Une telle cellule, observée par le pôle, a l'aspect d'un triangle. OLIVEIRA 
(1968) décrit des cellules apicales en forme de cône renversé, i base circulaire 
ou subcirculaire. 

CHADEFAUD (1960) interprète la fronde de Cracilaria comme un cladome 
uniaxial tristique d'héljcoméne sénestre, dont le cortex est constitué par des 
cellules pleuridiennes. La description que nous faisons, ne met pas en cause le 
caractère uniaxial hélicomère; par contre, elle s'éloigne de 11 notion du cladome 
classique dont fait usage l'auteur. essentiellement par l'absence de pleuridies. 
En effet, les segments 1 ,  2, 3 produits par l'initiale - description de CHADE- 

Fig. 12 : Jeune fronde de Grociiuria en coupe longitudinale : k s  initiales secondaires A.11 et 
tertiaires A.111 ont une taille et une activité équivalentes i celles de l'initiale principak 
A.1, ce qui donne i l'apex l'apparence d'une structure multiaxiak. 

Fig. 13 : Jeune fronde en coupe aansvenak dans une région proche de l'apex montrant la 
celluk apicale A.11 et Ls ceUules axiales AX.11 d'un microcldome I I  qui s'insère sur une 
ceiiule axiale AX.1 du cladome 1. 

Fig. 1 4  : Fronde en coupe nansversale montrant I'accroisscment concentrique du nombre 
de rangées des cellules corticales. HabitueUrment, on observe une wule rangfe de cellules 
corticantes; dans I'e~emplc présent. ilest de 3 i 4. CO : cortek pluristratifié, ME : meduiia. 



Fig. 1 5  : Schématisation de l'a e l  de fronde de Fucus rp. (d'aprisCHADEFAUD. 1960 et  
PELLEGRINI. 1978) .  A : ceeule apicale. Ck : cellule axiale. 7f : initiale pleuridienne. 

Fig. 1 6  e t  1 7  : Apex d e  fronde de Cystoseira nicditcrroiiea (d'après KABBARA. 1978).  
F 1 6  . vue f ron tde .  Fig. 1 7  : coupe longitudinale axiale. A : cellule apicale. DA : ini- 
t i 3 e  l a t k a k .  PM : proméristème. 

Fig. 1 8  : Le point végétatif chez Fo~i t i~ io l i s  sp. :schématisation d'après BERTHIER (1972) 
(comparer avec les fig. 4a i 4 0 .  A : initiale apicale (= A.1; fi. 4a) .  IE :initiale externe 
(= A.ll:2; fig. 4d). 1C :initiale centrale (=AX.I). IFP :initiale foliaire primaire (= A.II:2; 
fi. 4d). AF : apicale foliaire proprement dite (= A.11:2(1); fig. 4e) .  sF : soubassement 
foliaire engendré p u  I'IFP (= SA.11.2(1); fig. 4e) .  IGP : initiale gemmaire primaire (= 
A.111:l; fig. 4f i  qui  est le seul nmicrocladome nu d'ordre 1111, conservé sur l'axe des 
mousses (bourgeon hétérouillaire inliibé de type Afiiium :BERTHIER, 1972) .  

Fig. 1 9  : Le point végdtatif chez Afet:grria sp. :schématisation d'après BERTHIER (1972). 
S I .  S2. S 3  : segments, A : apicale. CO : cortex. ME : meduiia. IE. 1C : m i m e  signifi- 
cation qu'a la fi. 1 8 .  

Fig. 20 .21  : La phyUotaxir chez Crarihr ia  : Ics rameaux vfgétatifs (0; et les cystocarpes (O) 
s'insèrent sur l'axe (4 en ordre titrastique. FI1 : f ronde secondaire. Fl l l  : fronde tertiaire. 
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FAUD (1  960) - au lieu dc donner naissance à des pleuridies, engendrent des 
microcladomes dépourvus de pleuridies - microcladomes nus -. Ces microcla- 
domes de l e r  ordre, engendrcnt des microcladomes de 2éme ordre e t  ainsi de 
suite. Ainsi. l'organisation de la fronde de  Gracilùria est-elle celle d'un d a d o m o -  
thalle uniaxial Iiélicomère nu.  

La notion dc un mi croc la do me nu,, est en accord avec certaines observations 
(BODAKD et KLING, 1979)  qui  montrent l'aptitude des frondes décapitées à 
régénérer de nouvelles frondes à la périphérie des sections distales. Cette pro- 
priété. que nous attribuons aux initiales des microcladomes non lésés par le trai- 
tement chirurgical. est vraisemblablement aussi celle qui conduit. sur une fronde 
primaire. à l'édification des frondes secondaires et tertiaires. Un tel comporte- 
ment ne doit pas surprendre puisqu'il est observé naturellement chez d'autres 
algues rouges. notamment chez les Délessériacées d u  genre Branchiogbssurn 
(BODARD, 1971). Dans cc cas. les cladomes secondaires naissent sur la frange 
des cladomes primaires. 

Une autre preuve de la capaciti des cellules corticales de Cracilaria à pour- 
suivre leurs divisions est apportbe par l'existence, dans les régions âgées du  thalle 
ifig. 143, de zones concentriques de croissance (THURET et BORNET, 1878;  
SJOESTEDT, 1926;. 

B - Essai d'interprétation phylogénétique 

L'originalité d'organisation et de  fonctionnement du point végétatif de la 
fronde de Gr~tcilaria peut être montrée par comparaison avec d'autres Thallo- 
phytes chlorophylliens (Gigartinales e t  Fucalesj mais également avec des groupes 
plus évolués comme les Bryophytes et les Ptéridophytes. 

La cladomogenèse de Crùciluria montre  à la fois des similitudes e t  des diffé- 
rences avec celle des autres Gigdrtinales. Chez Cigartitia srellata (DION, 1979) ,  
les cloisonnements obliques et transversaux des cellules apicales constituent aussi 
l'essentiel de la cladornogenèse. Comme chez Grùcilaria, ils donnent naissance à 
des ramifications microcladomiennes pseudodichotomes qui sont dépourvues de 
pleuridies. Cependant. la différence essentielle entre les deux types de  thalles 
(fig. IO et I l )  tient au fait que chez Cigartirla stellatu l'activité raméale résulte 
du  fonctionnement d'initiales primaires multiples (= structure multiaxiale) alors 
que  chez Gracifaria, ce phcnomène ne  se manifeste que sur un axe (structure uni- 
axiale). Ces cladomothalles nus. et plus particulièrement celui de Cracilaria se 
laissent comparer aux brachycladomes des Céramiales (L'HARDY-HALOS. 
1 9 6 6 ;  ARDRf ,  1967;  BODARD e t  GODIN, 1976). 

Des analogies frappantes se manifestent lorsqu'on compare Ie point végétatif 
de Graciljria i celui des Fucaks .  Chez Fucus sp., par exemple, l'édification de 
la fronde est assurée par une  cellule pyramidale tronquée, dont la plus grande 
base est insérée dans la profondeur d u  thalle. Cette cellule se cloisonne sur ses 
quatre faces et donne naissance à quatre  dérivées apicales secondaires de  nature 
pleuridienne (fig. 15)  (CHADEFAUD, 1960;  PELLEGRINI, 1978) .  Ces dérivfes 
s'appuient sur la ceUule axiale issue d'une division transversale de la cellule api- 

: 



R. KLING et M. BODARD 

cale e t  construisent. comme chez Cystoseira (fig. 16 ) .  par des divisions périclines 
e t  anticlines, le cortex méristodermique, M, et  le proméristème PM. Les cellules 
du  proméristème et  les cellules axiales sont à l'origine d'une medulla d e  nature 
polystique qui  consti tue le télome axial (CHADEFAUD, 1952) .  

Chez Cysioseirci nieditcrranea (KABBARA, 1978 ;  PELLEGRINI,  1978) .  
I'initiale apicale engendre.  grâce à ses trois faces verticales actives (fig. 1 6  et  1 7  J, 

un cycle de  trois cellules initiales secondaires qui édifient le cor tex .  

Comme celle des Fucales, I'initiale apicale singulière de la f ronde de  Cracilaria 
donne  naissance à des segments - les initiales secondaires A.11 (fig. 3) -, qui  
sont homologues des dérivées D A  d e  PELLEGRIN1 (19783 e t  de  KABBARA 
(1 978)  (fig. 17 ) .  Ils construisent les microcladomes don t  la région distale s'orga- 
nise en  cortex et  don t  la région proximale forme la medulla. Mais les homologies 
s'arrêtent là ,  car le cor tex  des Fucales, qui est de  nature méristodermique. est 
le siège d'une multiplication cellulaire diffuse. Chez Cracilaria. qui  est dépourvu 
de  méristoderme e t  d e  proméristème, les divisions intercalaires fon t  défaut .  

Un autre point qu i  mérite discussion est la relation existant ent re  la phyllo- 
taxie e t  le type  de  fonctionnement d e  I'initiale apicale. Chez les Fucales. si I'on 
excepte Cystoseira fimhriata (GROS,  19781. cette relation est généralement 
étroite.  Ainsi. les Fucales. dont  l'apex est occupé par une initiale à quatre faces, 
présentent une phyllotaxie distique tandis que  celles don t  I'initiale est à trois 
faces offrent une  phyllotaxie tristique. 

Pour  rechercher l 'existence chez Grocilaria d'une telle relation, nous avons 
analysé l 'ordonnance phyllotaxique des frondes d'ordres successifs chez un 
individu gamétophytique femelle tfig. 20. 21).  On observe une cladomotaxie 
généralement tétrastique. Lorsque I'on tente d'inscrire les points d'insertion des 
frondes sur une ou plusieurs hélices dextres ou sénestres, o n  note  que cela est 
impossible. D'autre par t ,  chez les frondes fertiles, les cystocarpes se substi tuent 
sur les m i m e s  orthostiques.  aux rameaux végétatifs (fig. 21).  L'ordre cladomo- 
taxique des frondes de  Cracilari<i est donc  indépendant de la tristichie imposée 
par la segmentation alternative de  la cellule apicale sur ses trois faces. On peut 
intcrprfter cela comme une  relative autonomie - à la différence des Fucales - 
de  l'ordre phyllotaxique des f rondes  vis-à-vis d u  mode de  segmentation de  la 
cellule apicale. La m i m e  situation existe chez les fougères d u  genre htrs i lea  
(SOSSOUNTZOV, 1975-76)  e t  l%vllitis (VIND1'-BALGUERIE. 1971  où la 
cellule apicale à trois faces engendre une tige sur laquelle les feuilles s'insèrent 
e n  ordre distique (SOSSOUNTZOV, 1975-76) .  

L'histogenèse végétative des Bryophytes se réalise par  l'activité d'une initiale 
apicale tétraédrique de  symétrie axiale. Chez Fo?ttirwlis sp .  (LEITGEB,  1868 j ,  
elle se cloisonne obliquement sur ses trois faces e t  découpe des initiales secon- 
daires de  symétrie dorsiventrale qu i  s'ordonnent e n  une succession hélicomère 
tristique. BONNOT (1 9 6 7 )  a montré  que  cet te  ordonnance ressortissait à la pola- 
rité particulière de  la cellule apicale : la <<polarité modelante)) .  Chaque initiale 
secondaire isole, par une cloison péricline, une  initiale phyllidienne ou  foliaire 
adaxiale 1E e t  une  cellule axiale 1C. Une nouvelle seginentation de  I'initiale 
foliaire IE initie acroscopiquement le limbe foliaire et basiscopiquement une 
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cellule axillaire totipotente en tranche d'orange, qui donne soit une aisselle vide 
soit un abourgeon hi.téroaxillriren (BERTHIER, 1972). 

Chez h1et:gerio furcato (BERTHIER. 1972)  (fig. 19) .  la cellule apicale a deux 
fsces actives engendre respectivement les segments S I  et  S 2  que l'auteur décrit 
chez Fotltitldis. 

Les similitudes ne manquent pas entre la structure d u  point végétatif de Cra- 
ciLirio et celles de Fontinolis et hlerzgeria. Qu'il suffise de  comparer l'initiale 
secondaire de Crùcihria (fig. 4 e  : A.l1:2jl))  avec les initiales 1E de Fontituilis 
(fie. 18. IE) et de Metrgeria (fig. 1 9 ,  1E des segments S I  et 52). De méme, 
la cellule axiale de  Cracilaria (fig. 4d ,  AX.1:2) est i comparer avec la cellule 
axiale de Fontit~o!is (fig. 1 8 ,  IC). G qui chez Fot~titurlis (cellule foliaire JE) est 
a l'origine de la feuille, donne naissance chez Grocilaria, au microcladome. Ce 
qui chez Fontitzdis (cellule axiale 1C) est à l'origine du  :(parenchyme), axial, 
engendre chez CraciZario (fig. 4d : AX:1:2) la medulla (fig. 3 :ME;  fig. 4 : AX.1, 
AX.11). 

Ainsi, ce qui  chez les Bryales donne naissance au cormus cellulaire - le gamé- 
tophyte feuillé - initie chez Cracilaria une caulidie. De fait, la tige feuillée des 
Bryophytes est *organisée comme les cladomes transformés en caulidies qui 
forment ies thalles, par exemple, des Floridées des genres Castroclotlium et 
Cracilaria. Son sommet est pareillement occupé par une cellule initiale cunéi- 
forme ou tétraédrique génératrice de deux ou trois rangées longitudinales (droi- 
ces ou hélicoïdales) de  segments. d'abord unicelluhires» (CHADEFAUD, 1968) .  
Une telle similitude n'est pas sans poser des problèmes comme celui de l'origine 
pleuridienne ou  cladomienne de la feuille des Bryophytes. On devrait cependant 
pouvoir considkrer le cormus feuillé des Bryophytes (BERTHIER, 1986.  comm. 
pers.) comme dérivé d'une organisation de type ~ C r a c i h r i a u .  En premier lieu. 
cela correspond bien i la nature uniaxiale haplostique d u  filament des Mousses, 
filament qui aurait p u  donner naissance par métamorphose ucaulogène)~ mono-  
podiale au cormus des premiers Archégoniates (BERTHIER, 1969). 11 y aurait 
alors au moins convergence morphologique entre ~c ladomotha l l e»  des auteurs 
e t  le cormus feuillé : le microcladome A.11 initierait, chez les Mousses, une 
apicale latérale A.111 longtemps inhibée (fig. 1 8  : IGPj avant de se transformer en 
pleuridie végétative (feuille, o u  reproductrice (gamétange). L'initiale foliaire 
primaire (fig. 1 8  : IFP) contribuerait au cortex du cormus par la formation du  
soubassement foliaire « s F »  à l'aide de segments qu'un algologue appellerait 
SA.11 (fig. 4e  e t  4 f ) .  Enfin l'innovation des Mousses serait d'avoir transformé les 
cellules axiales AX.1 des Algues en initiales des tissus conducteurs centraux 
caractéristiques des premiers Archégoniates ( f i g  1 8  : IC, et H ~ B A N T ,  1977 ,  
f i g  69,. 

La comparaison peut i t r e  étendue aux Ptéridophytes leptosporangiies chez 
qui la tige est érigée par le fonctionnement d'une cellule initiale tétraédrique. 
Chez Tricltomones sp. (HEBANT-MAURI, 1973)  la cellule apicale tétraédrique 
émet selon un trajet hélicomère tristique, des segments S i ,  SI, S3,  ... Sn (Hf-  
BANT-MAURI, 1973,  fig. B, p .  500) qui seraient équivalents aux segments SA 

. 

des auteurs. Le segment le plus récent, S i ,  isole par une cloison pEricline une 
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cellule distale, qui  est i l'origine des cellules prismatiques et qui  est i rapprocher 
de l'initiale A . i i  :2 (fig. 4 d ) ,  e t  une  cellule proximale,  destinée à constituer le 
procambium, que  l'on peut  comparer à la cellule axiale primaire AX.I:2 (fig. 
4 d ) .  Par ailleurs, les «initiales de  feuille>, et les «initiales de bourgeon axillaire)) 
d e  Tricliomanes (HEBANT-MAURI, op. cit.) montrent  respectivement des  
similitudes avec les microcladomes II et les microcladomes 111 d u  point végétatif 
de  Cracilaria. Les comparaisons s'arrêtent évidemment l à ,  puisque chez les 
Fougères leptosporangiies les dérivées segmentaires issues de  l'activité initiatrice 
d'une cellule apicale tétraédrique construisent une  tige vascularisée supportant 
pareillement des feuilles vascularisées et  non pas u n e  caulidie. 

Néanmoins, le point  végétatif de  la fronde de  Cracilorin, qu i  se caractérise par  
l'existence d'une cellule apicale primaire unique offrant l'aspect d 'une pyramide 
renversée, montre  une  structure qui; dans la classification des méristèmes api- 
caux d e  WARDLAW (1968), se rapproche for t  d e  celle des Ptérydophytes.  

La description u n  peu  mécaniste mais nécessaire que  nous  venons de faire d e  
l'édification de la fronde d e  Cracilaria wrrucosa  mon t re  le rôle initiateur et  orga- 
nisateur d e  la cellule apicale t i t ra idr ique,  qu i  par  segmentation latérale produit  
les initiales secondaires; celles-ci édifient la f ronde en donnant  naissance au  
cor tex  e t  à la m e d u l a .  

De par l'organisation particulière du  point végétatif de sa fronde. Grac i l a r i~  
verrucosa préfigure de  près o u  de  loin celle des  végétaux plus évolués que sont les 
Bryophytes et  les Ptéridophytes.  

II reste à présent à vérifier la justesse de l 'interprétation que nous  donnons d e  
l 'architecture de la f ronde d e  Grdcildrio verrucosa, notamment  e n  ce qui con-  
cerne I 'abxnce du système pleuridien, par l ' é tude de  la formation et  de la dispo- 
sition précise des organes reproducteurs ainsi q u e  des cellules pilifères. Par ail- 
leurs. des investigations structurales à l'échelle cellulaire paraissent nfcessaires 
pour  connaître et  comprendre  les phénomènes de  différenciation cellulaire q u i  
accompagnent I'activitf segmentogène de  l'initiale primaire e t  des initiales 
secondaires. 

(Nous exprimons notre plus vive gratitude à Madame L'HARDY-HALOS (Maitre de 
Recherche au C.N.R.S.). qui nous a fait bénéficier amplement de sa compltence et de ses 
conseils dans la rédaction et la mise au point du manuscrit; i Monsieur BERTHIER (Pro. 
fesuur) qui nous a aidé grandcinent p u  u s  connaissances bryologiques dans l'analyse corn. 
puée des points végétatifs de Gr~r iL t r iu  et des Bryophytes, et à Monsieur PELLEGRIN] 
(Professeur). pour la lecture critique du manuscrit et les suggestions pour son amélioration. 
Nos remerciements s'adressent également à MademoiscUe M. DELECOURT et i Madame 
C. BERTRANCOURT pour leur excellent travail de dacty lognphie. 
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II  .1 .C.d - HELICOMERIE e t  PHYLLOTAXIE MICRORAME ALE. 

En  complément A l 'ar t icle f iguran t  ci-dessus,  rtous voudrions argumenter 

p lus  précisément l a  not ion d'hélicomérie e n  nous  appuyant s u r  l a  notion connue de  

PAIRE DE PARASTIQUES OPPOSEES VISIBLES i s s u e  de  l a  théor ie  d e s  hél ices  f o l i a i r e s  

mult iples (PLANTEFOL, 1947 ; LOISEAU, 1967). 

On s a i t  que l a  divergence d'un systPrne phyllotaxique peut-&tre calculée 

A par t i r  d e  l a  re la t ion d e  BRAVAIS (1:337), lorsqu'on connaft l a  paire d e  

p a r a s t i q u e s  de  con tac t s  (rri,n) ou pai re  de p a r a s t i q u e s  opposées  v is ib les  (JEAN 

1963). C e t t e  pai re  e s t  b ien  décr i te  chez l e s  phanérogames. (cene de pin, capitule de  

tournesol,...). El le  r e p r é s e n t e  l e s  deux famil les  d 'hélices ou pa ras t iques  

respect ivement  dextre  e t  sér ies t re .  Pour l'exemple, nous  dénombrons c e t t e  pai re  chez 

l e  cbne d e  piri d'Alep : n o u s  comptons 8 hél ices  d e x t r e s  (Fig.35.A) e t  5 hElices 

s é n e s t r e s  (Fig.35.B) (m = 8 ; n = 5 ) .  

Nous avons  recherché c e t t e  pai re  d a n s  l'apex de  l a  f ronde d'une plantule 

(Fig.36) e t  s u r  un schéma d'OLIVEIRA (19681. S a n s  vouloir pa r l e r  de  pai re  tr lrs  

visitlle, nous  dénombrons 3 p a r a s t i q u e s  s é n e s t r e s  e t  4 d e x t r e s ,  chacune é t a n t  formée 

pa r  l a  concaténation hélicoïdale d e s  cellules i s s u e s  d e s  cloisonnements s u c c e s s i f s  

d e  l ' ini t iale apicale pr imaire  (Fig.37). 

Comme le  montre le schema surctiargC d'OLIVEIRA (Fig.37), l ' inscription 

s u r  c e s  pa ras t iques ,  d e s  ce l lu les  p r i s e s  isolément,  n 'est  poss ible  que prPs  du 

sommet . Au f u r  e t  A mesure  de  l'éloignement e n  di rec t ion proximale, l e s  hClices 

d'abord f i l i formes s ' é l a rg i s sen t  e n  bandes, s u r  l e s q u e l l e s  s ' inscrivent non plus,  

une mais p lus ieurs  cellules.  Cela s ignif ie  t ' i l  qu'il n'y a p l u s  d'hélicomérie ou 

qu'elle n ' e s t  p lus  perceptible? Pour l e  savoir  nous  avons  t e n t é  de localiser ,  t o u t  

a u  long de  l a  fronde, d e s  ce l lu les  cor t ica les  repPres.  L e s  ce l lu les  cor t ica les  ont  



t o u t e s  un contour polygonal A 3, 5 , 7, voire 8 cotés .  L e s  p lus  grandes  s o n t  l e s  

i n i t i a t r i c e s  d e s  microcladomes d'ordre 2, 3 o u  4. Nous les avons  chois ies  comme 

repére  poss ible  d'hélicomérie (Fig.3E:). On c o n s t a t e ,  que c e s  ce l lu les  ne 

s ' inscrivent nullement s u r  d e s  pa ras t iques  visibles.  

Un a u t r e  e s s a i  a é t é  t e n t é  chez une plantule  male (communiquée p a r  

DESTOMBE e t  NOCHET) qui a v a i t  individualisé d e s  conceptAcles e t  dont  l a  posit ion 

e s t  r epor tée  s u r  l e s  d e s s i n s  de  chaque hémi-fronde (Fig.40). Pour r é a l i s e r  l e  

couple d e  d e s s i n s  i l  f a l l a i t  r é p é r e r  l e  p lus  précisément poss ible  l e s  deux f a c e s  

opposées.  Pour ce f a i r e ,  nous  avons  in t rodui t  d a n s  l 'extréniité proximale d e  l a  

fronde,  une f ine  a igui l le  dont  l 'extrémité,  préalablement pliée 9 0  degrés ,  é t a i t  

maintenue A l 'extérieur du champ recouvert  pa r  l a  lamelle couvre-objet (Fig.39) . 
Lcrsqu'une face  é t a i t  dess inée ,  il s u f f i s a i t  a lo r s ,  de  basculer l'aiguille de  1 8 0 "  

pour r e p r é s e n t e r  l a  f ace  opposée. Les  d e s s i n s  (Fig.40) p lacés  cbte A cBte 

r e p r é s e n t e n t  a l o r s  d a n s  un plan l e s  deux f a c e s  hémicylindriques de  l a  fronde.  

Lorsque l'on re l ie  e n t r e  eux l e s  conceptAcles l e s  p lus  contigus,  on ob t i en t  d e s  

l ignes  d r o i t e s  mais a u s s i  d e s  l i g n e s  obl iques  d r o i t e s  e t  gauches, comme si on ava i t  

sec t ionné longitudinalement un cylindre s u r  lequel  on a v a i t  t racé ,  préalablement,  

une ou p lus ieurs  hélices.  Le r é s u l t a t  n'est cependant p a s  t r e s  probant, e n  e f f e t +  

l e s  a l ignements  obl iques  gauches e t  d r o i t s  d e s  concept$cles que l'on s e r a i t  t e n t é  

de  t r ace r ,  ne fon t  que suggérer  l 'existence d e s  p a r a s t i q u e s  opposées  v is ib les .  C e s  

r é s u l t a t s  s e r o n t  d i s c u t é s  plus. loin,  conjointement avec ceux obtenus  re la t ivement  A 

l a  posi t ion d e s  cys tocarpes  s u r  la fronde femelle. 

On peut  s e  demander si l e s  p a r a s t i q u e s  que nous  ident i f ions  au  sommet 

d e s  f rondes ,  o n t  un l i en  quelconque avec l a  divergence d = 1 / 3  décr i te  p l u s  haut.  

Four l e  savo i r  nous calculons d. Si l a  valeur calculée de  d approche 120"  + e l l e  

prouve a l o r s  que l 'organisation hélicomére d e s  i n i t i a l e s  I I r e s  e t  de  l e u r s  dé r ivées  

segmenta i res  l e  long de  l a  fronde,  dérive bien de  l a  segmentat ion hélicornére 

t r i s t i q u e  d e  l a  cellule apicale primaire AO. 

Le calcul, dont l e  dé ta i l  e s t  donné e n  P.nnexe-6, s ' é t ab l i t  A pa r t i r  de  l a  

relat ion:  cl = (cp+sq) (cm+sn): On résoud l 'équation e n  cherchant l e  convergent p / q  
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de l a  f ract ion continue m/n, qui e s t  égal h 4/3 (4 parastiques dextres, 3 

parastiques sénestres). Les convergents de l a  fract ion continue 41'3 sont 1 / 1, 4/1, 

133/34. Le seul sat is fa isant  l'une des relations, pour laquelle mq-np = +/-1 avec 

d .< 1/2, est  p / q  = 1 /la 

La re la t ion  cmtsn = k es t  déterminée sur l a  Figure 41 : c'est l e  nombre 

d'initales rencontrées sur l a  spirale génétique pour passer sur une orthostique 

donnée, d'une in i t ia le  A celle qui lui es t  juste sup6rieuret par  exemple de l a  

cellule O A l a  cellule 7 (Fig.41) : k e s t  donc égal A 7. La solut ion unique de 

l'équation cmtsn = k pour laquelle d 4 1 / 2  est  a lors c = 1; s = 1. On déduit l a  

valeur de d : d = (1 + 1) / (4+3) = 2/7, so i t  en valeur angulaire, 102*85 degrés. 

Sur l a  f igure représentant l e  point végétat i f  de l a  fronde de GRACILARIA 

(Fig. 36.B), on mesure des valeurs comprises entre 109 e t  129 degrés. Ces valeurst 

qui  ne fon t  qu'approcher l a  valeur calculée de d , suggérerit néanmoins l'existence 

d'une re la t ion  de causalité entre l a  segmentation hélicomgre t r is t ique de l'apicale 

primaire e t  l a  disposit ion en hélice des segments proximaux. 

II.1.D - MORPHOGENESE DE LA  PLANTE ADULTE. 

II.1.D.a - LA  MICRORAMIFICATION. 

Nous avons dGcrit plus haut l e s  aspects morphologique e t  anatomique de l a  

fronde adulte e t  ins is té sur l es  grandes différences de ta i l l e  entre cellules 

corticales e t  cellules médullaires (Fig.1 1 e t  12). 

L'analyse détail lée de l'architecture de l a  fronde* pour en comprendre l a  

rn~rphogenése~ n'a pas é t é  entreprise. Cependant l es  images ponctuelles obtenues a 

par t i r  de coupes longitudinales de frondes adultes* comparéec; A celles de frondes 

juvéniles, of f rer i t  des indices pour comprendre l e s  modalités d'élaboration de l a  

fronde adulte . 
Chez l a  fronde juvénilei l'accrc~issement en épaisseur* mais aussi en 

longueur, es t  assuré grace A l 'act iv i té segmentoghne des i n i t i a l es  secondaires. 

D'abord peu actives dans l es  t rés  jeunes frondes agées de quelques semaines 



(Fig .42), dont l'extrémité dis tale  e s t  effilée,  e l l e s  manifestent une activité 

segmentogene croissante,  qui l e s  place non plus en-dessous de la  cellule apicale 

mais au mbme niveau qu'elle (Fig.43). Le point végétatif dJéffi16, devient a lors  

bombé (Fig.44). Chez la  fronde adulte,  la segmentation des  initiales secondaires 

prédomine su r  celle de l 'initiale primaire e t  la rend a lors  difficilement 

localisable . 

II.l.D.6 - LA MACRORAMIFICP.TIûN. 

La fronde primaire adulte de GRP,C:ILARIAi en engendrant su r  s e s  flancs des  

frondes secondaires, t e r t i a i r e s  e t  quaternaires,  s e  ramifie. Ces frondes s e  forment 

aux dépens des  cellules corticales, s ans  que nous sachioris - faute  de l'avoir 

étudié - exactement de quelle maniere. Il  e s t  toutefois  raisonnable de penser que 

leur initiation engage l a  diff ërenciation des  ini t ia les  quaternaires des  

microcladomes 1atérau:i. Les frondes la térales  s'insPrent alternativement su r  l e s  

frondes principales. Leur nombrei su r  une mPme fronde, de mPme que la distance qui 

l e s  sépare respectivement l e s  unes des  autres ,  varie. 

Nous nous sommes posé la question de l'existence d'une phyllotaxie e t  

dans l'affirmative, de son lien avec la  segmentation t r is t ique de la cellule 

apicale primaire. Dans ce but, nous avons analysé deux plantes  femelles, l'une 

portant d e s  cystocarpes s u r  t ou te s  s e s  frondes e t  l'autre dont quelques unes 

étaient  s t6r i les .  Chez la  plante entikrement fe r t i l e ,  nous analysons respectivement 

un axe IIre e t  t ro i s  axes  IIIres. Chez la  plante pourvue de frondes s t é r i l e s  

(Fig.45), l'analyse porte sur  un axe secondaire e t  s u r  t ro i s  axes  ter t ia i res .  Il 

r e s so r t  que la  phyllotaxie e s t  généralement té t rast ique - avec une tendance la 

distichie - e t  que l e s  cystocarpes suivent le  rrigme crrdre phyllotaxique que l e s  

rameaux auxquels i l s  paraissent  s e  substituer.  

Çi on s e  place su r  l e  plan de la morphogeriPse, on observe d'ores e t  déja 

une différence entre  la  segmentation tristique de l'initiale apicale Ire e t  la 

phyllotaxie te t rast ique de la macroramification. Cet aspect se ra  repris  dans la 

discussion. 



11.2 - RECHERCHE DE CRITERES MORPHOMETRIQ.UES DIFFERENTIELS COMME PREUVE DE 

L'EXISTENCE DES DEUX TYPES DE MORPHOGENESE NEMATO- E T  CLADOMOTHALLIENNE. 

COMPARA1E;ON AVEC LES AUTRES RHODOPHYCEES. 

Le passage  de  l a  morphologie du disque à la morphologie cylindrique d e  l a  

f ronde  d r e s s é e t e s t  comme i l  v ien t  d 'etre vui marqué pa r  l'émergence au  s e i n  d'une 

p s e u d o d i c h ~ t o m i e ~  d'une préséance e t  d'une segmentat ion hélicomere t r i s t ique  d o n t  

on peut  s e  demander s i  e l l e s  s o n t  l e s  s e u l s  c a r a c t è r e s  marquant l a  différence 

d 'organisationi  e n t r e  l a  f ronde ér igée  e t  l e  disque épigé;la recherche d 'aut res  

c r i t é r e s  pour marquer l e s  l e s  d i f fé rences  e n t r e  l e s  morphogenéses respec t ives  du 

disque e t  de  l a  f ronde d'une p a r t i  e n t r e  l a  morphogenese de  GRACILARIA e t  celle d e s  

a u t r e s  RHODOPHYCEES d'autre p a r t  nous a conduit 21 ana lyse r  Tro i s  c r i t è r e s  

morphologiques 4 1 )  TAILLE CELLULAIRE,(2) ANGLE DE MICROBIFURCATION e t  (3) 

P.RBRE DE MICROHAMIFICATION -: 

(1) La comparaison e n t r e  l e s  coupes de  fronde e t  d e  disquei  montre une 

di f f  ërence majeure : l 'hétérogénéité d e s  t a i l l e i  cel lulaires.  En e f f e t ,  la fronde 

posséde  une médullei dont l e s  ce l lu les  de  grande t a i l l e  t ranchent  avec cel les i  

p lus  p e t i t e s *  du cortex. Dans l e  d isquei  par  contre,  c e s  d i f fé rences  e n t r e  ce l lu les  

i n t e r n e s  e t  ce l lu les  cor t ica les i  s 'estompent : c'est l a  r a i son  invoquée du choix du 

c r i t e r e  ta i l le .  

(2) Des  travau;.: r é c e n t s  de  biologie théorique (MOULIN e t  al., 1971; 

VERNEY e t  al.i 1973; LE GUYADER e t  al., 1979; LE GUYADERi 1981) fondés  s u r  un 

formalisme mathématique nouveau! a l l i an t  l a  gborriétrie e t  l 'arithmétiquei l e  

RELATEUR ARITHMETIQUE, t e n t e n t i  complémentairement d 'aut res  théor ies  expl ica t ives  

d e  l a  morphogenése comme l a  théor ie  d e s  C:P.TASTROPHES de THOM (1972) ou l e s  L - 
s y s t é m e s  de  LINDENMAYER (i968li  " d ' i n t é ~ r e r  dans  s e s  fondements l e s  

c a r a c t é r i s t i ~ u e s  esc .ent ie l les  de  t o u t  sys téme  bic~lc~pique pui s o n t  souvent  t r é ~  

diff ici lement p r i s e s  e n  compte pa r  l e s  formalismes c l a s s i ~ u e s  i s s u s i  pour l a  

p lupar t ,  de  l a  physique" (LE GUYADER 1981). Une de  l eu r  r é u s s i t e i  l a  modelisat ion 



arithmétique des systPmes biologiques ramif iést a montre l'importance de l'ANGLE DE 

RAMIFICATION (LE GUYADER, 1981; HALLE 1979)t comme manifestation de l ' interact ion 

entre l e  systPme biologique e t  l'environnerrient auquel il est  adapté (FERRE e t  LE 

GUYADER* 1984). Notre object i f  immédiatt dans l a  pr ise en compte de ce cr i teret  

n'est pas tan t  de vouloir  modéliser un processust que de vouloir poser, méme s i  

c'est de rnaniere t r é s  lointainet l e s  jalons d'une te l l e  d4marche. 

(3) L'arialyse des modal i té .  d'édification du thal le de GRACILARIA a 

montré qu'une cellule apicale, en se divisant, produisait  deux cellules inégales du  

point de vue de leur fonction, une cellule apicale (A01 e t  une cellule sous-apicale 

(ÇAO) - production asymétrique -. Ces celluleç engendrent respectivement, l'une 

(AO), une riouvelle sous-apicalet l 'autre (SA01 d'at~ord une cellule axiale puis  une 

cellule apicale secondaire e t  sa sous-apicale correspondante. Les cellules A0 e t  

SAO, en répétant toujours l e  méme processus de d iv is ion - récursivi té de l a  rPgle 

de production cellulaire - construisent un systéme ramif ié constitué par deux 

sous-familles rn e t  ri issues respectivement des cellules 4.0 e t  SAO. 

S'inspirant de l a  théorie des AUTOMATES - l'automate étant un systPme algébrique 

caracteris6 par t r o i s  ensembles f i n i s  : l a  fonct ion d'entrée, l e s  états  internes e t  

l a  fonction de sor t ie  - , LINDENMAYER (1968) propose des modeles de d i ~ e l o p p e m e n t ~  

l es  L-systPmest pour expliquer l e s  systPmes ramifiés. Il est  interessant de noter 

qu'une des premieres applications des L- syst6mest f u t  une algue rouget l e  

CALLITHAMNION roseurri. Ces modèlesi qui font  l 'objet de multiples travauxt se 

caractérisent comme l e s  automates (BRIERE 1982) par l e  nombre f i n i  des é ta ts  

possi t~ les pour chaque clément e t  par les  rPgles préf ixées de changement d'état. 

Plus concrPtement cela se traduirat chez l e s  systemes biologiques fa isant  

l'objet de notre t rava i l t  par l e s  propriétés connues suivantes : (1) division en 

deuxt des éléments ou cellules e t  ramificationt (2) inégal i té entre l es  deux 

élérrtents issus de l a  pa r t i t i on  cellulaire (apicale/ sous-apicaleIf (3) rhcursivi té 

de l a  rPgle de production cellulaire. Ces propriétés relPvent précisément des 

L-systPmes. Notre o t ~ j e c t i f ~  en l es  abordantt est  une fo i s  de plus, non pas l a  

modélisationt mais l a  recherche d'une voie de comparaison entre plusieurs systémes 



d e  ramification part iculigrement i n t e r e s s a n t s  du point de  vue morphogénétique mais 

a u s s i  phy logéné t ique  (GRACILARIA* CRYPTOSIPHONIA sp.9 GELIDIUM s p . ~  GRATELOUPIA 

sp.* NIENBURGIA sp.* PETR0C:ELIS sp.1. Ort  c e t t e  comparaison n 'est  poss ible  que d a n s  

l a  mesure o h  l e s  s y s t P m e s  s o n t  comparables e n t r e  eux t  c 'est  A dire  o h  ils 

s 'apparentent  A un m8me modPle explicatif .  Dans  c e t t e  perspect ive  nous  nous  

proposonst  de  t e s t e r  l 'ajustement aux L- s y s t é m e s t  d e s  s y s t è m e s  rami f i és  chois is  

p l u s  haut t  e t  d a n s  l 'aff irmative,  de  dégager l e u r s  p ropr ié tés  morphogénétiques 

respec t ives ,  e t  de  l e s  comparer e n t r e  eux. 

II.2.A - PREMIER CRITERE MORPHOMETRIQUE : LA, TAILLE. 

Le premier c r i t e r e  de  comparaison s e r a  donc l a  TAILLE e t  p lus  précisément  

l a  SURFACE CELLULAIRE (mesurée s u r  d e s  coupes). Pourquoi choisir  l a  su r face  plutbt  

que  le volume cel lu la i re  ? N'y a t ' i l  p a s  l a  une p e r t e  d'information, voire un 

r isque d'erreur p a r  su r -  ( ou) sous-estimatiori de  l a  t a i l l e  ? Lorsqu'on r é a l i s e  

une coupe t r a n s v e r s a l e  de  cylindre* on ob t i en t  une su r face  circulaire. Si l a  

longueur de  ce cylindre e s t  ignorée* l a  surface  s e r a  évidemment incapable de  rious 

renseigner  s u r  l e  volume. Si t  par  contre,  l 'objet A sect ionner  e s t  une sphère*  une 

coupe radiale s e r a t  A une dirriension prPs, capable de  nous  informer s u r  l e  volume. 

C'est  l e  c a s  chez l e s  ce l lu les  de  GRACILARIA dont  l e  contourt  généralement 

polyédrique, e s t  ass imi lable  A une sphère.  La f ronde* comme l e  disque* p r é s e n t e  une 

symet r i e  sens iblement  axiale.  Une coupe longitudinalet  p a s s a n t  p a r  l'axe d e  

syrridtriet o f f r i r a  d e s  s u r f a c e s  ce l lu la i res  qui s t a t i s t i q u e m e n t  approcheront l e  p lus  

l e s  valeurs  que l'on ob t i endra i t  s u r  d e s  coupes pa r fa i t ement  r ad ia les  de  cellules.  

Nous re t i endrons  donc l a  su r face  cellulaire comme premier c r i t é re  discriminatoire.  

Elle e s t  mesurée A l 'aide d'un planimétre polaire (cf. p lus  haut)  chez 

trois individus e t  exprimée e n  "pour mille " de  l a  su r face  t o t a l e  : 1) une plaritule 

a u  s t a d e  du disque d e  f ixa t ion  (83 cellules)  ; 2) une plantule por tan t  une f ronde 

6r igée  (93 cellules)  ; 3) une fronde isolde  (89 cellules) .  

Les  r é s u l t a t s  s o n t  consignés s u r  l e s  f i g u r e s  46* 47 e t  48. Aucune 



dif férence  s ignif ica t ive  n'apparai? e n t r e  l e s  moyennes d e s  t r o i s  individus (Tab.5), 

dont  l e s  ce l lu les  o n t t  pour l a  plupart ,  d e s  s u r f a c e s  comprises  e n t r e  1 0  e t  2 0  pour 

mille de  la su r face  t o t a l e  . On no te t  p a r  contre ,  d e s  d i f fa rences  s ign i f i ca t ives  

d a n s  l a  var iabi l i té  d e s  mesures  qui s 'expriment pa r  l e s  dévia t ions  s t a n d a r d s  

(Tab.6). L'analyse du t r ac& d'anamorphose (Fig.48) révéle  l a  grande d i spe rs ion  d e s  

mesures  chez l a  fronde (individu 31, A l a  d i f férence  de  l a  plantule en t iP re  e t  du 

disque i so le  (individu 2 e t  6) o ù  l e s  va r i a t ions  s o n t  p lus  f a ib les t  e t  d e  p lus t  

t r P s  proches  l'une de  l 'autre. 

I l  s e  manifes te  donct d a n s  une fronde bien individualiséet  e t  eri cours  

d'allongement, une t r é s  grande hé té rogéne i t é  de  t a i l l e  d e s  ce l lu les  : l e s  p e t i t e s  

s e  local isent  d a n s  l e  point végéta t i f  e t  d a n s  l e  cortex de  l a  frondet  l e s  grandec. 

occupent l a  médulla. C e t t e  différence de  t a i l l e  e n t r e  l e s  cellules de  c e s  

d i f f é r e n t s  t e r r i t o i r e s  rrianifeste l 'existence d'une mérPse d a n s  l e  point  végéta t i f  

( in i t i a l e s  I r e  e t  I I r e s )  e t  d a n s  l e  cortex ( in i t i a l e s  I I r e s t  I I I r e s  e t  I v r e s )  e t  

cel le d'une aucPse  d a n s  l a  médulla ( cel lu les  axiales) .  

Dans  l e  d isquet  pa r  contre,  l 'accroissement du nombre d e s  ce l lu les  e s t t  

comme cela f û t  montré p lus  haut (Fig.26)# sensiblement  uriiforme d a n s  t o u t e s  l e s  

directions.  I l  s e  t r a d u i t  par d e s  t a i l l e s  ce l lu la i res  cornparablest quel le  que s o i t  

l a  région du disque considérëe.  

I l  2 .B - ISEUXIEME CRITERE DE COMPARAISON : L'ANGLE DES MICRORAMIFICATIONS. 

Chez GRACILARIAt l a  microramification d a n s  l e  tha l l e  e s t  a s s u r é e ,  comme 

celh e s t  montré p lus  haut ,  par l e  cloisonnemerit oblique d e s  i n i t i a l e s  I r e t  

IIres,... Ce type  de  cloisonnement cellulaire n 'es t  cependant p a s  par t icul ier  A 

GRP,CILARIA puisqu'il s 'observe également ,non seulement  chez d ' au t res  RHOLSOFHYCEES 

mais encore d a n s  l e s  a u t r e s  subdivis ions  d'algues. 

Prendre e n  compte un t e l  cr i tPre t  c'est vouloir répondre A une ques t ion  

clef de  l a  rnorphogenese d e s  sys tPmes  ramif ies  : pourquoi une cellule in i t i a l e  s e  

d ivise  - t 'e l le  obliquement pluttrt que transversalemerit  par rappor t  h l a  direction 



d e  croissance ? 

Notre objectif immédiat, p l u s  n ~ o d e s t e ,  s e r a  d 'u t i l i ser  ce c r i t é r e  de  

l'angle de  microbifurcation pour : (1) ca rac té r i se r  l e s  morphogenéses respec t ives  

de  l a  fronde e t  du d i sque j  (2) comparer c e s  morptiogenéses A ce l l e s  d ' au t res  

GIGARTINALES, notamment l e s  PEYÇONNELIACEEÇ, qui, e n  ra ison de  l eu r  s t r a t é g i e  d i t e  

"hildentrrandioïde" (CABI0C:H e t  GIRP.UD, i W 2 )  mér i tent  a t t en t ion ,  (3) rechercher 

l'incidence du mode de  cloisonnement de  l a  -ou des -  i n i t i a l e s  apicales  s u r  l a  forme 

du tha l l e  (filamenteux e n  lame ou massif cylindrique). 

L e s  mesures  angu la i res  d e s t i n é e s  A éclaicir l e s  deux premiers  p o i n t s  de  

no t re  objectif s a n t  é f fec tubes  respectivement s u r  l e s  coupes  longitudinales a x i a l e s  

d e  cinq f rondes  (Tab.7) e t  de  si:.: d i sques  de GRACILARIA (Tab.81, s u r  18 f igures  de  

GIGARTINALES (GRACILARIACEES exclues) empruntées  A KYLIN (1956) (Tab.10) e t  s u r  15 

f igures  de PEYSONNELIACEES e x t r a i t e s  de  l a  t h é s e  de DENIZOT (1968) (Tab.9). L'angle 

qui e s t  niesuré e s t  celui compris e n t r e  l e s  d r o i t e s  fo rmees  p a r  l 'axe du 

microfilament e t  l a  perpendiculaire au  plan de  cloisonnement d e  la cellule apicale 

considérée.  L e s  f i g u r e s  XE et GD i n s é r é e s  respect ivement  d a n s  l e s  tableaux 7 e t  8 

i l lus t ren t  deux exemples de  calcul. 

Pour répondre a u  troisiPme point  de  no t re  objectif -incidence du 

cloisonnement oblique de  l a  ou d e s  ce l lu les  a c t i v e s  s u r  l a  forme du thal le-  *nous 

ana lysons  l e  mode de  cloisonnement oblique ou t r a n s v e r s e  chez l e s  i n i t i a l e s  d'une 

centa ine  dlespPces,  empruntdes  A l 'ouvrage de  KYLIN (1956) e t  que nous  c lassons  

se lon  l eu r  r n o r p h ~ l o g i e ~ e n  t h a l l e s  fi1ameriteu:i un i sé r i é s  non cor t iqués  (FU) e t  

cor t iqués  (FM), e n  lames u n i s é r i é e s  (LU) en t h a l l e s  m a s s i f s  cylindriques (MC) ou 

a p l a t i s  (ML) (Anne>:e-4). 

RE SULTATS. 

Chez GRACILARIA, l'angle moyen d e s  microbifurcations d a n s  l'apex, e s t  

voisin de 62 d e g r é s  (arc c o s  1/2) e t  d a n s  l e  disque,  de  53 (arc c o s  3/5) (Fig.49) . 
Dana l'apex d e s  GIGARTINALES de  KYLIN, h l 'exclusion d e s  GRACILAHIACEES e t  d e s  

PEYSONNELIACEES, il e s t  voisin de  47 degrés  ((arc cos  2/31 t a n d i s  qu'il approche 67 

d e g r é s  (arc cos  2/5) chez les PEYSONNELIACEES (Fig.50). C e s  r é s u l t a t s  s o n t  éprouvbs 



par  l e s  t e s t s  de  F (Tab.11) e t  de  t (Tah.12 e t  13). Ainsi  l a  fronde d i f fé re  

significativement du disque basa l r  a l o r s  qu'elle s e  rapproche du thal le  p r o s t r é  d e s  

PE YSONNELIACEES. De meme l e  disque de  GRACILARIA d i f fé re  significativement du 

tha l l e  d e s  PEYSONNELIACEES e t  s e  rapproche de  l a  f ronde d e s  GIGARTINALES de KYLIN 

(GRACILARIACEES exclus). L e s  d ivis ions  obl iques  e x i s t e n t  d a n s  l e s  q u a t r e  groupes 

(FUr LUr MCr ML). E l l e s  prédominent chez l e s  t h a l l e s  e n  lame e t  chez l e s  t h a l l e s  

mass i f s t  s a n s  qu'il y a i t  d e s  d i f férences  no tab les  e n  faveur  de  l'une ou l ' au t re  

ca tégor ie  (Tab.14). L e s  t h a l l e s  f i lamenteuxt par  con t re t  privilégient  

significativement (P < Or05) l a  division t r a n s v e r s e  (Tab.14). 

II.2.C - TROISIEME CRITERE DE COMPARAISON : L'ARBRE DE MICRORAMIFICATION. 

La microramification d a n s  l e  thal le  de  GRACILP,RIA e t  d e s  a u t r e s  

RHODOPHYCEES p r i s e s  e n  considération ici  (par  exemple : CRYPTOSIPHONIA s p . ~  

GELIDIUM sp.+ GRATELCtUPIA sp., NIENBURGIA sp.  e t  FETROCELIS sp.) e s t  dans  l a  

r é a l i t é  tr idimensionnelle . Nous n 'envisagerons cependant que l a  microramification 

réa l i sée  dans  un planr  qui e s t  cel le que l e s  a u t e u r s  proposent généralement dans  

l e u r s  schémas d ' in terpré ta t ion.  C'est A p a r t i r  d'eux que nous const ruisons  l e s  

d i v e r s  a r b r e s  de  microramificaticin (Annexe-5) qui s o n t  précisément l e s  

concaténations que nous  a jus tons  aux L-SYSTEMES, a v a n t  de l e s  comparer ent r 'e l les .  

L'ajustement e s t  r é a l i s é  e n  c.uivant l a  méthode de LWCK (1975) (Annexes-5.2 A 5.4) . 
Elle  repose  (1) s u r  l e  développement de  l a  s é r i e  Ur = Ur-H = UI-N~ oh UI 

e s t  l e  nomtire t o t a l  d e s  ce l lu les  ac t ives  de  l a  sous-famille m e t  U I - N ~  celui  de  

l a  sous-famille n; (2) s u r  l e  calcul d e s  f réquences  obse rvée  e t  théorique de  chaque 

c l a s s e  d e s  sous-famil les  I l  /k) e t  leur  comparaison p a r  l e  t e s t  du CHI-DEUX ; (3) 

s u r  l e  calcul du rappor t  UI-N/UI-H. Le dé ta i l  d e s  calculs f igure  d a n s  l e s  

annexes  5.1 A 5.9. Le calcul r e l a t i f  A l 'ensemble GRACILARIA-FRONDEt 

CRYPTOSIPHONIA- FRONDE e t  

GRATELOLlPIA-FRONDE, e s t  développé d a n s  l e  d é t a i l  pour l'exemple (ANNEXES 5.1 b 

5.3It ceux r e l a t i f s  aux a u t r e s  exemplesr n 'apportent  que l e s  r é s u l t a t s  principaux 



(ANNEXES 5.4 A 5.9). 

L 'ajustement  se v é r i f i e  pour  t o u s  les s y s t P m e s  d e  microramificat ion 

e n v i s a g é s  ic i  (GRACILARIA-FRONDE, GRACILARIA-DISQUE t CRYPTOSIPHONIA-FRONDE, 

GELIDIUM-FRONDE POLLEXFENIA-FRONDE# GRATELOUPIA-FRONDE 9 

NIENBURGIA-FRONDE, PETROCELIS-DISO.UE). E n  comparant  c e s  d i v e r s  s y s t é m e s  e n t r e  eux.! 

o n  riote que  l e s  f r o n d e s  d e  GRACILARIA, CRYPTC~SIPHONIA ET GRATELOUPIA d'une p a r t  

(m/n = l i62)  (Annexes  5.1 A 5.31, la f ronde  d e  POLLEXFENIA, l e s  d i s q u e s  d e  

GRACILARIA e t  d e  PETRCICELIS d ' au t r e  p a r t  (m/n = 1) (Annexe 5.4 h 5.51, o n t  

r e spec t ivemen t  l e  meme a lgor i thme d e  microramification. L e s  f r o n d e s  d e  NIENBURGIA, 

avec  m/n = I i17  : ANNEXES 5.6 e t  5.7) e t  d e  GELIDIUM (rri/n = 1,40 : ANNEXES 5.8 e t  

5.9) fo rmen t  p a r  cont re ,  un groupe A par t .  

Le r a p p o r t  m/n expr ime de  maniére p e r t i r ~ e n t e  l e s  p r o p r i é t é s  

morphogénét iques  de  chacun d e s  s y s t é m e s  e n v i s a g é  (LUCK 1975). Un r a p p o r t  éga l  A i l  

indique une c ro i s sance  éga le  d e s  deux sous - f ami l l e s  m et  ri ( symé t r i e  d e  

cro issance) ;  une  va leur  i g a l e  A i t 62 ,  indique une  inéga l i t é  d e  c ro i s sance  

(d i s symét r i e  de cro issance) .  On c l a s s e r a  donc l e s  a l g u e s  p r i s e s  e n  cons idé ra t ion  

p l u s  hau t i  e n  3 groupes :  le premier  ( m/n = 1)  o h  l a  production raméale  d e s  

s o u s - e n s e m t ~ l e s  m e t r i  e s t  éga l e  (PETROCELIS-DISQUE, POLLEXFE NIA-F RONDE, 

GRACILARIA-DISQUE); le deuxieme (1,17 < m .< i ,401 o h  les sous -ensembles  raméaux m 

et  I-I s o n t  subégaux (NIE NBURGIA-FRONDE, GELIDIUM-FRONDE) e t  le t ro i s i éme  (m/n = 

1,62), o h  l a  c ro i s sance  e s t  t r P s  d i s symét r ique  (GRACILARIA-FRONDEi 

CRYFTOSIPHONIA-FRONDE, GRATELOUPIA-FRONDE). 

11.3 - POTENTIALITES MORPHOGENETIQUES DE LA FRONDE : CULTURES ET 

MP,NIPULATIC)NS CHIRURGICALES. 

L'analyse que  n o u s  a v o n s  f a i t e  jusqu'A p r i s e n t  a v a i t  pour ob je t  

d'expliquer les moda l i t é s  d 'édif icat ion du t h a l l e  d e  GRACILARIA, d e  d é f i n i r  pa r  

voie  d e  conséquence l e  PATRON ( p a t t e r n  d e s  anglosaxons)  d e  l a  p l a n t e  e t  d e  l e  

s i t u e r  d a n s  l e  con tex te  p l u s  géné ra l  d e s  RKODOPHYCEES. E l l e  répond a i n s i  A l a  



premiére des t ro i s  préoccupations du mctrphogénéticien dont nous avons parlé en 

introduction: (1) llontogenPse de l a  forme. E l l e  ne résoud pas l e s  deux autres: (2) 

l e s  mécanismes physiologiques e t  biochimiques opérant au sein du systéme; (3) 

l'influence des facteurs écologiques sur l a  MORPHOSE. 

Nous savons A présent que GRACILARIA es t  un cladomothalle uniaxial  nu 

dont l a  croissance en longueur es t  assurée par une cellule apicale unique localisee 

dans l e  point  végétatif de l a  fronde e t  dont l a  croissancet en épaisseur, se 

réal ise grCrce A l 'activité segmentogéne des cellules apicales secondaires. La  

région centrale de l a  fronde es t  occupée par des cellules de grande ta i l l e  qui 

constituent l a  médulla. Ces cellules ne se divisent pas, mais réagissent A 

l'accroissement volumique du thal le en augmentant de ta i l l e  e t  en se vacuolisant 

(auxesel. 

Les deux types d'activité cellulaire (rn6rPs.e e t  auxèse) contribuent, en 

définit ive, A produire une fronde cylindrique éf f i lée A l 'ectrémitét insérée sur un 

disque basal. Cette forme n'est en f a i t  que l a  manifestation de l'équilibre qui 

do i t  nécéssairement s'instaurer entre l es  deux types d'activités mais qui  ne 

saurait c.e concevoir sans l'existence d'une polar i té e t  de facteurs de contrdle 

intercel lulaires (les corrélat ions intercellulaires). Ces correlations qui  assurent 

précisément l'équilibre auxo-mérétique (corrélations de d i f férenciat ior~ e t  de 

croissance) dans l e  thalle, sont fonction du temps (corrélations actuelles ou 

corrélations d'induction), des éléments trophiques ou hormonaux disponibles 

(corrélations trophiques ou hormonales) e t  fonction des facteurs du mil ieu 

(L'HARDY-HALOS et  al., 1984). 

Nous pr iv i l6gierons i c i  l a  polar i té e t  l a  dominance apicale. Dés l e s  plus 

jeunes stades du développement (spore e t  morula), GRACILARIA manifeste une polar i té  

de croissance. O.ue devient cette polar i té chez l a  plante adulte ? D'autre part, 

ex is te- t - i l  une dominance apicale dans l a  fronde de GRACILARIA ? En d'autres 

termes, l ' in i t ia le  apicale primairet exerce-t-elle un rd le pr iv i lég iét  

irremplaçable au sein de l a  fronde ? Dans l a  négativet quelles sont les  

potent ia l i tés morphogénétiques des autres cellules du thal le t  notamment les  



in i t i a l e s  secondaires,  t e r t i a i r e e  .i...i mais a u s s i  l e s  ce l lu les  ax ia les  ? Quel les  

s o n t  l e s  influences d e s  f a c t e u r s  écophysiologiques s u r  l 'expression d e s  c e s  

po ten t i a l i t é s  .? C'est p a r  d e s  manipulations chi rurgicales  s imples ,  dont l e s  

r é s u l t a t s  s o n t  publiés,  mais a u s s i  pa r  l 'observation d e  fo rmes  p a r a s i t é e s  ou 

téra tologiques  r é c o l t é e s  d a n s  l a  nature ,  que nous  a l lons  t e n t e r  de  répondre h c e s  

quest ions .  

I1.3.A - MISE EN EVIDENGE D'UNE ACTIVITE PROLIFERATRICE POLP.RIÇEE K)U - 
THALLE DE GRACILARIA. 

Dans  un t r ava i l  publié i l  y a une dizaine d 'années (\'LING e t  BODP.RD 

1974), nous  avons montré l 'apti tude de  plus ieurs  a lgues  rouges,  notamment 

GRACILARIA, lorsque l e u r s  f r o n d e s  é ta ien t  f ragmentées ,  A régbnérer  a u  p81e d i s t a l ,  

une ou p lus ieurs  f rondes ,  e t  au pBle proximal, un disque,  d e s  s t o l o n s  ou d e s  

rhizoïdes e t  rappelé que  d e s  travaux plus  anciens  (ROSE NVINGE, 19 17; CHE MI N i  15'24) 

avaient  déjA décri t  d e s  phénomènes similaires.  Nous avons  cherché h préciser  c e t t e  

propr ié té  par  d e s  e:cpériences chirurgicales s imples  qui fc~rit l'objet d e s  a r t i c l e s  

i n s é r é s  ci-dessous: 
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Les néoformations chez les Algues rouges 

par R. KLZNG et M. BODARD 

Résumé. - Les auteurs étu'dient les néoformations chez Gradlaria 
verrucosa, Rhodymenia pseudopalmata, Phyllophora membranijoliu, 
Furcellaria fastisiata et Poluides rotundus. Il a ~ ~ a r a i t  des ~otentiaiités - - 
de néoformationk selon la s t ructu~e.  

Summary. - The authors study new growing fonnations in GradLa- 
ria verrucosa, Rhodymeniu pseudopalmata, Phyllophora membranifolfa 
Furcellaria fastigiata, and Polyides rotundus. It appears differences in 
xlation with the structure of the thallus. 

Après quelques travaux faits au  début de ce siècle, l'étude des nbo- 
fonnations des algues rouges fût pratiquement abandonnb. 

Ce n'est que Féoemment que divers chercheurs les reprirmt. Il 
convient de souligner dans ce cadre l'importante contribution que vlen- 
nent de donner à ces problèmes PERONNE e t  FELICINI (1972). 

L'originalité de leur travail effectué sur Petroglossum nicaeense 
(Duby) Schotter (Rhcdophycée-Gigartinale) est d'essayer de faire une 
synthèse, entre leurs observations e t  les définitions morphologiques 
&centes appliquées aux structures d'algues rouges. 

Ces auteurs proposent notamment des définitions pour to. les 
types de nkoformations observés. Il s'agit des termes proliférataon et  
régénération qu'ils donnent à des n~éoformations bien caractéristiques : 
ies prolijérations ioe M m e  est repris de SCHOTTER, 1968) sont des néofor- 
mations d'origine pleuridienne, c'est-à-dire qu'elles ont une origine 
exogène situ4e a u  niveau du cortex pleuridien ; les régénérations sont 
cies nkoformations dbrigine axiale, elles ont donc une origine endogène. 
On remarque que dans leurs observations 1:s proliférations sont dm réac- 
tions rapides à se manifester (7-10 jours) elles intéressent toujours la 
partie supérieure dea boutures f lakes  en culture alors que les rég6n8- 
rations sont des réactions lentes à se manifester qui n'apparaissent que 
sur la partie inférieure des boutures. 

Tout@ ces néoformations s 'wcmpagnent donc chez Petroglossum 
iticaeense d'une polarité montrant systématiquement les différences 
entre la partie infkrieure des boutures e t  b partie supérieure des bou- 
turas. 

Une des conclusions de ces auteurs rdative aux proliférations montre 
que celles-ci doivent être interpr6tees ccmunte la  conséquence d'un vieil- 
lissement prématiuk provoqu6 par un v o i w  limité et  1'lmmobiiiG du 
miiieu. A I'appui de cette remar ue, FELICINI (1967, 1970) rappeile ses 9 observations sur Pterocladia capi lacea (Gmel.) Born. e t  Thur. (obser- 
.;ation où l'action de  l'intensité d'éc1alr:ment est test&?). On reconnalti 
sur ces thalles, prolifiration et rCg6niration ; des reprises provenant de 
ia base des boutures produisant à la fois des axes rampants e t  des axes 
dressés sont observées lorsque la lumière et  le temps se trouvent suffi- 
sants. 
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OBSf-StVATïONS PERSONNELLES 

Au cours d'essais eff~ctués dans notre laboratoire, pour mettre au 
point une méthode de culture des algues rouges e t  réaliser une expéri- 
mentation prccise (EODARD 1972), nc.us avons pu obscrver des neofor- 
mations qu'il est bon de comparer a celles obtenues par PERONNE e t  
FELICINI. 

2) STRUCTURE UNIAXIALE. 

C'est essentiellemenb le Gracilaria verrucosa, parmi d'autres espèces 
testées, qui nous a paru la plus msllléatlr (toute notre expérimentation< 
porte sur d a  boutures tronquics aux extr4mltks e t  au niveau des rami- 
fication& de facon a ne posrtder qu'une bouture droite sans expansion 
iatéraïe). 

Nous avons obtenu chez Gracilaria aprés 60 jours uniquement des 
iiéoformations du type proltjératlo:;. Elles apparaissent en priorité vers 
le sommet de la bouture autour des ccupes qu? nous avons dû faire pour 
homogénéiser les boutures Uiie po!n!iLé dcb reprises se inariifeste tris 
nettement de haut en bas, les reprises lcs plus vigoureuses sont oelleü 
du sommet des boutures. 

Ces néofonnations conduisent à la reçonstitution do nouveaux axes, 
elles sont d'origine exogène pleuridienne. Lorsqu'un~ ramification dis- 
posée IatPralement a été coupée une reprise,peut Cgalement apparaître 
a oe niveau, mais moins vigoureus~ment qu'au sommet. 

Par  la suite, d'autres n6oformntions peuvent apparaître latéralement 
(fig. 1). 

Ce n'est que plus t a ~ d  qule la bare des boutures va réagir, un cal peu 
important se fonrie et un nuiivei axe se forme, sor. origine est semble-t-$1 
toujours exogène (Ag. 2) .  

A partir de cette période une nouvelle algur peut se reconstituer, 
son aspect est plus touffu que l'algue récoltée dans la nature. 

Deux possibilit4s peuvent intervenir, elles correspondent aux proli- 
Mrations e t  régénérations de FELICINI, mais leur dispositicn peut ëtre 
différente. 

1 ) Rhodym'enia pseudopulmata. (Lamour.) Silva. 
La première observation qui confirme les précidentes montre qu'il 

existe toujours une polarité des reprises dans la première phase du 
développement de6 boutures. 

De nombreuses proliférations apparaissent au sommet des boutures 
sur la partie latérale des parties tronqukes donnant nai-sance a de 
i~ouvalles lames, tandis que les parties basales sont lentes a manifester 
ünr réaction (fig. 3) surtout dans les mllirux artiAcieLs. 

Dans un second temps, un cal s e  forme a la base des boutures, rse~ 
cal peut soit p r o d u i ~  des filaments fins gr~upés ,  correipondant peut- 
être à un système rhizoidial, s.oit un nouvel axe porteur de nouvelles 
lames (Ag. 3-41. 

Il semble bien que dans ces observations l'origine des nbformations 
soit exogène, 
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Fig. 1. - Proliférations sur Gracilaria verrucosa. 
Fig. 2. - Proliférations sur Gracilaria verrucosa, avec a la b e  ébau- 

che de cal et de reprise latérale. 
Fig. 3. - Proliférations sur Rhodymenia pseudopalmata, avec au Som- 

met de nouvelles lames et à la base rhizoides et  stolm. 
Fig. 4. - Proliférations sur Rhodymenia pseudopalmata. 
Fig. 5. - Proliffrations sur Phyllophora membranifolia. 
Fig. 6.- - Prolifératicns sur Phyllophora mentbranlfolia. 
Fig. 7. - Régénkrations sur Furcellaria fastigiata. 
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Phyllopho~a menrbra?~ifolia (Good. e t  Wood.) J. Ag. 
Cette espèce proche systématiquement de Petroglossum nicaeense 

est s û r m a l t  l'espece la plus mallcable en culture, son aptitude à réagir 
dans les milieux artificiels est meüleure que pour toutes 1 s  autres 
espéces testées. 

Là encore, la polarisation est très nette puisque seules les parties 
supérieures prolifèrent tandis que l'on n'observe aucune rkaction de la 
base même après 60 jours e t  3 repiquages. 

Toutes les néofmat ions  sont des prdifcrations riparties sur les 
bords latéraux des coupes supérieures de la bouture et la reconstitution 
des lames d'une pigmentation parfaitrmtnt normale est rapide 
(fig. 5-6). 

2) Furceliuriu fastigiata (L.) Lamour e t  Polyides rotundus (Gmel.) Orev. 
Sur ces espèces, dans 1:s mêmes ccui3itions de culture que celles 

appliquées précédemment pour les autres espèces, les réactions sont 
totalement différentes. Certes cn retrouve la polarité qui est la règle 
générale dans toutes nos observatioils, mais les néoformations ne sont 
pas de mémle type (HARFAUT, 1972). 

Ce sont uniquement des régénérations qui se manifestent très 
lentement dans la partie supérileure des boutures, r4génÉrations qui 
clans certains cas vont même conduire à la formation de nouveiles 
aichotmies, dans ce cas ciest l'axe qui pousse e t  non le cortex pleuri- 
dien (fig. 7). 

En culture a la base des boutures nous n'avons jamais observé de 
néoformations, seuls certains échantillcns laissés .en rés~rve  ont montré 
des néoformations basales mais ce sont cette fois des proliférations q@ 
apparaissent à ce niveau ; ces prolifératims ccaduic~nt  d'ailleurs a 
reconstituer le disque de Polyides rotui~dus et les crampons du FurceV- 
laria fastigiata. 

Quoique nous ayons peu de résultats sur l'espèce Ahnfeltia plicatu 
il semble que le méme mecanirnie scit applicable à cette espèce. 

DISCUSSION 

Le travail de PERONNE e t  FELICINI semble admettre qu'il ne  peut 
exister qu'un seul type d'organisation des n6oformations. L'observation 
de nos échantillons montre qui: d les résultats présentés par czs auteurs 
chez Petroglossum se retrouve effe-tivement chcz Gracillaria, Rhody- 
menia, Phyllophora, il n'en est pas de mÊme chez Furcellaria ~t Polyides. 

Les conditions de culture Ctant ieentiques, l'hypothèse du vieillis- 
sement conduisant à la formation de prolifératicns ne se vérifie pas, il 
semble bien que ce ne soit pas le milieu qui se trouve conditionné l'ori- 
gine des néoformaticns mais une inîuction interne. 

11 est plus important de r-lier ces différences à la structure même 
du thalle. Chez Gracilaria, Rhodyineitia, Pl~yllophora la structure clado- 
mienne typique a tendance à ciisparaitre rapidcment, l'axe étant noyé 
aans un ensemble psrudoparenchymateux. C h ~ z  Polyides et Furcellnria 
les axes ficstent une partie importante du thalle et l'on reconnaît notam- 
ment à leur niveau l'inserticn des pleuridies latérales (HARFAUT, 1972). 

Le rôle de  ces axes doit coiiserver une acticn prépondérante qui se 
manifeste encore, après le srctionncn~ent de I ' ap?~ .  Par contre là où 
l'axe n'existe plus, il doit être dcminé par la potentialité acquise par 
l'extrémité des pleuriciies qui subis-eiit une différrnciation e t  redonnent 
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iin nouveau thaule. Il convient de distinguer donc, des cladomes dun't 
l'axe e t  la cellule apica1.e restent dominants (c'est sûrement pour les 
algues uniaxiales le cas des Polyslphonées) et des structures clado- 
miennes ou l'axe perd son rble dominant au profit des pleuridies. 

Mais cette f a ~ o n  dS voir nc svfiit pas à expliquer toutes ces nbofm- 
mations, il apparait une profonde différence entre les Gracilariu qui 
ont rapidement une aptitude à donner des rejets sur toute la longueur 
des bout.ures e t  Rhodyntenia pseudopalmata analogue dans ce cas à 
Pterocladia capillacea dont la ~epris'e totale exige un retour à la base 
qui semble seul capable de redonner de muveau une algue. 

Il est certain que nos çtudes sont inmmplet~s, elles manquent' 
liotamment d'une base statistique (ce que nous sommes en train de 
faire) ; ~Jles  manquent égalwneitt d'une explicatbn anatamique et 
cytologique qui n'existc pas non plus chez PERONNE et F'ELICINI. 

Enfin, il est nécesaire d'accélÉrer par l'étude des différents miiiew 
la differ:nciation des boutures. 

Dès à prksent, il semble possiblle de distinguer des potentiavtés 
aifférentes : cladomes où les pleuridics assurent seules la recorist~tu- 
tion du thalle ; cladomes où il est nécessaire qu'une cicatriration impor- 
tante apparais-.? à la bas:, condition de l'origine d'axes nouveaux; 
cladomes où persiste une acticn predominante des axes. 
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INFLUENCE DE L'ABLATION DE LA CELLULE APICALE 
DANS L'APPARITION DES NEOFORMATIONS 

CHEZ Gracilaria verrucosa (Huds.) Papenfuss 
pa r  3Iarccl BODARD cf Hobcrt KLING 

Résuiné. - Le d6vcloppement dcs néoformations (proliférations), sur des seg- 
ments de Gracilaria vcvrucosa privés de leur cellule apicale, a toujours lieu sur les 
parties distales periphériques. Si I'apex est maintenu sur les segments, il n'y a pas de 
néoformations. L'apparition des néoforinations semblc répartie au hasard sur un 
champ morphogtnétiquc latbral habituel!cment inhibé par la presence de I'apex. 

Summary. - In fite der'elopntent of the ncojormations oJ Gracilaria vemcosa 
seginents lacking their apical cell, one can oùseroe that the groirrh alu'oys occuts al 
the periphcricai dista! parts of these segnmls. If the apez is nof r e m e d  jrom the 
segments, there are no neofmnafioil. The occuretacc oj  these i~eojotmoticms seenu to 
be distribuled al randoin on a lateral nlorpizogenetrc area thul is usually inhibiled by 
the presace of the apez. 

Motscles : Rhodophycees - N+oformations - Cellule apicale - Gracilatia. 

Chez les nlgiics rouges, ccllcs dont le tliullc est cylindrique et relati- 
vciiicnt épais iiioiitrcrit uncl 1)rocIuction (ICI néoforiiintions selon deux 
iiio(1liliti.s (Boo. \~u AI. et lii.isr; Ii., 1974). Ccrtuiiics cngcndrrnt su r  la par- 
tic (listalc des s(-gni(lnts d':iIgiics Ctiidii.s (III I:il~oratoirc, ou sur  la partie 
distale des tliallcs sectionnés dans  la naturc, une néoforination centrale 
(rPgénCralion), (l'autres présentent d rs  nboforiiiations s u r  la périphbrie 
(lu thalle (1)rolifCrations). 

A ces tcriii~*s, l)i'ol)oscs par  I'i:nnos~: C. (nt l i ~ : ~ i c ~ ~ i  G.P. (1!)72), cor- 
rc~spon(l(~nt pliisiours (lbiiiiitions et  Iciir c*ii~ploi crée (les confusions 
nolaiiiiiiclit avclc 1t.s riiCiiicls tcriiic~s utilisCs rlirz les plantes sup~r icures .  

Chez Crac-ilnria orrrucosa ou Ivs iiéofornialions sont des proliféra- 
lions, nous avons nioiitré (KI,ISG 11.. 1!)1-J) I'influcncc de  la luniiére su r  
Itliir croissance. Nais, dans  cc iiiCc:rnisiiir perincltunt la forination de 
rc*l)risrs latCr:ilcs, il (*SI iiiil)orl:inl ( I V  prcc.iscr le rOlc que  jour la cellulr 
:il)icalc avaiit l'apparition d ( b  ces ]~roliSér;itions, et d'Clablir des c.orréla- 
tions cnlrc~ lu position d r  cclltc cclliil~* r t  la position dcs proliférations. 
lacs phbnoii-ièiics inorj)liog6nCticlues soiil cn cfîct iiial connus et n'ont pas 
fait l'objrt d'études systbiiintiqucs rlicz Ics Gignrlinales. 

L'I~ARDT-HALOS h1.T. (1971 ) a nioiitré, chez les Céraiiiialcs, que les 
~~IiCnoiiiCiic*~ rnorphogi.nétiques étaicnt liés B la hiérarchisation du thalle 
cn cladoiiic et qiic les ntioforniatioiis siir les faces (listalcs et proximales 
Cl:iicnt soiivrnt siinultanées. 

S o u s  avons obscrvi, dans  des coiiditions dilinivs, Ic con~yortenient 
dc s c g n ~ r n t s  <le Cracilaria vrrrucosa coupés aux deux extrémités, prélc- 
vCs dans  1;i partir s11périeurr dl's thnllrs, et crliii d'nutr(*s segments cou- 



pbs h la base el ])ossbdlint leur apex, la longueur de ccls tleus tyl)cls de 
fragments étant (le 2 ciii. Ces fragments sont rkpartis en quatre lots : 
1) face distalc dirigée vrrs Ic liaut, 2 )  face proxiniale d i r ig i .~  vers Ic haut, 
3 )  segiiicnts plirés horieontnlcmcnt, 4 )  scgments possédant leur cellule 
al)icale. 

Chacun (le ces lots est placé dans un aquariuiii tloiit le fond est 
tapissé (l'une couche d r  ~ 1 . 1  (agar-agiir h 1 % dans l'eau de iner) ; les seg- 
iiicnts tl'nlgues sont rnsuite recouverts d'eau de mer (15 cm)  siiiiplcmeiit 
1iltri.e et chniigéc lout(bs Irs sciiiaincs. L'exi~érience a été rciiouve1i.e 
plusieurs fois ; la dernière, cxposi.c ici, a duré un mois. II faut que s'écou- 
lent environ 10 jours pour que 1 ~ s  preiiiières proliférations se iiianifes- 
lent. 

Le cliois des kchantillons souiiiis à I'expériinentation préscnlr une 
difficulté. II existe clicz les pieds de Gracilaria eii dévelol>l>rmcnt deux 
séries d'apex : ccux qui ~)résentrnt  uiic croissaiice intciisc sont pointus 
et  l'apicale cst dans cc cas facile ii observer ; ceux doiit Ir dévelol>l~ciiirnt 
est prati(lueincnt termiiié v t  dont la vitesse de croissance est alors trks 
faible sont aplatis et l'iipicalc est difficile à obse r~c r .  Si, lorstluca l'on 
s'adresse aux proliférations néoforrnbes, il cst facile de distinguer les jeu- 
nes apex, clans les algues servant ri 110s expériences il n'en rs t  pas de 
iiiéinc ; c'cst pourquoi iious nous soiiiiiies bornés à répartir au  hasard ces 
échantillons. 

RÉSULTATS OBTENUS 

Lorsque la portion du thalle est pourvue de sa partie apicale, il 
n'apparaît aucune prolifération ; on observe siiiiplement une dépigmen- 
tation basipètr accoiiil>agnée peu k peu de la mort des fragments (ceci 
dans les roiiditions de cette expérience). 

Lorsque les segriients sans apex sont placés verticalement (l'extrémité 
tlistale vers le haut ) ,  de noinbreuses proliférations apparaissent a u  voi- 
sinage du soniiiict et latéraleinent au niveau des raniifications coupées 
afin d'unifc)rinisc*r les fragments, c'est-à-dire sur  les faces distales secon- 
daires. Ces proliférations sont évideninient dirigées vers la lumière (fig. 1 ). 
L'étude donne pour 27 échanlilloiis dont In longueur inoyeniic est (le 
21.15 m m  t 3,50 un nombre de reprises sur la périphérie de I'extri.iiiité 
supérieure du thalle égal à 4 i 1,5 et un nombre de reprises sur  la péri- 
phérie (I(.s cxtri.initfs latérales bgil d 1.8 + O,!) soit a u  total 5.7 f 2.3 
reprises par  échantillon. Leur longueur est dc3,C iiirii + 1,O pour les pro- 
liférations du sommet, de 3,4 min f 2,s pour celles apparues latérale- 
ment. 

Idorsque les segiiients sont inversés verticalcinent, les ]>roliférations 
sont heaucoup plus rarrs. Elles n'apparaissent janiais sur  In face proxi- 
male mais uniqueiiient au  niveau des faces distales latérales coupées 
coiiinie prkrédeiiiiiic~nt afiii de rendre cylindriques les fraginents. En 
méme temps qu'cllcs se développent, crs proliférations se retournent, 
se dirigent \ e r s  1:) Iiiniièrc et rétablissent Iciir orientation basifugr. Sur 



26 échnntilloiis don1 la longiitwr iiioyciiiicl est dc  2.10 niin i 1.7 (noii 
significativeiiiciit diiïi.rcnte du lot prGc6tlcnt) Ic noml~re  dc reprises, uni- 
quement latérales est tic 3.5 mlii f ].!).  dus fail>lc que pritcédcmment. 
Lriir longueur est de 3,8 iiim f 3,O. 

I'igiirc 1. -- I>r~~lifi.r:ifi~>iis siir Ics s<.giiiriits II<- Grrtril(lriri t>errrrrosn. A : srgiiirot 
entier :i\t.c proIifi.ratioiis. II : v u e  tlc 1;i zoiic ~list;ilr. C : vi i r  i l 1 3  1:i zorir yroniiiinle. 

Lorsque les segincnts sont couchi.s les ])rolif6rations sont très rares, 
polarisées ; ellrs n':i~>j>nraisscnt que lorsque l'extrémité distalc tlii frag- 
ment l~nrvient A htb rcdresscr sur  I'icgnr. II semble que, dans ce cas, I'agar- 
ngar qui cnrob;~ liicrticllrinc~nl le scgiiirnt puisse jouer un  rôle inhibiteur. 
S:ir 29 i.cliaiitillo~is couc.h6s cl'uncb Ic~ngiic.i~r de 22.2 niiii f 4.3, les repri- 
s r s  ~ a r i r n t  par i.clinnti1lon de O h !) ; niais ln iiioycniic, de 0,s par  seg- 
nic~nt, indique bien leur  faiblc n o i i i l ~ r ~ ~ .  Leur longueur eh1 dc  5,4 il1111 f 3,1, 
plus iinportantc que pr6ci.(lcmmrnt iiinis peu significative. étant donné 
I'éclinntillonnage réduit. 

DISCUSSION ET CONCLUSIONS 

En rCsuiné on ])ciil constater qiic li t  facc (IistnlO, lorsqii'cll(1 est tliri- 
gbe vrrs le hniit, iiiontrc le maxiiiiiiiti tlc n6oforinations ; qur  les faces 
(listalcs latéralt~s inontrcnt égalemciit clcs proiif6ratioiis cliii respectent 
une orientation I~irn précise ; les faccs proximales nc iiioiitrciit par  contre 
aucune ni.ofornintion, dans cettc expérience. 

De ces ol>ser~ations, il sciiiblc bien que l'on yiiissc. retenir que la cel- 
lule apicale exerce une  influence inhibitrice sur la production dr prolifh- 
rotions laiErales el que les corrélaiicins d'inhibition sr trouiwnt levée1 



lorsque l'apex es1 coupé. Les proliférations n'aj>paraissent, en elTel, que 
si 1'al)icalr a iitC ciilrvi.cb. Ilans Irs conditions de  l'expérience, la dépig- 
iiirntation du soiiirii(~i tlcs boutures ne crée pa s  le niCine processus que 
1'al)lation du soiiiniet. 

Cr qui cst nouveau dniis ces obscxrviitions, c'est qu'il n ' cx is l~  pas de 
lieu prioiléyi<: tiaris l'apl>t~rilion de crs proliféralions ; r l l rs  se fornieiit 
:11)1>ar(~iniiieiit a u  hasard. quelqucs iiiilliiiiètres sous la scbction, et leur 
iioiiibrr rst irri.giilicr. I.'ablation (l(1 la ccllule a1)icale prriiiet 13 iibirafion 
(le zonrs a l )pare i~ in~cnl  non définies, proches d u  soinmet des seginents. 
Enfin on peut a jouter  qu'il cxist(3 uiie forte polarisation de  ces srgiiicnts 
car lorsquc ceux-ci sont coucliés, ce sont toujours les zones distales qui  
prolifèrent. 

Cepr~ridanl, Ic iii2c:inisiiie dc ces corrélatioiis ccllule apicale - proli- 
férations iic peut s'expliquer (Ir la niPiiic façon que celui mis cii évidence 
par  I*H.~HL>Y-HALOS .\I.'Iq. l ! i i l  CII(*Z ICS Ci>rainiales. Ici la base tlcs frag- 
nicnts ne peut intcrvriiir puisclil(. tc)iilt~s les iiéoforiiiations scs îoriiic~nl 
en priorité au sonlmrt <I(.s fragincnls avant toute réorganisation (Ics 
bases. 

Dans cctte note, nous avons volontairenient laissé d r  ch16 les pro- 
blèm(~s lifs soit a u x  diiïércntes qualités (le la lumière dans  la géiièse (les 
prolifkrations, soit à la teiiipératurc, au milieu marin, à la naissance des 

(&- a proliférations et à I'asl~c~ct des cicatrices. On peut ceyendant remarquer 
sur  notre figure 1 que la cicatrice située a u  sommet ne participe pas à 
l'apparition des proliférations ; le champ morphogénétique est latéral. 
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MISE EN ÉVIDENCE D'ONE ACTIVITE PROLIFÉRATRICE 
POLARISEE DO THALLE DE Gracilaria verrucesa (Huds.) 

Papcnf uss 
par Robert KLlNG 

Résumé. - Par des manipulations chirurgicales simples, on a pu mettre en evi- 
dence une activité prolifératrice polarisée chez les thalles de Cracilaria versucosa 
cultives in Mtro. Cette activité se traduit par la formation de rameaux lateraux qui 
sont généralement situes sur le bord inférieur des perforations. 

Par leur origine, ces néoformations s'apparentent aux proliférations decntes par 
FUCINI et  PERRONE chez Petroglossum nicaeense. 

L'existence de corrélations apex-marge du type dominancc apicale décrites par 
ces auteurs chez Gigatlina acicularis, bien que supposée, n'a pu etre demontrée avec 
certitude. 

Summary. - SinlpLe surgicul manipulatwrls have revealed a polarized psolifera- 
ting activity of the thalli of Gracilaria verrucosa culticuited in vitro. This activity is 
ezpressed by the for~)uition of lateral twigs generally locuted on the infcrwr verge of 
the perforations. By their origin, these new formations are reiuted to the prolifer& 
tions described by FELlClNl and PERHONE in Petroglossum nicaeense. 

The elistence of apez-ftinge correlations of apical donlinance type, described by 
these authors in Gigartina acicularis, though psesumed, has not been proved yet with 
certaitl ty. 

Motsclés : Morphogenèse - Rhodophycees - Gracilaria - Initiale apicale. 

INTRODU CTIOX 

Gracilaria vcrrucosa (Huds.) Papciifuss (Hliodopliycées, Gigartina- 
Ics) est une algue qui se dCvcloppe dans Ics cuvettes sableuscs de l'étage 
médiolittoral inférieur. Sous  avons obscivi. dans  les conditions nntiircl- 
les, h I'cxtr6iiiiti: [Ics tliallcs coul)i.s, la prCscncc dc jeunes bourgeons 
<le t:iillc ~û r i ab l e .  Ces u bourg(wns » cn gi.an(lissnril forment (les thalles 
allongés cyliridriques seiiil)lables ails tliiillcs qui les ont produits. 

I h n s  une récente publication (H. KLING et hl. BOIIAHD, 1974), nous 
avons iiiontré que In foriri:ition <Ir crs « bourgrons v était liée une acti- 
vité prolifératrice po1arisi.e du thnllc dc Gracilaria. L'objet de la prcscnte 
note est (Ir iiiontrer qiic cr t t r  acti\i té 1)rolifératrire peut être induite par  
des pcrforntions trnnsversnlcs rbn1isi.c.s sur dcs tlinlles di.cal>ités oii non. 

JI,4TÉI{IEL El' AlÉTHODES 

Les algucs sont rccoltécs sur  Ics côtes (Ir la Alaiicli' cntrc Audrcs- 
scllrs d le Cal) Gris-Nez d conscrvécs nu 1,aboratoirc clans tlrs aqiinriiiiiis 
contrnnnt de l'cau dc iiicr que nous r cno~vr lons  toutcs Ics trois sc*iiiaiiics. 
IIes tliallcs dcstinbs h I'esp6riiiiriit:ition sont nr1togi.s pa r  brossage. 
L'rsl)6ricncc cst condiiitc sur un i~chniilillori dc .cinq plniils (1'1. 1). Clio- 
qur  1)l;riil cst constitué tl'iin tlisquc Ijnsnl sur  lequel s'insère un  iiorii1)rr 



plus ou nioins élcvé d'axcs rgliiitlri(lucs raiiiiliCs. A1)ri.s avoir aiiil)utC lous 
les axes de leurs raiiicaux latéraux, on réalise à l'aide d'un trocart (0.4 
iiiin 0 ), le long dcs axvs ~)ri-aI:iblciiicnt tlccapilés ou non tlrs perfora- 
tions transversulcs (Pl. 1-4 ; Pl. 11-1). Des axes non perforés servent de 
témoin. Cettr inlervention cliirurgicale étant réalisCr, Ics algues sont 
immergées dans un aquariuni coiitcn:iiit du sable (Ir Fontainebleau et de 
I'rau (le mer qui n'est pas rriiouveli.c pcntlanl Ic triiips tlc culture. Les 
lliallcs son1 placés :'i uiicB tciiil)Craturc~ d c b  20 "C + 1 sous iinr raiiil)cx lunii- 
iieusc conslituée de tu lcs  fluorescents Philips de type Blanc Super B. 
1,'écluirc~iiicnt est (l'environ 5000 1,ux. Les algues sont inainlrniics en 
culture pendant un mois. En fin rl'expérience, les plants sont phologra- 
phiCs (Pl.  I ) ,  cl rrl)réseiilCs schéinaliquenient (fig. 1 A 5) .  Dcs cou1)c.s lon- 
gitudinales l~assnnt dans la zone perforée du thalle sont observées a u  
iiiicroscope et photographiées (Pl. II - 2 A 4 ) .  Les résultats nuiiiériqucs 
sont consignés dans le tableau 1. 

1. - Localisation des néoformations : 
Les néoformations apparues au  cours de l'expérience sont pour la 

plupart localis~es sur  le bord inférieur des perforations, qurlques-unes 
s'étant développées dans les rbgions non pcrforécs du thalle. IA'ol~serva- 
tion a u  microscope photonique des coupes longitutlinalcs réülisécs a u  
niveau des trous montre que l'origine des rainifications est toujours corti- 
cale (Pl. II - 2) .  Les cavités, bien quc dépourvues de ces raineaux, mani- 
festent cependant une :ictivité cicatrisante qui  se traduit par la fornia- 
tion de files irrégulières de cellulcs piginentées (présence de rhodol)lnstcs 
dans le cytoplasme) apparues a u s  dépens des crllules de la  zonr iiiédul- 
laire (Pl. II - 3 et 4 ) .  

2. - Rble excilo-formateur des perforalions dans I'apparilion des 
ramules : 

Le fait d'observer (fig. 1 à 5 )  la présencc de jeunes rameaux cssrn- 
tiellement sur  le bord des perforations semblc indiquer qu'il existe une 
relation de cause à effet entre le traumatisme subi par  l'algue et  l'appa- 
rition des néoformations. Pour préciser le degré de liaison existant entre 
le nombre de perforations et le nombre de néoformations (tableau 1, col. 
1 et 21, nous avons tracé la droite de régression de Y en X (fig. 6) et  réa- 
lisé le test du coefficient r. D'après ces données, on peut conclure que 
$6 % des rameaux néoformés sont dus aux perforations (r* = 036). 

Mais lorsque l'on étudie le comportement des axes ténioins non per- 
forés. on constate (ju'ils ont égilcment donné naissance à des rameaux 
secondaires. Si on compare alors le nombre moyen de néofonnations 
apparues sur les frondes perforées avec cclui dcs frondes intactes (ta- 
bleau I ) ,  on constate que la différence observée entre les moyennes n'est 
pas significative au  seuil de 5 % (pour t = 1,027). 



AXES PERFORES AKES NON PERIORES 

Nombre moyen de Nmbre moyen de 
AXE N ~ ~ ~ r ~ : ~ ~ s d e  Nombre t o t a l  de nPofomat ions  Nombre t o t a l  de neofonnations 

( v o i r  P l .  1) par  axe 
neofornat ions  p a r  un i t6  de  nfoformations pa r  u n i t e  de 

longueur (nn-') longueur (cm-l ) 

(1) ( 2 )  ( 3 )  (4) ( 5 )  

21  
11 i 64 
III 16 

3: 9 O  O  
II 9 O  O  
III 
IV 
v 
1 1 3 4 4 0 , 5 7  
VI1 21 3 0 , 7 5  
VI11 1 18 2 0 . 5 7  

41 i 4  1 24  2.11 
11 1 4 0  1 B 2.25 
III 2 7  5 1 , l I  
I V  1 16 5 1 .O 
v 
VI 2 1  3 0 . 9 3  

SI 
II 
III 
IV 
v 
VI 

Hoyenne 
g f n e r a l e  )lo 1,216 ! 0 , 4 3 0 ~  

Hoyenne 
(axes t apex) 1,s: I o,e:* 
"1 
Uoyenne 
(axes dCc.pi- 0 , 9 4 5  0,582*  
t e s )  m2 

1 i axes non decapi tea  I 

Y : i n t e r v a l l e  de confiance de  l a  myenne au s e u i l  de 5 

Wo : ncmbre moyen de ramules neofonnés p a r  axe e t  par  uni te  de longueur (cm-') 

Pil : nombre moyen de  ramules n a o f o d s  pa r  axe non decapl te  e t  pa r  un l t f  de  longueur (cm-l) 

Pi2 : nombre moyen de  ran.ules néofornes p a r  axe d6capi te  e t  p a r  unltf de longueur (cm-l) 



3. - In[larncr tlr I'aprx s u r  lu ~téo[orriraliorl tlrs rtii~iulrs clir-: 1i.s 
uxrs l)rrfor(;s : 

Pour étiitlic-i. I r  rôle (le 1'ul)rx dans la iiéoforiiiutioii tl:ls rai i~ulrs  
sccontiaires, nous avons tl6cal)itit d'uiic part d ~ s  axvs sui. Ics(~ur1s nous 
avions r6alisi. ])ri.alablciiic~nt tlrs j)rrforations ct tl'üutrc part drs  axes non 
1)i'rforis. En coiiiparant le noi~ibre ~iioycii tlc rn1~iii1c.s a~)pari is  resl)ectivc- 
iiiciit sur  les axes décapités (Iableau 1)  ( ~ t  sur  los axes non di.c.al)iti.s, on 
note que la difl'ércncr des iiioyciincs n'est pas significativr (pour t obscr- 
vé = 1,346 ct ddl = 13, p = 0,212). On rn  coiiclut que Irs axes dbcii1)itcs 
ont produit autant de ramules quc les axes non décapités. 

Lorsque I'on réalisr I'aiialyse statistique drs  résultats rcalnti;'s au  
plant non perforé, on aboutit au  n-iême résultat que ~)réc.i.deiiimcnt, à 
savoir qu'il n'y 3 Ilas tlc différciicr significativtl entre Ir noiiii~rc tlc r i iniulr~ 
apparus sur  les ases décapités r t  celui des axes intacts (1 ol:sc~rv6 = 0,071. 

Les résultats qualitatifs et quantitatifs que nous venons d'exl~oser 
indiquent tout d'abord que l'activité prolifératrice, qui se manifeste nu 
niveau d'une blessure, sen~ble s'exercer indépcndaininenl du phéiiomène 
de cicatrisation que nous avons observé dans la cavité des zones perfo- 
rées. En effet, nous n'avons constaté, en aucun cas, la forination (le ramu- 
les aux dépens des zones cicatrisées. 

FELICINI et PERROSE (1974), en faisant des expériences chirurgica- 
Ics sur  Petroglossun~ nicaeense, ont constaté qu'unr perforation réalisée 
dans la ri.gion aplatie tlr la fronde indiiisait deux t ~ p e s  de néoformations 
localisées, les unes sur  le bord des perforations, les autres dans la région 
la plus profonde dcs cavités. Ces auteurs ont reinarqué que le preinier 
type de néofornialion était dû à I'activiti. des cellules corticales tandis 
que Ir second apparaissait aux dépens des cellules inédullaires. Les néo- 
formations liées à l'activité des cellules corticales ont été appelées par  
ces auteurs proliférations tandis que les néoformations issues de la divi- 
sion des cellules inédullaires ont été rlénomiiiées régtnérations. 

Les néoforiliations décrites dans notre cas, de par  leur localisation 
ct de pa r  leur origine, correspondent bien aiix néoformations de type pro- 
liferation. Cette constatation rejoint nos précérleiites conclusions 
(R.  KLIS~; et hl. BODARD, 1974) quant à l'origine corticale ou exogene de 
ces néoforniations, On peut se (lemander pourquoi ces proliférations 
n'apparaissenf jamais du côtë supérieur de la prrf oralion, c'est-i-dire 
dans la région la plus prochc de l'apex, ce qui reste le fait marquant de 
notre expéricncc. Pour le moment il est difficile de répondre A une telle 
question. 

Cependant, lorstjuc I'on cultive des srgriicnts de thalle dc Gracilaria, 
]CS nouvraux ranlules apparaissent toujours au pôle distal tlii fragiiicnt. 
Au pôlc proximal on voit clucl(lucfois sc former, toujours aux di.prns du 
cortex, une niasse d r  C P ~ I U I C S  qui, si elle entre en contact avec un support, 
s'étale A sa surface pour constituer iin disqur adhi.sif sur  Irqiicl prcniirnl 
naissance dc nouveaux rariirlaux. I>e tels phénomènes qui  ont égalenient 
6ti. mis en 6vi<lcncc par I~i:.ticisi r l  PERHOSE (1976) chrz Gigariina aci- 



Planche I I  1 fraginent de thülle moiitraiit Ir5 ~)erfor;itions e t  la lors ,i 1. t\:iti:~n des 
jeunes raineaux. pf = perforation. r = r;iiitcanii tii.nfornii.. 
2 e t  4 coupe transversale passant dans  uiic r6gii1ii prrforCC (lu lhnlle ct 
montrant  I'iiiserlion d'un jcuiie n i~i icüu e l  la cicülris:itioil (11. la zoi)c 
blrss4c. r = rameau iii.oforin6. zc = zone de cieatris:itinii. 
3 coupe transvrrsale passant dans  une rçgion prrforbe du t1i:tlle r.1 mon- 
t r a n t  à la fois la eic:ttrire (zc) e t  la r6gion eorlic:ilr (c). 1.;) cieütrisatioii 
se iéalise aux dcpens des cellules de  la r6gion iiirditllnirr (voir fli*che). 





Fig. 1 à .; SehCi~iati\iition dcs cinq plants 111. In l)I:tncl~c 1. i - n n i u l e s  apparus 
cn drhorx il(. 1:) zone pcrfi)ri.c.. i - :tsrs non perforés, 'l' = axes dbcapitçs. 
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cularis rd\-$lent chez ces segments une açliviti. niorp11ogPnétic~uc fortc- 
ment polarisée. Celtc polarisation se manifcstc également chez Ics thalles 
perforés de Graciloria verrucosa. En effet, l'intervalle compris riitre deux 
perforations peut î.ti(* assimili. a un segli~eiit de thalle. La région supt-  
rieurr des perforations réagit comme le pôle proximal des segments, tan- 
dis que la zone basale se comporte comme le pôle distal. Ces exphiences 
chirurgicales coiifirriicnt donc l'existence, dans le thalle de Graciloria 
ilrrrucosa, d'une activité morphogi,nétiqiie polarisée. 

1,'analgse statistique des résultats numériques quc nous avons pré- 
scntCs pliis haut  laisse siip1)osc.r une relation dc caiise à cfïct cnlre le 
trauiiiatisme chirurgical et la formation dc nouveaux ranieaux. Cet effet 
inducteur <lu traumatisiiie siir les plii~~ioiiièncs (11) régi.n6ration et de pro- 
lifbration a été constaté par 1'i:n~osii cl I:I:LICISI (1016) clirz Ci~ari ino  
acicularis. Ces ailleurs ont no16 qu'il csistait une relation étroite de cause 
A effet entre Ir traumatisiiic qu'ils avaient provoqué et 13 production de 
« bourgcwns w ndvcntifs. Ils adiiicttc~iit que, clic~z rcatlr* :ilgiic, il raistc. iinc 
hiérarchisation des niéristémes dc 1'nj)rx: et (lu cor l (~s  latcral. 1,'ablntion . 
d'iinc partie tlist:ile de la fronde aurnil pour effet dc rompre I'équilibrc 
corrélatif cxist:ciit cntrc le ~ni.risléme apical et le méristème cortical ct 
d' a induire le cortex entourant la blcssure B produire des bourgeons v 
(PI:RRONE et FELICINI, 1976). 

On peut admettre, en retenant I'liypothèse de PERRONE et FELICISI 





quc 13 construclion d u  tlialle de Graciluria vcrrucosa est sous la (1i.prii- 
dance d'un équilibre corrélatif entre l'activité (le la région apicale - acti- 
vil6 coiitliiisaiil ii 1';illongriiic~iit du tIi:i111~ - ct I':icti\ilé (lu cortrx - arli-  
vil; coiitluihanl l'&]):iissishc~iiic~nI t l i i  tlinllr (4 II 1;i protluclioii (Ir nou- 
veaux rameaux. -- 

Alais dans nolrc~ (*x])i.riciice nous avons remarqué que les axes non 
perforés dc G'racilarin rwrrucosu ~~rodu i sa i en t  autant  de raiiitlnux secon- 
daires que Irs nxcs 1)rrforts. Crtte observation suggère I'existcnce, au  
niveau du  cortex, de j)otcntialitcs prolifirütrices, indépendantes du trau- 
riiatisme. 1>e fait, certains ])l;iiits (Pl. 1, 3-4 et lis. 3-4) ont iiiontré unc 
activité prolifératricc (S. 1.) plus élrvte que d'nutrcs. Si, par  c~xein])lc, on 
fait la nioyenne des valeurs figurant dans la colonne 3 du  tableau 1, on 
const:itc que, chez Ir ])laiil i i "  3, c(bltr valciir est CgaI(. it O,S7 alors (lut 

dans Ic cas du plant n o  4, elle rst égalr ü 1,68. Ide Irauiiiatisiiic chirurgi- 
cal aiiquel nous avons souinis les algues ne suffit donc pas !I rx])liqurr 
seul 13 foriiintion dc noiivcaux rarilules ; s'il cst une condition suffisaiitr 
pour déclencher des mbcaiiisiiics tlc néoforiiiation, il n'csl Ilas iincB condi- 
tion nécessaire. Ces hypothèsrs exl>liqucrairnt alors I 'a~)l~arei i t t~ contra- 
diction obsrrvée rn t r r  les résultats o 1 ) t t . n ~ ~  respectivement par Ic test 1111 
coefficient r r t  par le test dc t .  

E n  rtalité, i l  semblerait que I'activiti- 1)rolifCratrice du tliillc tlc Grf i -  
cilaria vPrrtrt.o.s(i tlbl~cncl(~ (1:s l':iclcurs riitlogPiics Irls que I':igcl tlu th:illc, s:i 
place dans le cycle biologique de l'algue, son stade <Ir tlévt~lol)])c~iiic~nt, 
ctc ... Les rtsultats rrlatifs à I'influciicr tlc 1':ij)t~s sur  1:t f't;riii:iticiii tlrs 
rniiiulrs chez les axes perforés non tlCcapités sriiil~lciit infi i.iiior I'csistcnce 
<le rorrélations apex-iilargcb dc typt' doiiiinaiic.c û~)icalr.  Ils s'csl~lic~iic~nt, si 
on sul)posc que Irs perforations ri.alisées sur  les ases non tlécapités ont 
pour cffcl d'isoler certaines régions d u  cortex et de Irs soiislraire ainsi ii 
l'influence inhibitrice de I'apcx : ces nscs ~)crforés se coiiil~ortcrairnt alors 
comme des axes décapités. 

E n  conclusion, les essais rkalisés ont montri! que I'artivitt proliféra- 
tricc du  thalle de Gracilaria verrucosa (Huds.) Papenfuss est polarisée 
et qu'elle prut  être provoqu6e par tlrs trauiiiatisiiirs divcrs, mais que l'in- 
tensité de la réponse dépend de facteurs entlogèncs. Des phtnomènrs de 
cicatrisation ont été consintés sans cluc l'on ait obsrrvé la forinalion de 
rameaux dans les régions cicatrisées. 

Quant  à l'existence ti'unr tloininancr apicale, ces rxpCriences n'ont 
pas contribué à la démontrrr.  Le trnumatismc provoqub par  l'amputation 
(les ramules la thaux dcs fragments prut  expliquer la difficulté que nous 
avons eue B mettrr en  évidrnce l'existence de ce type de dominance. 
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II.3.B - INITIATION ET EDIFICATION DES RAMEAUX SUR LA FACE DISTALE 

DES FRONDES AMPUTEES. 

La réaction morphogilne, indu i t e  p a r  l a  perfora t ion de  l a  fronde,  qui produit  un 

nouveau rameau A l a  pér iphér ie  de  l a  zone perforée ,  s e  manifes te  a u s s i  chez d e s  

t ronçons  de  fronde.  En e f f e t ,  apri ls  une dizaine de  jours de  culture,  appara i s sen t ,  

s u r  l e s  bords d e  l a  sect ion d i s t a l e ,  4 A 5 protubérances  qui  s e  développent e n  de  

nouveaux rameaux. 

Des  coupes  longi tudinales  a x i a l e s  de  c e s  tronçoris montrent l'origine 

cort icale d e s  protubérances.  Les  ce l lu les  médullaires, si e l l e s  ne par t ic ipent  p a s  

A l 'édification d e s  nouveaux rameaux, ne r e s t e n t  cependarit p a s  inact ives ,  

puisqu'el les s e  recloisonnent pour donner naissance  A un nouveau cortex 

photoass imi la teur  (Fig.51 .BI. C e t t e  c ica t r isa t ion (Ci) s e  manifes te  a ~ r & s  une 

semaine de  cul ture ,  en  meme temps  que s 'édifie l e  ( ou l e s )  nouveau}: rameau;:. 

L'organisation archi tec tura le  d e  c e s  rameaux n4ofurmés e s t  A not re  a v i s  

uniaxiale. C'est au  plus jeunes  s t a d e s  du dbveloppement que ce caractere  e s t  le  

p l u s  visible. Pa r  l a  su i t e ,  i l  s 'estompe s o u s  l ' e f fe t  de  l ' intense ac t iv i t é  

segmentai re  d e s  in i t i a l e s  seconda i res  e t  prend l e s  a s p e c t s  d'une s t r u c t u r e  e n  jet 

de  fontaine (Fig. 52). C e t t e  s i t u a t i o n  n 'est  p a s  s a n s  rappel ler  celle d&jA 

rencontrée chez l a  fronde adul te .  

L'aptitude d e s  i n i t i a l e s  secc~ridaires A remplacer l'iriitiale primaire daris 

s o n  rdle in i t i a t eu r ,  e s t  e n  t o u t  c a s  confirmé p a r  c e s  expériences.  

I1.3.C - INITIATION ET REGENERATION DU DISQUE DE FIXATION. 



La réaction morphogène d e s  ce l lu les  loca l i sées  A l a  périphérie de  l a  

sec t ion  proximale d e s  f rondes  f ragmentées* d i f fh re  profondément de  celle d e  l a  

sec t ion  dis ta le .  On vo i t r  e n  e f f e t r  s e  former d a n s  l a  région cort icale e t  

sous-cort icale du t h a l l e  un massif  verruqueux (Fig.53) qui* a p r è s  p lus ieurs  

semaines r  s ' é t a l e r  lorsqu'il  e n t r e  e n  contact  avec l e  suppor t r  e n  un disque d e  

f ixa t ion  (Fig.54) capable d'engendrer par l a  s u i t e r  d ' au t res  frondes.  

L'objet e s s e n t i e l  de  no t re  t h é s e  de  3 "  cycle fOt l a  recherche d e s  

condit ions opt imales  de  croissance du thal le  d e  GRACILARIA verrucosa. Ce que nous 

cult ivions a lo r s t  f u r e n t  d e s  trungons de f ronder  chez l e s q u e l s  nous mesurionst  

aprÈls un mois de cu l tu re t  l a  quan t i t é  de matière v ivante  produite pa r  l e s  rameau:< 

f o r m é s  A l a  périphérie d e s  s e c t i o n s  d i s t a l es .  

La mesure pondérale qui  é t a i t  a ins i  r é a l i s é e t  i n t é g r a i t  e n  f a i t  l e s  t r o i s  

moments de  l a  murphogènese d e s  rameaux néoformés:  (1) l'induction morphogène de  l a  

b lessure t  (2) l a  mérClse e t  (3) l'auxése. Ce qui d t a i t  a i n s i  recherché dans  ce 

t r a v a i l t  fc)t p lus  l e s  conditioric. 6cophysiologiques d'une morphogenése que c e l l e s  

d'une croissance au  s e n s  s t r i c t .  

Nous n'évoquerons p lus  d a n s  l e  d é t a i l  l e s  r é s u l t a t s  obtenus  a l o r s t  don t  

l ' essent ie l ,  publié l o r s  d'un Colloque (f?7?)t e s t  reprodui t  ci-dessous. Nous 

i l l u s t r e r o n s  simplement ce commentaire pa r  un schéma synoptique de  s y n t h é s e  

IFig.55) por tan t  l e s  va leurs  opt imales  pour chaque paramètre  analysé  ( t a i l l e  d e s  

f ragments r  r r i a ~ r o é l é m e n t s ~  microélémentsi f a c t e u r s  é c o p h y s i o l o g i q ~ e s ~  ... ' 



SEANCES DE LA SOCIETE PHYCOLOGlQUE DE FRANCE 

A PROPOS DE LA CULTURE IN VITRO DE GRACILARIA VERRUCOSA 
(HUDS.) PAPENF. (RHODOPHYCEE, GIGARTINALE) . 

L'objet de cette communication est d'exposer à la manière d'un résumé, 
après une présentation sommaire du matCriel et des méthodes, les principaux 
résultats acquis dans le cadre d'une thèse de 3' cycle dont l'objet a été de 
rechercher les conditions optimales de croissance de G. wnucosa cultivé in vitro. 
Dans le cadre de ce travail nous avons recherché l'influence des paramètres 
é~oph~siologiques (température, salinité, pH et lumière) et des paramètres 
chimiques (macroéléments - carbone, azote, phosphore - microéléments 
- fer -; substances de croissance - AIA, GA3, kinétine -; vitamines - B12, 
c -). 
1. - Matériel et méthodes 

10. - Récolte et  constitution des lots destinés à la culture : Les plants sont 
récoltés lors des basses mers de vives-eaux. Des travaux préliminaires de culture 
ayant mis en évidence une forte activité morphogène des fragments de thalie, 
nous nous sommes proposés d'utiliser de tels segments comme inoculum. Ces 
segments, lorsqu'on les place en culture, manifestent une activité morphogé- 
nétique polarisée qui se traduit par la formation i la périphérie de la section 
distale d'une ou plusieurs frondes. 

I I .  -Critère de croissance : Comme nous avons constaté que la dimension 
des segments placés en culture restait invariable pendant le temps de culture, la 
croissance des proliférations a été mesurée en milligrammes de matière sèche 
rapportée au poids sec de segment mis en culture. 

12. - Définition d'un dflai d e  culture : Les expériences que nous avons 
menées i cette fin, nous ont  conduit à adopter un temps de culture voisin de 
30 jours. 

13. - M6tliodes d'appréciation des résultats : Comme la normalité du carac- 

Laboratoire d'Algologie, U.E.R. de Biologie, Université de Lille 1,  B.P. 36, 59650 Ville- 
neuve d'Ascq. 



SEANCES DE LA SOCIETE PHYCOLOGIQUE DE FRANCE 

t i re  poids n'a pas été infirmée par le test correspondant, nous avons apprécié 
la signification des résultats en utilisant les tests du F de Snedecor et du T de 
Student. 

14. - Axénie : De nombreuses expériences basées sur l'utilisation de sub- 
stances antiseptiques et antibiotiques ont été réalisées, mais sans succès. Tous 
nos résultats sont donc acquis sur des cultures ni unialgales, ni stériles. 

2. - Influence des paramètres écophysiologiques 

21. - Température et  salinité : La croissance optimale s'observe à la tempé- 
rature de 2 5 ' ~  et dans un milieu de salinité égale à 35 pour mille. 

22. - Le pH : L'optimum de pH se situe au voisinage de 8'0; lorsqu'on 
utilise le Tris comme substance tampon, on remarque que la croissance, à pH 
égal, est supérieure à celle observée dans le milieu témoin dépourvu de tampon. 

23. - La lumière : 
231. - L'énergie : Un éclairement de 20 w/m2 - tubes fluorescents blancs 

type Grolux, conduit à une croissance maximale. 
232. - Le photopériodisme : L'influence de la rythmicité de l'éclairement 

a été recherchée. Chez des lots cultivés à différentes photopériodes, sous un 
éclairement quotidien moyen égal, on note l'existence d'un effet photopério- 
dique. En effet, les expériences montrent que le taux de croissance par unité 
de puissance consommée, est supérieur aux régimes photopériodiques de 8:a 
et  12 :fi qu'aux ré&es 16 :8 et  24 :O. - 

233. - Les bandes spectrales : Bien que préliminaires et approximatives, en 
raison de la largeur des bandes spectrales utilisées, les expériences ont  mis en 
évidence l'efficacité de la lumière bleue, et à un moindre degré, de la lumière 
jaune. 

3. - Influence des paramètres chimiques 

31. - Les macroéléments 
311. - Le carbone : Seule l'influence du carbone minérai - HCO; - a été 

recherchée. Les concentrations en bicarbonates égales à 16 mMn, ont conduit 
à une croissance maximaie. 

312. - L'azote : Nous avons recherché le rôle de l'azote sous les formes 
minérales - NO;, NO; et N H ~  - et organiques - arginine -. En présence de 
l'ion nitrate, l'optimum de croissance s'observe à des concentrations en azote 
comprises entre 0.5 et  5 mgll; en présence de l'ion ammonium, la croissance 
est optimaie à des concentrations voisines de 0.5 mg11 d'azote. Par contre les 
résultats observés en présence de l'ion nitrite et de l'arginine sont totalement 
négatifs. 

313. - Le phosphore : L'influence du phosphore minéral : -HP04 ,  et organi- 
que : glycérophosphate de sodium, a été recherchée. En présence du phosphore 
minéral la croissance est optimale à des concentrations voisines de O,I mgIl 
de phosphore, tandis qu'en présence du phorphore organique, elle l'est au 
voisinage de I mg/l de phosphore. Ces expériences montrent aussi qu'à des 
concentrations plus élevées, le phosphore minéral exerce un effet plus toxique 
que le phosphore organique. 
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32. - Les microéléments : Seul le rôle du  fer a été recherché. Les expériences 
montrent,  lorsque le fer est chélaté par le NTA, que la concentration optimale 
se situe au voisinage d e  10 mg/l. 

33. - Les substances d e  croissance : Si les résultats obtenus en présence 
de l'auxine - AIA - sont difficiles d ' i n t c r p r é t a t i ~ n , ~ a r  contre on note  un effet 
bénéfique de la gibbérélline - 5,7.10-' - 5,7.10- Ml1 - et  de la kinétine 
- 5,7.10" - 5,7.10" M/1. 

34. - Les vitamines : Si la vitamine Bi2 à des concentrations comprises 
entre O,OI et  I pg/l, favorise un développement des thalles, par contre la vita- 
mine C ne conduit pas à des résultats significativement différents par rapport 
au témoin. 

4. - Conclusion 
, S'il est exclu dans le cadre de  ce résumé de confronter nos résultats avec 

ceux des autres auteurs, notons toutefois qu'ils sont sensiblement e n  accord 
avec les données de la littérature. Ajoutons cependant que toute extrapolation 
à des données recueillies dans des conditions d'axénie serait imprudente. 

DlSCUSSION SUR LES COMMUNICATIONS ABELARD-KLING 

De la discussion qui a suivi, on  retiendra l'intervention de Madame LOISEAUX, relative 
i la vaiidité des résultats obtenus dans des conditions de culture non stériles e t  non uni- 
algales. 

Dans la réponse que nous fimes à cette critique dûment fondée, bien que reconnaissant 
les limites de notre travail, nous insistions sur le fait que la validité des résultats découle 
moins de leur valeur absolue que de leur valeur relative, dans la mesure où leur analyse 
statistique permet d'a-mer avec un risque connu que tel résultat diffère bien, significati- 
vement des autres. 



Des  e s s a i s  u l t é r i eu rs  concernant l a  t a i l l e  de  l'inoculum, on t  montré 

l 'aptitude de  t ronçons  cylindriques d'un diametre  de  017 m m t  p ré levés  s u r  d e s  

f rondes ,  b régériérer  de  nouveaux rameau): (Fig.56). 

II.3.E - MISE EN EVIDENCE D'UNE ACTIVITE PHOTOTROPIQ.UE DANS LA FRONDE 

DES THALLES ADULTES. 

Une a u t r e  prapr ié té  morphogénétique d e  l a  f ronde peut  Btre montreet  c'est 

l e  phénoméne d e  phototropisme. En e f f e t ,  l 'observation f o r t u i t e  d a n s  une cul ture  de 

t ~ o u t u r e s  de t h a l l e s  a d u l t e s  éc la i rés  uni la téra lementr  d'une courbure pos i t ive  ve r s  

la lumiére, nous  a incité A confirmer expérimentalement c e t t e  propr ié té  

phototropique du thal le  d e  GRACILARIA. 

P lus ieurs  travau:.: o n t  montré qu'un éclairement anisotropique é t a i t  

capable de  provoquer chez l e s  a lgues  une réact ion rnorphogPne qui s e  manifes te  par  

une courbure pos i t ive  ou nggative du thalle.  C i tons  l e s  travaux de  NOLL (1887It 

confirmés pa r  ceu:.: de FELDMANN (19361, qui c o n s t a t e  une courbure phototropique 

posi t ive  de  l a  f ronde,  mais négat ive  d e s  rh izoïdes  deux BRYOPSIDALES : DERBESIA e t  

FRYOPSIS; ceux d e  ROSENVINGE (1889) qui observe  chez l e s  zygotes  dlASCOPHYLLUM 

nodosum e t  d e  PELVETIA canaliculatat  l a  formation de  rhizoïdes s u r  l a  f ace  l a  moins 

eclairée du t h a l l e  (ROSENVINGEt 1889). 

Plus  récemment d e s  réactioris  photot ropiquesi  néga t ives  chez l e s  hap tPres  

d'ALARIA escu len ta  (BUGGELN 1974) e t  chez l e s  f i l aments  p r o s t r é s  de  BACHELOTIA 

antillarum (GRUNON GERLCIFF (SHANAB e t  MAGNEt 1984It mais p o s i t i v e s  chez l a  f ronde 

de  VAUCHERIA geminata (KATAOKA, 1975) e t  chez l e s  f i l aments  d r e s s é s  du mrirme 

BACHELOTIA (SHANAE e t  MAGNE, ib.), on t  é t é  mises  eri évidence. Une ana lyse  plus 

déta i l lée  du comportement phototropique d e s  rhizoïdes de  GRIFFITHSIA pacifica, 

éc la i rés  par  d i v e r s e s  lumiPres monochromatiquest a é t é  f a i t e  p a r  WAALAND e t  al.  



II.3.E.a - MATERIEL ET METHODES. 

CONDITIONS DE CULTURE. 

Une ttoi'te de p é t r i  (pyre:c, 150 mm de diamétre) contenant de l'eau de mer 

f i l t r ée  e s t  placée sur une étagPre devant un tube fluorescent (Sylvania - gro1u:c A 

large spectre) d'une puissance de 4 0  W e t  produisant, au niveau des thalles, un 

éclairement de 4 W-, correspondant ;i environ 7 0 0  lue. La  bofte de Pé t r i  resoit  

deux l o t s  de fragment5 de lctrigueurs comprises entre 7 e t  28 mm, orientés 

parallélement au tube lumineux. Le premier l o t  es t  constitué de 21 boutures 

sommitales normales, l e  second compte 17 boutures sommitales décapitées. Pour 

fac i l i ter  l a  mesure des courbures, on place l a  boi?e sur une mire quadrillée. 

MESURES EFFECTUEES 

Les fragments sortt ptiotographiés au moment de l a  mise en culture 

(temps t o )  e t  aprés 1,2 e t  12 jours de culture. L'image photograghique de chaque 

fragment aux d i f fërents stades de culture, es t  décalquee sur un plastique 

transparent. On obt ient a ins i  un quadruplet de t r a i t s  (FIG.57). Dans chaque 

quadruplet, lu de gauche h droite, l e  premier t r a i t  représente l'aspect de l a  

bouture au temps i n i t i a l  (tdt l e  deuxi&met son aspect aprés un jour de culture 

(tilt l e  troisiéme aprés deux jours de culture ( t z )  e t  l e  quatriéme aprés 12 

jours de culture (td. 

Les  mesures suivantes sont effectuées : 1") l'angle de l a  courbure 

distale du rameau, Y) l a  longueur du rameau, A l'aide d'un curvimetre dont l e  

précision es t  plus ou moins 0 , 5  mm. 

Au d0part de l'expériencet nous disposions de 21 rameaux normaux e t  de 16 



rameaux décapités, mais l o r s  de l a  p r i se  de photo, cer ta ins rameaux se sont  

retournés, ce qu i  renda i t  impossible l a  mesure angulaire. L e i  mesures on t  a ins i  

po r t é  sur 14 rameau:< normaux e t  13 rameaux décapités (FIG. 57.Ai 57.B e t  Tab.15). 

II.3.E .b RESULTATS 

L a  f igu re  57 montre que l a  courbure se déclare sur  t o u s  l e s  rameaux aussi  

b ien  normaux que décapités e t  qu'elle s'ébauche au deuxiPme jour. Cer ta ins rameaux 

présentent une courtsure au:{ deux e ) : t rémi té~ .  Dans nos r iesures nous considérons 

uniquement l a  courbure distale,  e n  outre, l e  rameau A.13 normal, présente au 12éme 

jour une invers ion de courbure que nctue ne prenons pas en  compte l o r s  de l a  

mesure. 

Les  va leurs  p r i ses  par l e s  var iab les longueur, L e t  courbure , Tau 

( l e t t r e  grecque) e n  fonct ion du temps, a i ns i  que leu rs  moyennes, sont  por tées  dans 

l e  tab leau 15 .Nous y avons également repor té  l e  taux de croissance DL /L t  a ins i  

que sa  moyenne qu i  s e r t  A l i&tabl issement de l a  courbe de croissance des rameaux 

(FIG.58). 

Nous analyserons successivement l 'allongement des rameaux, l e u r  courbure 

e t  l e s  rappor ts  ent re  l e s  deux variables. 

Analyse de I1allongement.(FIG.57.C'~. 

L a  croissance dec. deux typez. de rameaux e s t  identique. L e  calcul d u  

coe" f f i c ien t  de doublement (Cd = 3,33 Logio. Xi/Xo) confirme ce résu l ta t .  

Pour l e s  rameaux norrrtaux il vaut 0,6Ci e t  pour l e s  rameaux décapitéç, 0,43. La 

comparaison des taux de croissance des deux sér ies  (rameaux normaux, rameaux 

décapités) par  l e  t es te  de t, ne montre aucune di f férence s ign i f ica t ive.  (t = 0,53 

( t 23 ; 0105 = 2,069) 



Analyse de l a  courbure (FIG.57.D) 

L 'évolut ion de l a  courbure, e n  fonct ion du  temps! e s t  tracée sur  l a  

f i gu re  57.D. Au  deuxihme jour de culture! l a  courbure des rameaux normaux e s t  p l us  

in tense que celle des rameaux décapités; au douziPme jour cependant, l e s  

di f férences se sont  atténuées. Nous comparons l e s  deux courbures par  l e  t e s t  U de 

Mann e t  Whitney. Les  calculs ne montrent 1h encoref aucune di f férence s ign i f i ca t i ve  

(Ue = 91 ;UO.OE <= 50). 

Rappc~rt  en t re  longueur e t  courbure (Fig.57.D). 

Une analyse v isue l le  des quadruplets de t r a i t s  des rameaux normaux comme 

ceux des rameaux décapités (FIù.57.A e t  57.BIi semble ind iquer  que l'angle de 

courbure e s t  d'autant p l u s  grand que l e  rameau e s t  long. Pour t es te r  l 'existence 

d'une l i a i son  ent re  l a  longueur d'un fragment e t  sa courbure! rtous procédons A un 

calcul  de régress ion de l a  courbure (Y) dans l a  longueur (XI. Cet te  régress ion e s t  

t r P s  s ign i f i ca t i ve  chez l e s  rarrieaux rtormau:.: (Fs  = 21,98 :) F i  !it ; OiOO1 = 4,75) 

comme chez l e s  rameaux décapités ( F s  = 5Sii9 C. Fii i i ;  O t O O i  = 4,841. 

E l l e  montre que l e s  rameaux in i t ia lement  l e s  p l us  longs sont  aussi  ceux qui! au 

douzieme jour! présentent l a  p lus f o r t e  courbure (Fig.57.E). 

L 'apt i tude d'un tronçon de fronde A r4gériérer des rameauxf dépend auss i  

d u  stade phdnologique de l a  plante. L a  démonstrat ion e s t  f a i t e  sur Une p lante 

tétrasporophyt ique f e r t i l e !  dont l e s  f rondes tronçonnées son t  disposées dans un 

aquarium contenant du  sable de Fontainebleau. L e s  f ragments  qu i  régén(lrent des 

rameaux e t  qu i  se rami f ien t  sur l eu r s  flancs! son t  ceux précisément oh l e s  

té t rasporocystes ne son t  pas  ind iv idua l isés ou immdtures (Fig.60). 



I1.3.G - ACTIVITE PROLIFERATRICE INDUITE PAR DES E NDOBIONTES 

(VIRUSiBACTERIESiALOUES). 

L e s  endob ion te s  viraux ou  b a c t é r i e n s  (TRIPOKtI et  BETH 1976) et algau}: 

s o n t  connus  chez GRACILARIA d e  longue d a t e  (SAUVAGEAU 1892, WILSON 1 9 1 0 ,  SETCHELL 

1 Y23# PEYRIERE 1977). C e r t a i n s  endob ion te s i  comme ECTOCARFUS p a r a s i t i c u s  

(SAUVAGEAU, 1892) (Fig.58) n ' induisent  aucune excroissance .  D'autres ,  au con t r a i r e ,  

comme HOLMSELLA pachyderma,  une CiIGARTINALE (Fig.59.A)i ou d e s  a g e n t s  viraux ou 

b a c t é r i e n s  (Fig.59.B), i n d u i s e n t  d e s  exc ro i s sances  ve r ruqueuses .  Chez c e l l e s  

provoquées  p a r  HOLMSELLA (Fig.5S.A) s 'er~trernClent  les f i l e s  ce l lu l a i r e s  d e  11h4te 

e t  d e  l 'endophyte. 
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L'acquisition de  l a  morphologie adulte du tha l l e  r é s u l t e ,  a ins i  qu'il  a 

é t é  montré, d'une success ion continue d 'é tapes  ou de  s t a d e s  o f f ran t  chacun d e s  

ca rac té r i s t iques  morphogén6tiques e t  biométriques propres ,  p lus  ou moins 

accentuées.  Placés  d a n s  l e  contexte  de  l 'évc~lution ontogénétique de l a  p l a n t e t  c e s  

c a r a c t é r e s  s o n t  i n t e r p r é t é s  comme l e s  marqueurs d'une di f fërencia t ion locale  p lus  

ou moins confirrriée a u  s e i n  d e s  populations ce l lu la i res .  

L'objet imm6diat du propos qui s u i t  e s t  d e  rechercher,  au  s e i n  de  chaque 

s t a d e ,  l 'existence de  marqueurs cytomorphologiques de  la diffërenciat ion e t t  d a n s  

la mesure oh i l  s o n t  reconnus,  de  s ' interroger s u r  l eu r  signification.  

1II.i - Matériel  e t  Méthodes. 

III.1.A - Le matér ie l  dJe:;~6rience.  

C'est celui que nous  avons  p résen té  p l u s  hau t  (cf. Ch.1I.I.A) e t  d o n t  

nous  avons  précisé  l e s  condit ions d e  récolte,  de  su rv ie  e t  de  culture. 



III  .i .B - Techn isues  cvtoloqisues.  

111.1 .B.a - LA MICROSCOPIE PHOTONIQClE. 

Nous l 'avons peu u t i l i sée t  comme o u t i l  de recherche d e s  c r i t é r e s  

cytomorphologiques de  l a  différenciat ion cel lu la i re t  notamment e n  ra i son  d e s  

d i f f icul tés  d 'observation inhéren tes  A l a  p e t i t e s s e  d e s  o rgan i t e s  ce l lu la i res t  

p l a s t e s  exceptés .  

Nous a v o n s  néanmoins réa l i s f  d e s  obse rva t ions  s u r  d e s  échant i l lons  

e n t i e r s  ou sec t ionn6s  h l 'aide d'un microtome h congélation (MSE/PELCOOL). 

L e s  coupes d e s t i n é e s  A l 'observation de l a  paroi t  s o n t  colorées  h l'aide d e s  

colorants  s u i v a n t s  : 

- bleu de  toluidirie (0 ,05 % d a n s  l e  tampon phosphate Ot i  M h pH 

618) 

- bleu azur 2B. (voir chap.1 1. 

Les r é s e r v e s  f loramylif i ires s o n t  mises  e n  évidence pa r  l a  solut ion 

iodo-iodurée (iode bisublimée : 4 g ; iodure de  potassium : 69 ; eau  d i s t i l l é e  

q,s.p. 100 m l ) .  

Les  images  o b t e n u e s  viennent i l l u s t r e r  complémentai remer~t~ h p l u s  pe t i t e  

échellet  ce l les  i s s u e s  de  l a  microscopie électronique. 

Il1.i.E.b - TECHNIQUES DE MICROSCOPIE ELECTRONIQ.UE. 

PREFIXATION : La préfi:<ation e s t  r éa l i sée  A l 'aide du mélange su ivan t  : 

.......... - glutara ldéhyde (25 %) TAAB 6 ml. 

- tampon cacodylate Ot2 M ............ 12 ml.  

........ - e a u  d e  mer f i l t r é e  A Ot2 um 3 0  ml. 

L e s  algues,  s o n t  f i x i e s  s u r  l 'estran,  deci l a  récol te .  



LAVAGE : Les  échanti l lons s o n t  l a v é s  d a n s  une solut ion de saccharose  0 '3  

et de cacodylate Ot2 M tamponné A pH 7,4 ( 3 / i  : v/v), renouvelée a p r e s  i heure,  

pu i s  1 a i s c . é ~  t o u t e  une nui t  h 4°C: d a n s  l e  dernier  bain. 

échanti l lons s o n t  postfix és danc. l e  t é t rox  yde d'osmium (2%) tampwiné p a r  l a  

cacodylate (012 Ml A pH 7$4 pendant 1 h30. 

DESHYDRATATION ET INCLUSION : AprPs plus ieurs  r inçages d a n s  l'eau 

d i s t i l l ée t  l e s  t h a l l e s  s o n t  déshydra tés  progressivement par passages  s u c c e s s i f s  

d a n s  d e s  ba ins  d'acétorte de  concentration c ro i s san te  e t  pré-inclus pendant une 

nu i t  dans  l e  mélange d'acétone e t  de  rés ine  de  SPURR (1969) ( i / i  : v/v) a v a n t  

d'8tre inclus e t  polymérisés  dans  la  rés ine  pure h 6 0 ° C  pendant 48 h. 

REALISATION DES COUPES, DU CONTRASTE : L e s  coupes s o n t  r é a l i s é e s  A l'aide 

un couteau de  ve r re  ou d'un diamant s u r  un ultramicrotome PORTER-BLUM ou un 

REICHERT ULTRACUT E et con t ras tees  A l ' acéta te  d'uranyle ( 3 0  mn) e t  a u  c i t r a t e  de 

plomti (15 mn) se lon  la  technique de VENABLE (1965) puis  obse rvées  h l 'aide d e s  

microscopes é lect roniques  PHILIPS EM 3 0 0  HITACHI 6 0 0  ou JEOL 201. 

TECHNIQUES CYT0CHIMIQ.UES : Seule l a  technique d i t e  A.P.TC.Ag (acide 

periodique-thiocarbohydrazide - proté inate  d'argent) de mise e n  évidence d e s  

polysaccharides A fonction vic-gly col (THIERY, 1967) e s t  employée. 

L e s  coupes postosmiées  p ré levées  s u r  gri l le d'or, s u b i s s e n t  l e  t r a i t ement  su ivan t  

- acide periodique en  solut ion aqueuse (1%) : 3 6  mn. 

- l avages  r é p é t é s  A l 'eau d i s t i l l ée  f i l t r é e  A Ot2 um. 

- Thiocarbcthydrazide (TCH) (0,270) e n  solut ion acétique (20%) : 



une s é r i e  a 4 0  mn e t  une a u t r e  A 24 h. 

- l avages  success i+s  d a n s  l'acide acét ique de concentrat ion 

déc ro i s san te  1OXt 5%, 2% e t  enfin d a n s  l'eau dis t i l lée .  

- pro té ina te  d'argent (ROQUES) A 1 % d a n s  l'eau d i s t i l l é e  e t  A 

l 'obscurité : 30 mn. 

- l avages  d a n s  l'eau d i s t i l l ée ,  d'abord rapides ,  pu i s  prolongés  

e t  renouvelés  3 f o i s  pendant 2 0  mn. Le témoin e s t  cons t i tué  avec d e s  coupes  

directement t r a i t é e s  par  l e  p ro té ina te  d'argent s a n s  passage  préalable  d a n s  l e  

TCH. 

111.2 - CYTOMORPHOLOGIE DES DI VERS STP.DEÇ ONTOGE NETIO.UES. 

III.2.A. - LE CARPOSPOROCYÇTE E T  LA CARPOSPORE. 

I11.2.A.a - LE CARPOSPOROCYSTE. 

L e s  f i l a m e n t s  gonimoblast iques (Fig.61) por ten t  h l eu r  ex t rémi té  une ou 

plus ieurs  ce l lu les  hémisphériques, l e s  c a r p ~ s p o r o c y s t e s ~  d'un diametre  de  15 A 25 

uni (Fig.62). 

LA PAROI EXTERNE (Fig.63) de  c e s  ce l lu les  e s t  composée de  t r o i s  couches, 

(1) une couche f ib reuse  ex te rne  cu  : l a  cuticule qui  s 'exfolie;  (2) une couche 

moyenne c m: formée de  f ib r i l l e s  concentriques densément ertchev@trées;  (3) une 

couche in te rne  ci  également de  t e x t u r e  f ibr i l la i re ,  mais 18che. L'interface d e s  

s t r a t e s  cm e t  c i  e s t  matér ia l i sée  pa r  un l i s e r é  dense ,  oh s lop&re,  A matur i té ,  

l a  déhiscence d u  cys te  (Fig.68). LA PAROI INTERNE (cloison in t raax ia le  ou 

in tercel lu la i re  e t  cloison in teraxia le)  (Fig.64.A e t  64.B) e s t  composée pa r  l e s  ' 

couches moyenne c m e t  in te rne  ci, celle-ci é t a n t  p lus  développée que celle-la. 

La cloison cel lu la i re  comprise e n t r e  l e  carposporocyste e t  l a  cellule sous-jacente 

renferme une synapse  de type ASPARAGOPSIS (Fig.64). 



Le PROTOPLASME : L'aspect var ié  du cytoplasme, qui d a n s  c e r t a i n s  c y s t e s  

e s t  dense  e t  vacuolisét a l o r s  qu'en d 'autres il renferme de nombreuses vés icules  

hétdrogPnes t a n t  par  l eur  t a i l l e  que par  l eur  contenui r e s s o r t i t  a u  degré  de 

maturi té de  c e t t e  cellule (cytoplasme dense  dans  l e s  cel lu les  imm8tureit  cytoplasme 

vésiculisé d a n s  l e s  cel lu les  matures). C'est s o u s  c e s  a s p e c t s  immattSre ou matûre du 

cyste ,  que nous  a l lons  dé ta i l l e r  ci-dessous l e  contenu du protoplasme : 

(1) LE CARPOÇPOROYÇTE IMMATURE : 

L e s  MITOCHONDRIES (Fig.65 : M i )  de p e t i t e  t a i l l e  (Ot7 - l i 5  x 0,s - 0,8 

urri), s o n t  relat ivement abctridarites (plus d'une vingtaine par coupe) e t  toujcturs 

p lus  nombreuses que l e s  p las tes .  La membrane in terne  de  l'enveloppe mitochondriale 

s'irivagine e n  crEstes tubu leuses  dilatges.  On observe d e s  images  qui sugghrent la  

division mitochondriale (Fig.66). 

L e s  PLP.STEÇi a u  nombre d'une quinzaine (Fig.65 : P)* o f f ren t  l 'aspect 

d 'organites ovoïdes peu di f férenciés ,  mesurant 2 3 um de diamétre. Leur s t roma 

est par.couru par  un thylakoïde périphérique e t  2 A 4 thylakoi'des s t romat iquesi  

ponctués a l e u r  périphérie p a r  l e s  phycobilisomes. 

L e s  DICTYOSOMES (Fig.65 : G ; i - 2  um) s o n t  peu r e p r é s e n t é s  A ce s t ade .  Le 

NOYAU (Fig.65 : N ;5 um) e s t  l imité pa r  une enveloppe lobee e t  ne t t ement  porée. Le 

nucléole firiemerit granuleuxi p résen te  uri contour festctrtr~é. Le nucléoplasme e s t  

homogéne. Le CYTOPLASME abr i t e  a u s s i  d e s  amas  membranaires sugg Prant une 

séques t ra t ion  au tc~phag ique~  mais clec.t A démontrer. 

(2) LE CARPOSPOROCYSTE MATURE (Fig.67 : SPC) s e  reconnai? essent ie l lement  

A la  présence de  vés icules  hé té rogénes  e t  A l 'importance accrue de  l 'appareil de 

Golgi. Ces  pa r t i cu la r i t é s  l e  rapprochent d e s  s p o r e s  l i b r e s  au:cquelles i l  ressemble 

d'ailleurs t o u t  A fa i t .  

III.2.A.b - LA CARPOÇPORE. 



La déhiscence du cyste  s'opére par rupture e t  dislocation de l a  couche 

moyenne c m de la  paroi (Fig.68). Elle libPre l a  spore dans la  cavité du 

cystocarpe sous  l a  forme d'un élément sphérique de 15 A 25 um de diamétre, 

enveloppé dans un t r e i l l i s  correspondant A la  couche interne c i  du cyste 

(Fig.69). Cet te  couche diffërencie ultérieurement s e s  propres s t r a t e s  cuticulaire 

CU e t  moyenne c m (Fig,70 e t  71). La texturer  finement fibrilleuse de l a  couche 

internet  e s t  comparable d'aspect, A celle de s  vésicules cytoplasmiques VF. Les 

f ibr i l les  (f) de ce t t e  s t r a t e  s'ancrent sur  le  plasmalemme comme l ' a t tes te  l e  t e s t  

de THIERY (Fig.72). 

Le CYTOPLASME renferme t ro i s  types de vacuoles IFig.73) : (1) l e s  

vacuoles A contenu fibril laire VF, (2) l e s  vacuoles A pelote fibrillaire focale 

VFFt (3) l e s  vacuoles floramylifér.es VA, peu denses.  

Les  VACUOLES VFt dont l'aspect rappelle celui de la  s t r a t e  interne de l a  

paroir confluent en plages étendues (Fig.74). E l l e s  sont  A l'origine des  vésicules 

d'exocytose (VE), qui s e  déversent  dans le périplasme au niveau des  brPches 

plasmatiques (Fig.75.A e t  75.B : BR). 

Les VACUOLES VPFt au cclntour généralement circulaire e t  souvent de  

pet i te  ta i l le  (Or5 um) ( l e s  "cored vesicles" d e s  au teurs  anglosaxons) renferment 

en leur centre une sutlstance fibreuse pelotonn6e entourée d'une zone fibril laire 

plus 1Ache (Fig.76). Ces  organi tes  paraissent r e l i é s  au reticulum endoplasmique par 

un fin t rac tus  (Fig.77 : Tl. L'origine golgienne de c e s  vacuoles VF e t  VPFt qu'il 

convient a lors  d'appeller vésiculest e s t  suggérée (Fig.78 e t  79). 

Les VACUOLES FLORAMYLIFERES (Fig.76 e t  74 : VA), de texture het6rogPne 

forment d e s  plages éll iptiques clai res  entourées  par un cerne sombre. 

L'APPAREIL DE GOLCiI e s t  constitué par l'empilement de 5 A 7 saccules 

d i la tés  aux extrémités  qui émettent de s  vésicules au  contenu fibrilleux iFig.69 e t  

79 : Ci). Les saccules distaux (face de maturation de l'organite) sont  fréquemment 

hypertrophiés. Les saccules  proximau:c s'associent aux t ravées  du reticulum 

endoplasmique (Fig.81 : HE). 



Les PLASTES (Fig.69 e t  82 : Pl sont  ovoïdes A fusiforme (4 A 12 u de 

longueur). I l s  montrent moins d'une dizaine de thylacoïdes isolés,  parallPles au 

grand axe del'organite e t  un thylacoïde périphbrique. LES MITOCHONDRIES encore 

attondantes (10 - 15/ce11.) (Fig.13) mais toujours de pet i te  ta i l le  ( i15  - Zi5 x 0,2 

- Ot6 um) son t  fréquemment associées  aU:i plastes .  E l les  ne présentent  plus de 

f igures  de bipartition, ni  non plus de  c r ê t e s  dilatées.  

Le NOYAU d'un diametre de 4 a 6 um e s t  lobé (Fig.85 : N) e t  abondamment 

poré (Fig.85 : Po). Au s t ade  préprophasique i l  présente #aux pbles, une enveloppe 

ajourée (Fp) tou t  A f a i t  caractéristique (Fig.86). 

Outre ces  organi tes  classiquesi on rencontrei dans l e  cytoplasmei d e s  

corps particuliers : l e s  corps s t r i é s  (Fig.:37 , 88 e t  89 : Cs). Ces organi tes  sont  

l imités par une membrarie e t  forment des  rubans irrégulièrement lobési disposés  

concentriquement dans l a  région périnucléaire de l'une d e s  h4misph&res de  la  spore. 

La disposition polarisée de ces  corps (Fig.691, n'est pas  s a n s  rappeller celle d e s  

compcis6s pariétaux d e s  spores  (Fig.71). Deux types  de s t r ia t ions  sont  observées  : 

d e s  s t r i a t i ons  pbriodiques ponctiformes (Fig.EE:) e t  de s  s t r ia t ions  périodiques en 

bandes alternativement sombres e t  claires, épa isses  respectivement de 35 e t  2 0  nm 

(Fig.E:?). A proximité de ces  organitesi  apparaissent  d'ationdants profils tubulaires 

e t  de nombreux ribosomes. 

En conclusioni on rapprochera, pctur comparaisoni l e s  t r a i t s  

cy tomorphologiques respec t i f s  du carposporocyste mature e t  de l a  spore : 

ORWITEÇ CARPIiSPOROCYSTE SPORE 
HATURE 

PAROI b i s t r a t i f  i4e i d ,  
NOYAU l o b i ,  n u c l i o l e  pr isent  i d .  

nuclloplasrne peu i d .  
d i f f i r e n c i i e  
(3-6) urir (4-6) um 

PLASTES ouoides ouoides il a l l o n g i s  
(2-3) um (4-12) x (2-3) ura 



MITOCHONDRIES biparti t i on 
act ive  
(15-20)/ c e l l .  (10-15)/ c e l l ,  
(0,7-1,5) x (0,5-0,8) um (1,O-2,5) x (0,2-0,6) um 

GOLGI abondant e t  a c t i f  id. 
VESICULES VF abondan t e s  id. 
VESICULES VPF abondan t e s  id. 
FLORAMIDOT4 abondant abondant 
GLOBULES 
OÇMIOPHILES prlsen t s  rares 

Ainsi ,  l e s  f a i t s  majeurs ca rac té r i san t  l e  carposporocyste mature e t  l a  

s p o r e  s o n t  (1) l'abondance d e s  mitochondries, d e s  dictyosomes e t  d e s  vés icules  VF 

e t  VPF; (2) l a  présence de  p l a s t e s  ovoïdes  e t  bien différenciks.  

111.2.E - CYTOMORPHOLOGIE DU STADE PLANTULE-1 (MORULAS SPHEHIQUE ET 

DIÇCOIDALE BOMBEE). 

I11.2.B.a - LA MORULA ÇPHERIQUE (Fig.5'0.A e t  ?O.%). 

La t r a n s i t i o n  du s t a d e  unicellulaire de  l a  spore  A celui pluricellulaire 

de  l a  morula c-phérique, e s t  niarquée p a r  une évolutic~n qua l i t a t ive  e t  quan t i t a t ive  

d e s  c o n s t i t u a n t s  ce l lu la i res t  notamment l a  paroii  l e  plast idome e t  l e  compartiment 

vacuolaire ou vésiculaire.  

La PP.ROI (Fig.90.B) : l a  s t r a t i f i c a t i o n  (cuticule, c u; couche moyenne, 

c m e t  couche in te rne  c i )  s ' in tens i f ie ,  e n  meme temps que s 'épaissi? l a  

cuticule. Le NOYAU (Fig.5'O.B : N) e s t  re la t ivement  de grande t a i l l e  t l  A 2 urr~) eu  

égard A l a  dimension d e s  cellules.  Chez l e s  ce l lu les  in i t i a l e s  pér iphér iquesi  i l  s e  

local ise  d a n s  l a  région t ~ a s a l e .  L e s  PLAÇTES (Fig.90.E : F ;1,5 - 3 e Cli5 - Ot8 

um), s 'allongent. I l s  s 'appuient  can t re  l a  face  in te rne  du plasmalemmet t o u t  autour  

d e  l a  cellule (Fig.5'1.B). L e s  GRP.INS DE FLORAMIDON (Fig.90.E : VA) s o n t  abondants  



et s e  groupent autour du noyau. Pour facil i ter l e s  comparaison ul tér ieures  entre  

l e5  divers  s tades ,  nous avons cherché A préciser su r  une coupe, le nombre moyen de 

ce s  granules par cellule : nous dénombrctns en moyenne 8,28 granules de floramidon 

par cellule, so i t  828 %. 

Deux points méritent a t ten t ion  : (1) l'absence d e s  vésicules VF e t  VPF s i  

caractéristiques du s t a d e  spore e t ,  (2) l a  similitude d'aspect de s  cellules, quelle 

que so i t  leur position dans  l a  rr~orula. 

III.2.B.b - LA MORULA DISCOIDALE BOMBEE. 

La PAROI (Fig.921 présente  une s t ructure  comparable h celle de la  morula 

sphérique : cuticule externe (CU, couche moyenne (c rn dense e t  couche interne 

1Ache (ci) (Fjg.92). 11 n'est  pas  ra re  d'ctbserver, h l ' intérieur de la  cuticule, 

l a  présence de corpuscules ovoïdes (b dont l a  nature r e s t e  A préciser (Fig.93). 

La couche c m s e  prolonge en t re  lec. cellules e t  constitue l e  "ciment 

intercellulaire" dont l 'aspect varie d'une plantule A l 'autre (Fig.94.A e t  9A.B). 

Lors de la cytodiérése,  la  cloison intercellulaire s e  forme par 

invagination (Fig.96 : inv) e t  extension des  couches moyenne c m e t  interne 

c i  (Fig.96 e t  97). 

Le NOYAU I1,5 - 2,s um) e s t  toujc~urs logé dans un diverticule du 

cytoplasme pariétal  (Fig.94.A). Son contour e s t  fréquemment souligné par l e s  grains 

de floramidctn. L'aspect de cet organite varie d'une plantule A l'autre. Ainsi, chez 

l e s  plantules dont l e s  cellules son t  riches en grains  de  floramidon (Fig.981, i l  

renferme un nucléole bien différencié, a lors  que chez l e s  plantules qui en 

renferment peu, il montre une a i re  nucléolaire claire d'oh rayonne les t r avées  

irréguli&res de la chromatine condensée (Fig.94.A). 

Les PLASTES géneralement au nombre d'une demi-dizaine par cellule 

(Fig.91.B)i s'agrandissent (1 - 9 >: 08 - 1 3  um)* tout  en conservant le  m&me 

aspect  ultrastructural (Fig.97) que ceux des  morulas sphériques. Les MITOCHONDRIES 



(Ot4 - Ot7 x Ot3 - Ot4 um) d e  p e t i t e  t a i l l e t  s o n t  p r é s e n t e s  e n  p e t i t  nombre (Fig.99 

: M i ) .  E l l e s  s 'associent  fréquemment au:< p l a s t e s  (Fig.100). 

Le r81e de  l'APPAREIL DE GOLGI, d a n s  l 'édification de  l a  paroi t  e s t  

sugg6ré  pa r  l a  présence,  A proximité du plasmalerime de  saccules  golgiens 

hyper t rophiés  (Fig.100). 

La VACUOLIÇP,TION qui touche l e s  ce l lu les  l e s  p l u s  i n t e r n e s  de  l a  morula 

(Fig.102 : VIt a f fec te  peu ce l l e s  de  l a  périphérie (Fig.101). El le  s ' in tens i f ie  e n  

meme temps  que l a  t a i l l e  de  l a  p lantule  s 'accroit.  L'AMIDON FLORSDEEN e s t  l a  

subs tance  de  rése rve  la p lus  remarquable A ce s t a d e  e t  l a  p lus  f réquen te  : nous  

comptons e n  moyenne s u r  une coupe e t  par  cellulei  13  g ranu les  (1300 %). Cer ta ines  

p lan tu les  l'accumulent e n  grande quan t i t é  (Fig.98, 99 e t  101). I l  s e  reconnait  a u  

contour arrondi ou él l ipsoïdal  de  s e s  granules  dont  l e  pourtour externe  e s t  dense  

e t  l e  cen t re  clair. 

On note  l a  présence de  GLOBULES OSMIOPHILES souven t  de  grande t a i l l e  

(Fig.9i.A e t  103 : G1). I l s  s o n t  fréquemmentt t o u t  comme le noyau d 'ai l leurst  

encadrbs  par  l e s  g r a i n s  de  floramidon e t  fon t  s a i l l i  d a n s  l a  cavi té  uacuolairei  

bien que l eu r  origine cytoplasmique ne f a s s e  aucun dou te t  comme e n  témoigne, A l eu r  

p&riphér ie t  un f i n  l i s e r é  cytoplasmique qui l e s  r a t t a c h e  a u  cytoplame par ié ta l  .Ces 

globules e x i s t e n t  a u s s i  bien d a n s  l e s  ce l lu les  i n i t i a l e s  (F91.A) que d a n s  l e s  

a u t r e s  (Fig.iO2). 

I l  n 'est  p a s  r a r e  d 'observer l a  présence de  CELLULEÇ PILIFEREÇ (Fig.104 

e t  105 : Cp) qui engendrent  d e s  trichocy t e s  ou po i l s  d e  p lus ieurs  d iza ines  de 

microns de  longueur (Fig.105 :Tr). L'aspect de  l a  cellule p i l i f é re  e s t  remarquable 

(Fig.105) : cytoplasme d e n s e t  noyau bien individualisé renfermant  un nucléole 

dense.  Une synapse  logée a u  ptsle d i s t a l  (Fig.106 : Sy) a s s u r e  l a  jonction avec l a  

cellule-poil ou trichocyte. Le cytoplasme de l a  région synap topar ié ta le  o f f r e  . 

l 'aspect  de  f e r  de  lance e t  s e  s t r i e  délicatement d a n s  l e  s e n s  axial  (Fig.106 : 

Gy). La vacuole tres développée (Fig.107 : VIt renferme d e  nombreux v e s t i g e s  

rneribranaires. La naissance  de c e t t e  cellule s'accompagne d'une brPche pa r i é ta le  qui 



persiste A la  base du poil, sous la  forme d'une gaine (Fig.iO5) . 
E n  conclusion, l'acquisition des morphologies sphérique e t  discoidale bombée e s t  

marquée par des  modifications cytologiques dont l 'essentiel e s t  résurnd comme plus 

haut, pour comparaison ultérieure, dans le tableau ci-dessous : 

ORWITEÇ MORULA MORULA 
ÇPHERI QLIE DISCOIMLE 

BOMBEE 

PAROI 3 strates  3 s t r a t e s  

NO'(AL1 sphér ique sphér igue 
1-1,s un 1,s-2,5 uis 

PLASTES 5 A 10 / c e i l .  5 a 10 / c e i l .  
ouoides A allongés ouoides A al longés 

1,5-3a0,5-O,E un 1-910,8-1,5 um 

GOLGI (note 1) pr isent  

VESICULES VF absen tes absentes 

VESICULEÇ VPF absen tes  absentes 

F L O W 1  DON abondant t rbs  abondant 
828 pour cent 1300 pour cent 

GLOBULES 
09-41 OPHILES absents présents 

note 1: non d e s c r i p t i b l e  sur nos cl ichés,  

De ce tableau, on peut retenir les  éléments majeurs suivants concernant 

le s tade PLANTULE-1 (1) absence des vésicules V F  e t  VPF; (2) accroissement du 

nombre des granules de florarrtidon e t  des globules osmiophiles; (3) accroissemerit de 

la taille des plastes; (4) réduction du chondriome e t  des dictyosomes. 
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II1.2.C - LE STADE PLANTULE-II ( INDIVIDUALISATION DE LA FRONDE). 

La fronde seule ,  A I'exclusicln du disque de fixation, e s t  envisagée ici. 

on a t en t é  de préciser su r  une coupe longitudinale axiale de fronde - malgré 

l'absence fréquente d e s  synapses  - l'ordre hiérarchique d e s  cellules (A.1, A.11 ;. 

SA.1, SA.11 ; AX.1, AX.11 ; ... dont il s e r a  question ci- dessous  iFig.108). Faute 

d'avoir réal isé  d e s  coupes ul t raf ines  longitudinales parfaitement axiales ,  nous ne 

pourrons montrer ni analyser l a  cy tomorphologie ultrastructurale de l 'initiale 

apicale Ire. 

La PAROI montre la meme organisation qu'au s t ade  plantule-1. Les s t r a t e s  

moyenne cm e t  interne c i  s e  prolongent en t r e  l e s  cellules e t  forment l a  paroi 

intra  e t  interaxiale,  qui abr i te  précisément l e s  synapses  primaires e t  secondaires. 

La s t ructure  de ces  bouchons - l e s  p i t s  plugs ou p i t s  connexion des  anglosaxons - 

e s t  du type ASPARAGOPÇIS (FELIIMP,NN e t  al. 1977) ( Fig.109). Le bouchon proprement 

di t  b, s e  s t r i e  finement dans l e s  régions synaptocytoplasmiques constituant ce que 

l'on appelle le  disque sidérophile d S. I l  e s t  recouvert, dans ces  régionsi par 

l a  membrane du bouchon m b qui e s t  elle-m8me revPtue par le  plasmalemme ou 

rriemtlrane synaptocytoplasmique m b. Les f lancs  du bouchon sclrit l imités  par la  

membrane sy naptopariétale ou plasmalemme m S. 

Le NOYALI (Fig.110 : Ni qui mesure en t r e  1,s e t  3 um, se loge fréquemmerit 

dans l a  région pro:timale des  cellules périphériques ou superficielles de l a  fronde. 

Son aspect (absence ou présence du riucléole, chrctmatine réticulée ou non), qui 

r e s t e  inchangée dans l e s  cellules d'une meme fronde, quelle que so i t  leur  ordre 

tiiérarchique (P.Ili P..IIIt ... SP..IIt ... 1, varie d'une plantule A l'autre. 

Lorsqu'on s'éloigne de I1ape:i en direction basipPte, l a  présence de deu:c voire 

t ro i s  noyau:,: dans l e s  cellules sous-corticales (SA.11 , SA.11 i...) e t  m6dullaires 

(AX.1, AX.11,. ..), e s t  fréquente (Fig.1 i l ) .  

Les PLASTES (Fig.112 et  113 : P) offrerit l'aspect d'éléments ovoides ou 

fusiformes (1 - 12 x Ot5 - 1,O um). I l s  son t  organisés  de l a  milme maniere que ceux 



d e s  ce l lu les  du s t a d e  plantule-1. Le s t r o m a  e s t  parcouru par  moins d'une dizaine de  

thylacoïdesi  qu'entoure un thylacoïde périphérique. Ils o n t  t o u s  e n  commun d 'e t re  

t a p i s s e s  pa r  d e  nombreux phycobilisomes (Fig.113 : Ph). 

L e s  MITOCHONDRIES (Fig 109 e t  114 : m i )  s o n t  de  p e t i t e  t a i l l e  (1 x Ot2 

um) e t  ne d i f f é r e n t  p a s  fondamentalement de  ce l l e s  d é c r i t e s  préc4demment. L e s  

DICTYOSOMEÇt a u  nombre de  2 ou 3 i  s o n t  peu a c t i f s  (saccules non vés icu l i sés  au:{ 

e:: t r émi tés )  (Fig.115 : G). 

Les. g r a n u l e s  de  FLOHAMIDON préfërentiel lemerit  local isés  a u  voisinage du 

noyaut s o n t  peu nombreu:c (Fig.110). Les  GLOBULES OSMIOPHILES (Fig.108 e t  116 : G1) 

rappel lent t  p a r  l eu r  a spec t  e t  l eu r  t a i l l e t  (1 - 6 um), ceux qui s o n t  d é c r i t s  p lus  

hau t  chez l a  morula discoïdale bombée ( s t a d e  plantule-1) (Fig.103). I l s  

appara i s sen t  i s o l é m e r ~ t ~  plus  rarement  p a r  deux d a n s  l a  plupart  d e s  ce l lu les  

(apicales A.IIt A.111 ...; sous-apicales SA.IIi SA.111 ... e t  ax ia les  AX.IIt 

P,X.IIIt ... 1. Leur t a i l l e  s'accroi't généralement de  l 'extérieur (cortex) v e r s  

l ' intérieur du tha l l e  ( r n e d ~ l l a ) ~  oh i l s  occupent, comme l e  montrent  d e s  mesures  

ponctuelles,  p l u s  de  2 0 %  de  l a  su r face t  s o i t  environ 10% du volume cellulaire.  

I l  n ' e s t  p a s  r a r e  d'observer d a n s  la région cor t ica le  de  la f ronde t  d e s  

ce l lu les  f r a p p é e s  de  sé r~escence  (Fig.117 e t  118 : Csn). Ces  ce l lu les  montrent  d e s  

a l t e r a t i o n s  cytologiques importantes  part iculiPrement a u  niveau d e s  p l a s t e s  qui  

prennent un a s p e c t  lobé e t  dont  l e s  thylakoïdes t r acen t  d e s  circonvolutions 

i r régul iéres ,  mais a u s s i  au niveau de  l a  pa ro i  qui  renferme d e s  corps  d'aspect 

bactéricfi'des (Fig.119 e t  120 : b) e t  dont  l a  présencei  si e l l e  e s t  bien confirmée, 

pourra i t  e t r e  une preuve de  l 'al terat ion de  s o n  r81e de  barrière.  

Nous avons  également observé  l a  prësence d'endophytes d a n s  l a  région 

d i s t a l e  d'une f ronde de  plantule-II (Fig.121 e t  122 : end). I l s  s ' i so lent  de  l a  

cellule-hbte pa r  une membrane qui manifes te  une act iv i tb  exocytaire i n t e n s e  

(Fig.123 : EX). 

Le cytoplasme o f f re  t o u s  l e s  c a r a c t è r e s  d'une cellule métaboliquemerit 

ac t ive  (Fig.124 e t  125) : noyau volumineux renfermant  de  nornbreu:c g ranu les  d e n s e s  



accumulés A proximité de  l'enveloppe, cav i t é s  d i l a t é e s  du réticulum 

ergastoplasmique,  mitochondries volumineuses e t  riombreux granules  ribosumaux. C e s  

ce l lu les  p a r a s i t e s  o f f r e n t  l a  par t icular i té  majeure d'Éitre d6pourvues de p l a s t e s ,  

ce qui pourrait  suggére r  l eu r  na tu re  fongique. 

Nous résumons h présen t ,  l e s  t r a i t s  marquants  d e  l a  cytologie de  la 

f ronde du s t a d e  plaritule-Il d a n s  l e  tableau ci-dessous : 

ORGANITES 

PÇrROI 

NOYAU 

trois strates 

sphér ique 
nucllole (+/-1 
1,s A 3 um 
cell. plurinucllées 

MITOCHONDRIES 1 i+ 0,2 um 
environ 5 / cell. 

GOLGI prlsent 

VESICULES VF absentes 

VESICULES VPF absen tes 

GLOBULES prisen t s  
OYIOPHILES uolumineux 

Le s t a d e  plantule-II s e  ca rac té r i se  donc par  : (1) l ' é t a t  plurinucléé d e s  

ce l lu les  sous-apicales  e t  axia les ;  (2) la préserice d i sc rè te  du chondriome e t  de  

l 'appareil  de  Golgi; (3) l a  présence remarquée de  globules  osmiophiles de  grande 



tail le.  

1II.L.D - LE THALLE ADULTE. 

L'analyse ultrastructurale qui su i t  porte exclusivement su r  la partie 

érigée de la plante: l a  FRONDE. Son architecture ne différe pas  fondamentalement de 

celle décrite chez la plantule. C'est un cladomothalle constitué exclusivement de 

fi laments axiaux nus, formés par la  succession des  cellules axiales (filament ai: ial  

nu). Le filamerit, ou axe principal, parte des  axes  latéraux (secondaires, 

t e r t ia i res ,  quaternaires,. ..) engendrés chacun par une initiale apicale secondaire, 

tertiaire,... La su i te  de ce travail  a pour objet de rechercher, comme chez la 

fronde juvgnile l e s  caracteres  ultrastructurau>: spécifiques A chaque type de 

cellule tapicale, sous-apicale, axiale), ainsi qu'A son ordre hiérarchique au se in  

du cladomothalle. 

LES CELLULES DE L'AXE PRIMAIRE (Fig.126). 

La cellule apicale primaire (A.1) (Fig.126 e t  127) renferme un cytoplasme 

dense parcouru par l e s  t r avées  du reticulum end~plasmique,  qui s e  dilatent e t  

donnent naissance, au voisinage de l a  paroi, A des  vésicules d'exocytose (Fig.127 : 

fléche simple). La tail le du NDYALl e s t  remarquatlle (3,3 urn de diamétre), comparée 

au:< dimensions de la  cellule. Le rapport nucléoplasmique, évalué A partir des  

surfaces,  e s t  relativement élevé t0,6). Le nucléoplasme renferme un nucléole 

sphérique. La chromatine condensée s'organise en plages irréguliéres. 

Les PLASTES, de forme allongée (Fig.137 : P), s e  disposent r6guliérrrrirnt 

autour du noyau dans le  cytoplasme pariétal. Le stroma e s t  parcouru, selon le  grand 

axe de l 'organitej par 2 A 6 thylacoïdes isolés  enveloppés par un thylacoïde 

périphérique. On observe quelques r a r e s  images de bipartition (Fig.127 : fl4che 

douttle). 

Les MITOCHONDRIES (riil s e  répart issent  uniformément dans le cytopla~.rne. 



Ce sont  d e s  organi tes  ovoïdes dont la  membrane interne s e  replie en nombreux 

tubules d i la tés  qui s e  disposent irrégulièrement dans le  stroma. 

Les DICTYOSOMES (dl sont  const i tués  par un empilement de 4 A 6 saccules 

dont l'e:.:trémité e s t  vésiculée. Les saccules distaux son t  fréquemment 

tiypertrophiés. L'association des  dictyosomes avec l e s  mitochondries e s t  fréquente 

(Fig.129). Les GRANULES FLORAMYLIFERES (A), toujours extraplastidiaux, sont  peu 

abondants e t  paraissent  sous  la  forme de plages suttcirculaires claires, groupées A 

l a  base du noyau (Fig.127). Le CYTOPLASME PARIETAL, s i tué  au pble d i s t a l  de la  

cellule, renferme quelques r a r e s  globules denses  de grande ta i l le ,  cernés par une 

plage claire (FIG.126, GL) e t  l imités par une membrane. La déscription de l a  PAROI 

EXTERNE (Fig.l26), dont la s t ructure  e s t  similaire h celle des  cellules apicales 

d e s  microcladomes t e r t i a i r e s  e t  quaternaires (Fig.131 e t  132), s e r a  envisagée plus 

loin. 

LA CELLLTLE SOUS-APICALE PRIMAIRE (Fig.126 e t  127 : SA.1) présente  un 

aspect  s t ructural  comparable A celui de l a  cellule précédente. On note toutefois  

une distributiori plus polarisée des  granules amylifhres qui son t  préférentiellement 

groupes au pble proximal, sous  le  noyau. Au fur  e t  21 mesure que l'on s'éloigne de 

l'apex, l e s  cellules axiales  primaires (Fig.126 : AX.1) sont  de plus en plus 

volumineuses, de plus en plus vacuolisées; e l l e s  deviennent finalement 

plurinucléées dans la  région interne du thalle,  oh ellec. abr i tent  une vacuole de 

grande ta i l le  (Fig.140). Ces cellules forment l a  medulla, avec l e s  cellules 

proximales d e s  &;.:es secondaires, t e r t i a i r e s  e t  quaternairer. (Fig.140 : Me). Leur 

cytoplasme renferme tous  l e s  organi tes  décr i ts  plus haut, mais ils sont  p lus  épars  

que dans  l e s  cellules apicale e t  sous-apicale. 

Les PLASTES ont  des  thylacoi'des encore bien s t ructurés ,  quoique 

vésiculis4s e t  d e s  phycobilisomes bien individualisés (Fig.136 : Ph). Les 

MITOCHONDRIES son t  nombreuses e t  leurs  tubules  d i la tés  (Fig.136 : mi). Les  PROFILS 

RETICULAIRES supportent de nombreuses par t icules  ribosomales (Fig.136 : EH). Les 



DICTYOSOMES1 aux saccu les  peu vés icul isés ,  s o n t  faiblement a c t i f s  (Fig. 136 : dl. 

Les  NOYAUX o n t  une enveloppe fes tonnée  e t  un nucléoplasme f ib r i l l a i r e  (Fig.137 : 

NI. C)n observe  d a n s  quelques  ce l lu les ,  d e s  GLOBULES OÇMIOPHILES de  grande ta i l le  

(Fig.138 : il. Les  PAROIS i n t e r n e s  s o n t  peu c o n t r a s t é e s  (Fig.135 : pal. La lamelle 

moyenne forme un l i s e r é  c la i r*  i r régul ier*  qui  s 'é largi t  au  niveau d e s  m é a t s  

(Fig.135 : me). Les  s y n a p s e s *  qui s o n t  également du type ASPARAGOPSIS (Fig.139) e t  

qui f u r e n t  déc r i t e s  p lus  haut ,  ne s e r o n t  p l u s  analysées .  

LES CELLULES DES AXES SECONDAIRES JEUNES. 

Lee. ce l lu les  apicales  (A.11) e t  sou:.-apicales (ÇA.11) d e s  a x e s  

seconda i res  jeunes, c 'es t  à dire  l e s  p lus  proches de  l'axe primaire (Fig.130) 

o f f r e n t  l e s  memes part iculari téc.  u l t r a s t r u c t u r a l e s  que l e u r s  homologues de  1'a:te 

primaire . Le CYTOPLASME e s t  dense  e t  peu vacuolisé. Le rappor t  nucléoplasmique e s t  

voisin de  015. Le NOYAU interphasique r e s t e  volumineux.(3 uni). L e s  PLASTES peu 

di f férenciés ,  renferment  2 à 3 thy lacoïdes. L e s  MITOCHONDRIES, semblables  à cel les  

d e s  ce l lu les  ax ia les  ~ t r i m a i r e c . ~  s e  local isent  au  voisinage d e s  dictyosorries e t  d e s  

p las tes .  Les  DICTYOSOMES s e  regroupent  a u  pdle d i s t a l  d e s  cellules.  I l s  s o n t  

a c t i f s  comme l e  l a i s s e  suppose r  l 'aspect vésiculisé d e s  :.accules qui s 'empilent par  

4 à 5. L e s  vés icules  auxquel les  ils donnent naissance  confluent e n  p lages  c la i res .  

Le RETICULUM ENDOPLP.SMIO.UE dévelc~ppe d'aboridantec. t r a v é e s  dilatéec.* qui donnent 

naissance  A d e s  vés icules  d'e:.:ocytose (FIG.130, f leche double). Au f u r  e t  à mesure 

de  l eu r  éloignerrient de  l a  région apicale ac t ive ,  les. ce l lu les  a x i a l e s  secondaires  

(Fig.126 : AX II) s u b i s s e n t  l e s  memes modifications s t r u c t u r a l e s  que l e s  ce l lu les  

a x i a l e s  primairesi  A savo i r  augmentation progress ive  de  l a  t a i l l e  e t  pasc.age A 

l ' é t a t  plurinucléé. 

LES ClELLULES DES AXES SECONDAIRES AGES, TERTIAIRES ET QIJATEHNAIHEÇ. 

L e s  ce l lu les  apicales  t e r t i a i r e s  (A.111) e t  qua te rna i res  (A.IV) que nous  

avons  lctcalisées topographiquement A p a r t i r  de  l a  posi t ion supposée  d e s  ce l lu les  



a x i a l e s  d'ordre secondaire e t  t e r t i a i r e ,  const i tuent ,  avec  l e s  ce l lu les  apicales,  

d e s  a x e s  secondaires  a g é s t  c'est A d i re  l e s  p lus  é lo ignées  d e  l'axe primaire* l e  

cor tex  (Fig.132 : CX e t  S.CX 1. L'aspect s t ruc tu ra l  de  c e s  ce l lu les  périphériques 

d e  l a  f rondet  in t rodui t  que lques  nouveautés.  

Le RAPPORT NUCLEOPLASMIQUEi qui e s t  d'environ 015 d a n s  l'apicale primaire 

e t  l e s  apicales  secondaires  jeunes* p a s s e  ici A environ 02. Le CYTOPLASME e s t  

toujours  dense  e t  plurinucléé (Fig.132). Les  PLASTES (Fig.13 1) s o n t  d i f férenciés  e t  

renferment  5 A 7 thylacoïdes. L e s  MITOCHONDRIES iFig.131 : m i )  s o n t  f r é q u e n t e s  e t  

r e s t e n t  loca l i sées  au  voisinage d e s  p las tes .  Les  t r a v é e s  d u  HETICULUM parcourent l e  

cytoplasme p a r i é t a l  (Fig.130 : RE ). L e s  VACUOLES (VI e t  l e s  GRANULES 

FLORAMYLIFEHEC; (A) s e  regroupent  a u  p61e d i s t a l  d e s  ce l lu les  iFig.131). La presence 

d e  rds idus  membranaires daris l e s  vacuoles (Fig.131 : f ldche double), iuggPre  un 

p rocessus  d'autophagie. La PAROI ex te rne  e s t  s t r a t i f i é e  (Fig.132) e t  comprend l e s  

couches c lass iques  (cuticule cu , couche moyenne f ib reuse  c m + oh  l e s  f ib r i l l e s  

s 'or ientent  parallélement A l a  su r face  e t  au  contact  du plasmalemme, une couche 

i n t e r n e  claire ci) désormais  connues. 

Enfin* c 'est  au niveau d e  c e s  a x e s  t e r t i a i r e s  e t  qua te rna i res  

qu'apparai 'ssent l e s  premieres  SYNAPSES SECONDAIRES (Fig.133 e t  134 :sy.II). Ces  

jc~ncticlris eri tre ce l lu les  a x i a l e s  voisines,  s e  r é a l i s e n t  d'abord par  l a  fc~rmat ion 

d'une cellule in termédia i re  ci*, i s s u e  par  mitose,  d'une cellule donatrice cd , 
p u i s  pa r  l a  fus ion de  l a  ce l lu le  intermédiaire avec l a  cellule réceptrice c r. 

L'aspect s t r u c t u r a l  d e s  ce l lu les  pro:iimales (AX.11) (Fig.132 e t  134) d e s  

a x e s  t e r t i a i r e s  e t  quaterr ia i res  cons t i tuan t  l e  cortex in te rne  (Fig.i32 : Ç.CX) e t  

d e s  é léments  pér ipher iques  de  l a  médulla, e s t  semblable A celui  d e s  ce l lu les  

d i s t a l e s  de c e s  a x e s  (apicales  t e r t i a i r e s  e t  quaternai res) .  

En conclusiont nous  rassemblons ,  dans  un tableau* l e s  é léments  l e s  p lus  

c a r a c t é r i s t i q u e s  de l a  f ronde du tha l l e  adul te  : 



ORGANITES 

NOYAU 

PLASTES 

MITOCHCt4DRIES 

D I  CTYOSMES 

VESICULES VF 

VESICULES VPF 

FLORWiIDON 

GLOBULES 
OÇMIDPHILES 

CISMCTEREÇ 

3 - 4 u m  
ce1 1, plur inuclé4es 

1,s-6 3 O15-1,O un 
5 - 10 /tell. 

0,5-1,5 5 0,3-0,5 um 
environ 10 /ceIl. 

environ 4-5/cell, 
actifs 

absentes 

absen tes 

présent 

présen ts 

On retiendra cclmme f a i t s  majeurs de la  cytologie ultrastructurale de la 

fronde du thal le  adulte, l e s  f a i t s  suivants  : Il) l e s  cellules apicales e t  

sous-apicales ont t ou t e s l  quelle que so i t  leur position hierarchique dans le  

cladomothalle, un cytoplasme dense, peu vacuolisé; (2) l e  rapport nucléoplasmique 

e s t  plus élevé dans l e s  cellules apicales e t  sous-apicales d e s  jeunes axes  

secondaires (A.1 e t  A.II), que dans l e s  cellules équivalentes d e s  axes  secondaires 

agés  (AX.11, AX.111, AX.IV; (3) la  cytologie des  cellules axiales  e s t  marquée par 

l 'é ta t  plurinucléé e t  par l a  vacuolisation. 

En conclusion générale ce t t e  étude de cytomorpholc~gie ultrastructur.ale, 

on peut dégager .& présent  l e s  t r a i t s  dominants qui marquent l e  passage d'un s t a d e  I 

l'autre,en comparant l e s  diff @ren te s  conclusions par t ie l les  énoncées plus haut. 

Nous en voyons quatre : (1) l e s  vésicules VF e t  VPF caractér isent  l e s  s t a d e s  



carposporocyste e t  spore (2) le plastidome at teint  s a  taille maximale e t  les 

granules floramylifPres sont l e s  plus abondants au cours du s tade  plantule-1 

(morulas sphérique e t  discoldale bombée; ; (3) l e s  globules osmiophiles atteignent 

leur taille maximale au cours du stade plantule-Il. 

L'illustration graphique (Fig.156) de ces conclusions révPle t ro is  

discontinuités plus ou moiris prononcées mais réelles : (1) premiére rupture : 

spore//  s tade  plantule-1 par la variation brusque du nombre des  vésicules VF e t  

VPF; (2) deuxiPme rupture : stade plantule-1 (morula sphérique) / /  stade plantule-1 

(morula discoïdale bomb6e) par l'augmentation des  granules amyliféres; (3) enfin 

troisième rupture : s tade  plantule-1 (morula discoldale bombée) / /  stade 

plantule-IIt par variation brusque du nombre des globules osmiophiles. O.uant au 

stade adulte, i l  prolonge le stade plantule-II. 
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C H A P I T R E  I V  - DISCUÇSIQN 

Dans  l e s  pages  qui  précèdent  nous  avons  t e n t é  d 'élucidert  d a n s  le 

contexte  p r é c i s  du thPrne cladornieni un d e s  a s p e c t s  de  l a  m o r p h o g e n è s ~  du thal le  de 

GRACILARIA : l 'ontogen&set e t  de  montrer  l 'originali té d e s  p rocessus  ontogéniques 

de  c e t t e  a lgue,  h 5-avoir, la) lJe:tisterice de  p lus ieurs  p h a s e s  de  développement 

conduisant  du s t a d e  de  l a  s p o r e  h celui  du tha l l e  adu l t e  (Fig.141) : l e  s t a d e  

plantule-1 (morulas sphér ique e t  discoïdale bomb@e), l e  s t a d e  plantule-II (disque 

d e  f ixa t ion  e t  fronde juvénile érigée),  l e  s t a d e  adu l t e*  (b) la manifes ta t ion au  

cours  de l a  morphctgen6se d e  l a  p lante  juvénile, de  r u p t u r e s  ou disccintinuités 

r é p é r é e s  gr$ce A l a  va r i a t ion  quan t i t a t ive  ou qua l i t a t ive  d ' indices morphologiques 

( ta i l le  ce l lu la i re ,  angle d e  rr i icrot~ifurcation~ a r h r e  de  microramificationt 

c y t o m ~ r p h o l o g i e ) ~  (c) l a  po la r i sa t ion  de  l a  fronde.  

Nous nous  proposons  désormais  de  cumpléter  ou de  développer l ' essent ie l  

d e s  r é s u l t a t s  e t  d e s  conclusions d e s  chap î t r es  précédents t  de  l e s  confronter  aux 

données  de  l a  l i t t é r a t u r e  e x i s t a n t e  a f i n  d'en dégager l e s  p o r t é e s  biologique, 

sys témat ique  e t  phylogénétique. 

IV.1 - LES METHODES DE RECONÇTRUCTIDN TRIDIMENSIONNELLES ASÇISTEEÇ 

PAR ORDINATEUR. 

La reconstruction tr idimensionnellei  A p a r t i r  de  d e s s i n s  s u r  p laques  de  

coupes semi-fines ou u l t r a f i n e s  s é r i é e s t  d 'organi tes  ce l lu la i res  (STUBBLEFIELD e t  

WRP,Y, 15'71 ; FUGE, 1972 ; LEGRAND et PRENSIER, 1976 ; COUDERC e t  al.t 1PE:I ; GIRP.UIS 

e t  ROLAND, 1981 ; MAUREL* 1981 ; UTSUMIt 1982)t voire de  ce l lu les  e n t i è r e s  

(PELLEGRI NI, 19:::i ; BOUTEILLEi 1484) n 'es t  p lus  r a r e  aujourd'hui. Des  travaux 



r é c e n t s  (COUDERG e t  al.* 19E:l ; JOHNSON e t  CAPOWSh'l, 1?E:3) on t  cependant amélioré 

c e t t e  méthode d'analyse e n  f a i s a n t  appel  au:; poss ib i l i t é s  o f f e r t e s  pa r  

l ' informatique ( sa i s i e  au tomat i sée  d e s  images  de coupest  r econs t i tu t ion  graphique 

avec  déplacement ou ro ta t ion  d a n s  l 'espace, d e  l'objet). Moins us i t é s ,  p a r  contre j  

s o n t  l e s  travau:.: u t i l i san t  c e s  méthodes pour l 'étude d'organisimes pluricellulaires 

(JOHNSON e t  CAPOWSKIt 19'33) . 
Appliquer c e s  rriéthodes A l 'étude de  l 'architecture du thal le  massif  de  

GRACILARIA* nous p a r a i s s a i t  un excel lent  moyen. Les  l i m i t e s  techniques  auxquel les  

nous  fiimes confronté (relevé manuel d e s  points ,  m6moire h 16 b i t s )  ne  nous  ont  pas. 

permis  de  développer l a  m6thode comme nous l 'espérions. L'image s téréoscopique 

obtenue,  montrant  une dizaine d e  cellules,  rend néanmoins compte , bien que 

f ragmentai rement ,  de  l 'architecture du point végéta t i f  d e  la fronde a u  voisinage de  

l a  cellule apicale. 

De nc~uveau:.: moyens ( s a i s i e  d'image au tomat i sée j  mémoire 32 b i t s )  s o n t  

ac tuel lement  d isponibles  qui  devra ien t  pe rmet t re  l a  poursu i t e  de ce genre  de  

t ravaux daris de  meilleures. coriditions. 

IV.2 - MORPHOGENESE DU STADE PLANTULE-1. 

IV.2.P. - FORMATION DE LA SPORE. 

L e s  carposporocysteç  appara i s sen t  isolément ou e n  chapelet  a l 'extrëmité 

d e s  rameaux gonimoblast iques don t  l a  croissance d 'aspect  sympodiale s 'éloigne de  l a  

croissance  rnonopodiale observée  d a n s  l a  fronde. C e t t e  d i f fërence  de  comportement 

e n t r e  l e  gonimoblaste e t  l a  f rondet  pourrai?, A première vue corroborer l 'existence 

bien individualisée du carposporophyte (pa ras i t e )  e t  a l l e r  a i n s i  A l 'encontre de 

travaux r é c e n t s  qui recorisid&rent d'un point  de  vue populationnel, l a  val id i té  de 

l a  notion de  gér~éra t ic~r i  carposporophytique (DESTOMBE e t  al., 1987). C e t t e  

s i tua t ion ,  de  l 'existence s imul tanée  s u r  une meme plante  d e  deux modes de  



croissance, n'est cependant pas  exceptionnelle, en e f f e t  " certaines e s ~ é c e ç ~  

suivant leur é t a t  de dévelo~pernent e t  l e  niveau de la plante considérée, pourraient 

prlisenter A l a  fois,  une croissance monopodiale e t  une croissance sympodiale" 

(L'HARDY-HALOS, loc. cit., d 5'64). 

Ainsi la formation des  organes reproducteurs ou des  poils, peut 

provoquer un changement des  modalités de croissance de l'appareil végétatif .  Chez 

PLEONOSPORIUM borreri  (L'HARDY-HALOS, 19641, la formation des  péricentrales 

fe r t i l es ,  arrPte la croissance de l'axe primaire e t  provoque définitivement l a  

formation de re la i s  5ympodiau:c. La transformation en  poils hyalins des  cellules 

apicales de CALLITHAM NION cory mbosum IL'HARDY-HALOSi1964) provoque également la  

formation de re la i s  sympodiau:i. La présence s u r  une meme plante des  deux types de 

croissance (monopodiale e t  s y  mpodiale) e s t  également connue chez l e s  phanérogames 

(DENFER e t  al. 15'78) notarriment chez l e  marronnier (GORENFLOT, 1926) (Fig.142 : 

relai  sympodial : r s  1. 

IV.2.B - PHASES INITIALES DU DEVELOPPEMENT DE LA SPORE. 

Le développement des  carpospores e t  des  té t raspores  de GRACILARIA e s t  

généralement du type "DUMONTIA" (CHEMIN, 15'37) ou "DIÇCALIS MEDIP.TUS" d'lNOH (1947) 

ci té  par BOILLOT (1961). 

LES divisions ~ u c c e s s i v e s  de la spore,  engendrent un massif 

pluricellulaire tOZA e t  KRISHNAMURTY, 1967) sphérique ou discoïdalet dont l'aspect 

rappelle le  s tade  "morula du dévelc~~lpemerit d'un oeuf d'oursin" (BOILLOT, loc.cit., 

1 9 6 1 ) ~  e t  dont le développement e s t  sous  la dépendance des  facteurs  in te rnes  (les 

corrélations) e t  d e s  fac teurs  externes (écophysiologiques). 

L'expérience que nous avons menée pour préciser la dynamique de 

croissance des  carpospores (Fig.161, rapporte une lé tal i té  importante (62%) e t  une 

activité mitotique faible,  puisque seulement 25% de l a  population sporale s ' e s t  

cloisonnée au rrioins une fois ,  aprPs 91 heures  , s o i t  environ 4 jours de culture, 

a lors  que l e s  premieres divisions sont  observées aprés  7 heures e t  pour d'autres 



ent re  15 minutes e t  24 heures de cu l ture  (CHEN e t  REN, 1913). On en  concluei en  

accord avec l a  l i t t é r a t u r e  (LEFEBVRE* 1985) que peu de spores sont viables. Cet 

é t a t  es t  de pr ime abord a t t r ibuable  au:.: fac teurs  in te rnes  o u  cytologiques 

( in tégr i té  des organi tes  a u  moment de l a  sporu la t iont  importance des réserves, 

résistance mécanique de l a  paro i t  degré de matu r i té  de l a  spore). Concernant l e .  

dégr6 de matu r i té t  l a  récc~ l te  des spores par expressior i  mécanique des cystocarpes, 

comme ce fa t  no t re  cas, n'est certainement pas favorable A l a  mise en  cu l ture  de 

spores tou tes  mat0res e t  do i t  e t r e  considéré comme un facteur  aggravant de l a  

l é t a l i t é  observée (LEFEBVRE* 1985). 

Les  facteurs  du  m i l i eu  e t  part icul iérement l 'éclairement dont l e s  f o r t e s  

in tens i tés  (JONES, 1959) compromettent l e  développement des sporest peuvent 

également e t r e  invoqu6s. Le  rBle de l a  lumiPre (composit ion spectralei 

photopériode) a été préc isé en cul ture (LEFEBVRE+id.). L e s  bandes spect ra les bleue 

e t  ve r te  e t  A moindre degr8 l a  bande rouge amél iorent s ign i f ica t ivement  l a  

v i ab i l i t é  . A long terme par  contre* ce sont  l e s  rég ions rouges du  spectre qu i  sont  

l e s  p lus  favorab les A l a  crclisc.arice. Ces r é s u l t a t s  sont  corrotlorés par  une 

expérience pré l imina i re  non  publiée que nous av ions réa l isée*  e t  qu i  montre par 

l'image (Fig.143) l 'é f f icac i té  A long terme (To + 3 mois)* d u  rouge c la i r  (670 

nm)* par  rappor t  au  b leu  (482 nmIt au  jaune (572nm) e t  au témoin. Les  rad ia t ions  

ve r t e  e t  tl leue favor iser i t  également l e  développement des spores de NP,CCARIA Wigqhii 

(CHEMIN, 1937). L 'e f fe t  majeur observé dans t ou tes  ces expériences e s t  

essent ie l lement photosynthé tique. Par cctntre un e f f e t  phy tochrorne e s t  démontré chez 

l e s  aplanospores de TRENTEPOHLIA (CHOWDARY e t  JOSE* 1978) e t  chez l e s  spores de 

CHAR), (TP,KP,TORI e t  IMAHORIi 1971) ah  l a  "germination" e s t  st imulée par  l e  rouge 

c l a i r  e t  retardée par  l e  rouge sombre. 

Un des t r a i t s  marquants du  développerrierit i n i t i a l  des sporesi confirmé par 

a i l l eu r s  (CHEN e t  REN* 1983 ; LEFEBVRE* 19:35), e s t  l a  constance de l a  ta i l l e ,  au 

cours des prerniisres segmentations e t  ce ri 'est qu'A p a r t i r  d u  stade 15 20 ce l lu les  

que celle-ci e s t  modifiée. Ce t te  par t i cu la r i té  d u  développement de l a  spore de 

GRAULARIA e s t  connue également chez d 'autres algues rouges, notamment l e s  



CHAMFIIP.CEE Ç (BOILLOTt 196 1) e t  l e s  CORALLI NACEEÇ (CABIOCHt 1972). El le  mér i t e ra i t  

d1f2tre é tud iée  de  maniere approfondiet  e n  ra i son  du probléme sous-jacent de  l a  

r e l a t ion  t a i l l e  < = >. division cellulaire.  

I l  s emble ra i t ,  mais cela demande A Btre vér i f ié ,  que  l a  va r i a t ion  de  

t a i l l e  d e s  ce l lu les  s e  produï'se e n  re la t ion  avec l e  changement de  morphologie de  la 

morula (é ta lement  e n  disque* su ré léva t ion  e r ~  dbrrie). Si t e l  e s t  bien l e  c a s t  on 

s e r a i t  t e n t é  d e  rapprocher c e t t e  s i t u a t i o n  de  celle décr i te  chez l e s  champignons du 

genre  CANDIDA sp.  (DLIJARDIN, 1982) dont  l e  tha l l e  peu t  e x i s t e r  s o i t  s o u s  l a  forme 

levure,  s o i t  s o u s  celle d'un pseudornyceliurn. La t ransformat ion d'une forme d a n s  

l 'autre,  e s t  déc r i t e  A l 'aide de  la théor ie  d e s  c a t a s t r o p h e s  e t  comparée A l a  

machine de  ZEEMAN oii l e  passage d'une posi t ion d'équilibre ins tab le  à une posit ion 

s t a b l e ,  slclpPre pa r  un changement brusque. Seule une approche expér imenta le  

pe rmet t ra  de d i re ,  si t e l  e s t  bien l e  c a s t  chez l e s  s p o r e s  de  GRACILARIA* e t  

d'apporter. a l o r s  un début d'explication a u  passage  d'un s t a d e  morphologique A 

l 'autre. 

L'évolution de  l a  forme de  l a  morula e s t t  a u  mame t i t r e  que l a  v iabi l i té t  

t r ibu ta i re  d e s  f a c t e u r s  cytologique5 ( in te rnes )  e t  d e s  f a c t e u r s  écaphysiologiques, 

notamment l e s  condit ions de  sbdimentation.  C'est aux f a c t e u r s  cytologiques t o u t  

d'abord, qu'il f a u t  rappor ter ,  comme nous  l'indiquions plus  haut ,  l e s  d i v e r s e s  

modali tés de  germination,  qui cclnduisent chez moins de  10% de  l a  population 

sporale ,  I d e s  morulas oblonguest gemrninées ou di f formes e t  pourvues d1e:<pansions 

rh izoïdales  (Fig.1ei 19 e t  20) .  Le pourcentage de  morulas t é ra to log iques  var ie  

e n t r e  10 e t  20 % (CHEN e t  RENt 1983). L e s  s p o r e s  qui, a v a n t  de  s e  d iv i se r  

tiourgeonnent e n  une vésicule protoplasmique,  rappel lent  par  leur  cc~mportemerit l a  

"germination" du type  "GELIDIALIS DISCALIS". Les  s p o r e s  a l longées  qu i  s e  d iv i sen t  

t r ansversa lement  A la p lus  grande longueur, évoquent l e s  "germinations1' du type 

"ERECTUS" e t  l e s  "germinations" zonées  d e s  LOME NTARIEES (BOILLOT, 1964). 

L ' in terpré ta t ion d e  c e s  f a i t s  r e s t e  difficile. Nous pensons  cependarit que l e s  

s p o r e s  dont  l e  développement s 'écar te  à premiére vue de  l a  norme moyenne de  

développement suivie  par  l a  population spora le  (développement e n  une masse  



sphériqueIt en engendrant des masses cellulaires allongees apportent tou t  

simplement l a  preuve d'une embryologie fondamentalement l inéaire. Cette " l inéari té" 

du développement qui  s'observe d'ai l leurs de bonne heure (présences de 

rn icrorameau~)~ meme chez l es  morulas sphériquest dont l'accroissement diamétral est  

pourtant sensiblement isotrope (FIG.90.P.) pose évidemment l e  probléme de l a  not ion 

de "morula" e t  de son u t i l i sa t ion  dans l e  contexte de l'embryologie végétale. La  

morula au sens s t r i c t  décr i t  un stade de I'embyogenése animale oû l'embryon est  

constitue par une sphérule plur icel lulaire pleinet dont l'accroissement 

isodiarnétrique est  assuré par l a  d iv is ion uniforme des blastomères. La segmentation 

se poursuit e t  about i t  A une sphérule creuse bipolarisée: c'est l e  stade blastula. 

En toute r igueurt l'emploi du vocable morula dans un contexte végétal devrai t  e t re 

proscrit, ou pour l e  moins strictement res t re in t  au stade oh l e s  cellules de l a  

sphérule plur icel lulaire se divisent encore uniformément dans toutes l e s  directions 

de l'espace. Cette s i tua t ion  l o rs  de l a  germination de l a  carpospore ne persiste 

cependant guPre dès l o r s  que l a  "plantule moruloïde: a franchi l e  cap d'une dizaine 

de cellules. 

La coalescence primaire décrite plus haut est  attr ibuablet A notre avisi 

au comportement atypique de certaines spores; el le ne devrai t  cependant pas & t re  

confondue avec l a  coalescence secondaire qui es t  généralement celle que rapporte l a  

l i t té ra ture  chez GRACILARSA (JONESt 1956, CHEN e t  REN 1983t LEFEBVREt 19:35j1 mais 

également chez d'autre~. GIGARTINALES notamment chez CHONDHUS crispus lTVETER e t  

MATHIESON, 1976) e t  chez GIGARTINA s te l la ta  (RUENESSi 1978 ; DIONt 1979) e t  qui  

résul te de l'adhésion seconde entre spores ou morulas contiguës e t  d'dge varié. 

cette coalescence s'accompagne souvent de l a  formation de jonctions secondaires 

(TVETEH et  MATHIESON id.)$ comme nous erk avons observées nous-m&me (Fig.244.A : 

fl&che). 

L'évolution de l a  forme de l a  spore, au cclurs de l a  phase in i t ia le  du 

développementt dépend étroitement des conditions de sédimentation. Parmi l es  

facteurs responsables de l a  sédimentation, sont considérer l e  volume e t  l a  

densite (OKUDA e t  NEUSHULi19S: l), les  conditions d'émission des spores - isolbes ou 



en masse - e t  I'hydrody namisme, l a  lumiere (rythme nycty périodiquei composition 

spectrale) a étC; montré (LEFEBVREi1985). Ainsii l e  taux de sédimentation e s t  

supérieur A l a  lumiére e t  sous  des  longueurs d'onde s i t uëes  dans le  bleu. Chez 

GRACILARIP.i le taux de sédimentationi 24 heures aprPs l'emissioni e s t  constant e t  

voisin de 37% ; aprés  8 joursi oh le  taux e s t  proche de iOOXt subsis te  des  spo res  

f l o t t an t e s  (LEFEBVRE,ib.) dont la l i t térature ne précise pas  s i  e l les  sont A 

l'origine des  thal les  f l o t t an t s  (SIMONETTE e t  al.# 1970 ; TRONO e t  AZANZA-CORRALES 

(1981). 

L'aptitude de la spc~re  A adhérer au subs t r a t  dépend égalerrient du temps 

de sédimentation : t r e s  active au cours des  24 premiilres heures,  elle pers i s te  

néanmoins quelques jours (LEFEBVRE, ib.). C'est précisément selon que la spore e s t  

libre ou fixée qu'elle s e  développera en une morula sphérique ou discoïdale. Cela 

confirme donc l'action "modulante" du subs t ra t  s u r  la forme de la morula comme cela 

e s t  connu chez PEYSONNELIA squamosa (BRESSAN e t  COMELLI* 1977)i oh l a  germination 

des  spores  e s t  du type "NACC:ARIAN ou "DUMONTIA" selc~n qu'elles sont épiphytes ou 

épilithes. Chez GIGARTINA e:.:asperatai la densité d e s  populations agi t  sur  l e  

développement en disque üu en filament des  z.pc~res. Les au teurs  interpriitent cet  

e f f e t  comme une adaptation trophique mais aussi  comme une adaptation au brouttage 

des  herbivores (SYLVERTER e t  WAALAND, 1?2:4). 

La construction d e s  morulas sphérique e t  discoïdale bombée, s'opere par 

l'emboftement répété dans  tou te s  l e s  directions de l'espace, d'un motif 

architectural : le  RAMEAU PSEUDODICHOTOME. Chez la  morula sphérique la  croissance 

e s t  s ens ib i~men t  isotrope ; chez la morula discoïdale elle e s t  anisotrope. Cet te  

anisotropie de croissance conduit 21 l a  formation d'une s t r a t e  hypobasale géotrope 

(Fig.27 : Hyjt surmontée par  un massif épigé rayonnant norr1~16 STRATE EPIBP.SALE CU 

PERITHALLE (Fig.27 : Pe). Nous analyserons successivement, d'une part  l a  



s ignif ica t ion morphogénétique , d 'aut re  p a r t  l a  valeur  taxonomique e t  

phylogénétique (1) de  l a  bifurcation pseudodichotome, (2) d e s  s t r a t e s  hypobasale 

(HYPOTHALLE) e t  épibasale  (PERITHALLE) . Notre  argumentation s 'appuiera 

essen t i e l l ement  c.ur l a  méthode de  l 'anatomie comparée. 

IV.2.C.a - La microramification pseudodichotome. El le  e s t  omniprésente  

chez lec. a lgues r  quelle que s o i t  l eu r  appar tenance sys témat ique.  Elle r é s u l t e  du 

mode de  découpage d e s  i n i t i a l e s  apicales  e t  l a t é r a l e s ,  p l u s  rarement  d e s  i n i t i a l e s  

in tercala i res .  El le  apparai? chez l a  plupart  d e s  tha l l e s ,  quelle que s o i t  l e u r  

niveau d 'organisation (nématothalle,  cladomothalle). Chez l e s  ~ l a d o m o t h a l l e s ~  e l le  

s e  manifes te  t a n t  a u  niveau d e s  a x e s  qu'A celui d e s  rameaux pleuridiens (CP.EIOCH, 

1972). On pourra i t  d i re  de  ce motif architectOra1, ce que HALLE (1979) éc r i t  d e i  

a rch i t ec td res  a rborescen tes  qui: "manifes tent  une remarsuable indépendance v i s  A 

v i s  de  l a  dimension d e s  p lantes ,  v i s  h v i s  de  l eu r  écoloqie e t  v i s  h v i s  de  l a  

~ é n é t i s u e ~  puissu'une a rch i t ec ta re  peOt appara f t r e  d a n s  d e s  qroupes  véctétaux a u s s i  

p e u  a p p a r e n t é s  que peuvent  l ' e t re  pa r  exemple un pin e t  un chPne ou un muscadier e t  

un if". Concernant l a  pc,eudodichotomie, nclus avons  mctritré qu'elle apparai 'ssai t  p lus  - 
fréquemment chez l e s  f o r m e s  mass ives  que f i l amenteuses  (Tab.14). Chez l e s  

CORALLINACEEÇ, e l l e  ca rac té r i se  également l e s  fo rmes  l e s  p lus  ~0mple : i e s  (CP,EIOCH, 

1972). 

I l  e x i s t e  p lus ieurs  d e g r é s  d e  pseudodichotomiet a l l a n t  de dichotomie 

presque pa r fa i t e  b l a  pseudodichotomie faussement  l a t é r a l e  (L'HARDY-HALOS e t  al., 

15'84) se lon  que l e s  a n g l e s  d'obliquité a ou b d e s  deux segmentat ions  plagioclines 

success ives  d e s  ce l lu les  apicale e t  sous-apicale s o n t  p lus  ou moins fermés.  

L'importance d e s  ang les  de  ramification p u r  l a  campr4henc.ion d e s  

p rocessus  morphogénétiques d e s  sys tPmes  rami f i és  a é té  montrke récemment h l'aide 

du RELATEUR P,RITHMETIQ.UE (FERRE e t  LE CiUYP,DERr 15'84) qui écrivent:  
. 

" La morphosenPse véqé ta le  e s t  l e  siiZqe de  nombreuses  bifurcations.  Celles-ci 

donnent naissance  A d e s  anctles pa r t i cu l i e r s  (41 * ,  53" ... ) pui peuvent Btre mesurés  

au  niveau du tha l l e  d e s  véciétau>: i n f é r i e u r s  e t  d e  l a  nervat ion fol ia i re  d e s  

vépétaux supér ieurs .  Une in te rp ré ta t ion  e s t  recherchée: c e s  a n s l e s  caractéric.arit l e  



fonctionnement d'un champ morphoqéné t i~ue  ... L'outil mathérnatipue coricu, l e  

"Rela teur  Arithmétique", a l l i an t  l a  qéométrie e t  l1ar i thmét iauei  i n t e r p r e t e  un 

s y s t é m e  comme l e  r é s u l t a t  de  l ' interaction e n t r e  une s t r u c t u r e  in te rne  cyclisue e t  

un environnement aupuel e l l e  e s t  adaptée.". Cela nous a inci té  A rechercher l a  

valeur d e s  ang les  a e t  b de  l a  bifurcation pseudodichotome chez GRAGILARIA 

d'abord, mais ègalement chez d ' au t res  a lgues  dont  l 'architecture microraméale e s t  

comparatlle. L e s  r & s u l t a t s  montrerit que l e s  ang les  de  cloisonnement d a n s  l a  fronde 

d e  GRACILARIA d i f fe ren t  s ignif ica t ivement  de  ceux du d i sque  de  f ixat ioni  confirmant 

airisi lez. d i f fé rences  qui s e  manifes tent  d a n s  l 'analyse de  l a  t a i l l e  e t  de  l 'arbre 

de  microramification. L'existence d e  deux morphogeni?ses d i s t i n c t e s  : cel le  du 

disque e t  ce l le  de  l a  f ronde e s t  doric confirmée. 

La s imi l i tudei  d e s  va leurs  angu la i res  (au s e u i l  de  5%) mesurées  

respect ivement  d a n s  l a  f ronde de  GRACILP.RIP. e t  d a n s  l e  d isque d e s  PEYSONE4ELIACEEÇ 

est pour l e  moins su rp renan te i  s u r t o u t i  d a n s  l a  mesure oh  l'on pouvait  s 'a t tendre  A 

une homc~lc~gie de  cc~mportemerit e n t r e  d e s  fo rmes  encroOtantesi  meme si e l l e s  

appar tena ien t  h d e s  genres i  voire A d e s  o r d r e s  d i f f é r e n t s  (Tab.11 a 13) . Deux 

r a i s o n s  expl ica t ives  pourra ient  & t r e  invoquées: (1) l'angle de  bifurcation n 'es t  

p a s  un bon c r i t e r e  in tergénér ique pour d i f ferencier  la morphogenese d e s  fo rmes  

encracStantes de  celle d e s  fo rmes  d r e s s é e s ;  ( 2 )  l e  tha l l e  encroOtant d e s  

PEYSONNELIACEESi loin d'Btre une s t r u c t u r e  simple, e s t  a u  contra i re  A rapprocher d e  

l 'organisation plus  évoluée d e s  fo rmes  cladomiennes (CAEIOCH, 1972 ; CHP.DEFAUDi 

196C: ; DENIZOT, 1968Ii mais s a n s  que l eu r  na tu re  exacte  s o i t  clairement reconnue 

(L'HARIIY-HALOS, 1914). La simili tude d e s  va leurs  mesurées  d a n s  l e  d isque de 

GRACILARIA et d a n s  l a  f ronde d r e s s é e  d e s  GIGARTINALES non moins é tonnante  que l a  

préc&dente i  t rouvera i t  une e:.;plicatiori d a n s  la première d e s  r a i s o n s  évoqudes 

ci-dessus. 

L e s  v a l e u r s  angula i res  r e l e v é e s  a u  cours  de  nos  mesures  (arc cos  3 /4  ; 

a r c  cos  3/5 ; a r c  cos  1/3 e t  a rc  cos  1 /3)  s 'accordent avec c e l l e s  calculées pa r  LE 

FERRE e t  LE GUYADER (15'€:4) A l 'aide du RELATEUR P.RITHMETIQ.UE e t  qui  "allow ma:iirnum 

s t a b i l i t y  of t h e  compat ib i l i t ies  of t h e  underlyinq structures..." (sont  e n  accord 



avec une s t a b i l i t b  maximale d e s  s t r u c t u r e s  i n t e r n e s  sous-jacentes...). L e s  valeurs  

par t icul iPres  arc c o s  3/4  e t  a r c  cos  1 /2 ,  e x i s t e n t  respect ivement  la première chez 

RUBUS sp.  e t  TILIA s y l v e s t r i s  e t  l a  seconde chez CORYLUS avellana.  La valeur a rc  

c o s  3/5 e s t  f réquente  chez l e s  ombellifPres. L'angle a rc  c o s  2/3  qui ri'a p a s  é t é  

re levé  l o r s  de  nos mesures ,  apparaf* par  contre chez SPHACELARIA c i r rosa  (DUCREUX, 

15'77). 

La valeur de l 'angle de  microramification peu t  ne p a s  e t r e  f ixée ,  rriais 

dépendre pour une p a r t  d e s  condit ions é c o p h y s i o l ~ g i q u e s ~  a ins i  chez ACROCHAETIUM 

sp.  e l l e  va r i e  en  fanctic~ri  de  l ' in tens i té  lumineuse (LARFENT-GClURCiP,UD e t  LARPENT, 

1973). 

Le protllPrne plus  généra l  du cloisonnement u t l ique ,  qui e s t  déjA posé  dans  

l e  cadre de  l a  ramification pseudodichotomique, s e r a  d i scu te  p lus  loin d a n s  l e  

contexte  de  l a  mc~rphogenése d e  l a  fronde.  

IV.2.C.b --Signification morphogénétique d e s  morphologies sphér ique e t  discoïdale 

horntlée ( s t a d e  plar~tule-Ii  e t  de  l a  base  discoïdale d e s  s t a d e s  plantule-II e t  

tha l l e  adu l t e  d a n s  l e  con tex te  d e s  " thbmes morphologiques d e s  algues" (CHP,DEFAUDi 

loc.cit., 1968) ; Propr ié tés  rnorphogénétiques comparées aux a u t r e s  RH0POPHYC:EES ; 

R81e biologique. 

IV.2.C.h.l - Les  morulas sphér ique e t  discoidale . 
L e s  morulas sphér ique e t  discaldale bombée d e s  s t a d e s  plantules-1 e t  II,  

a ins i  que l e  disque de  f ixatiori  du s t a d e  adu l t e t  cons t i tuen t ,  pa r  leur  vocation & 

engendrer  l a  (ou l e s )  f r o n d e s  d r e s s é e s  Ile c l a d ~ m o t h a l l e ) ~  un PROTONEMA 

(CHP.DEFAUD, 1960). Cons idé rées  a u  s t a d e ,  oh e l l e s  s o n t  encore dépourvues de 

f rondes ,  e l l e s  i l lus t ren t  l e  "theme inc rus tan t  " (CHADEFAUDi 1968) ou l e s  

"encrusting thalli" (DIXON, i966) qui rassemblent  e n  f a i t  d e s  t h a l l e s  s t r u c t u r e  

anatumique simple ou comp1e::e. Les  fo rmes  simples,  qui  évoquent l e  " theme 

nérriatothallien", son t  c o n s t i t u é e s  pa r  d e s  f i l aments  r ampan ts  por tant  d e s  f i l aments  

d r e s s é s .  L e s  forment p l u s  complexes qui  évoquent a u  contra i re  l e  "théme cladomienWi 



p r é s e n t e n t  un ou p lus ieurs  a x e s  A croissance non l imi tée* suppor tan t  d e s  f i l aments  

a crclissance l imi tée  (DENIZOTi 146E:I. 

Les  exemples de  RHO1)OPKYCEEÇ oh l e  cladomothalle s ' insère sur. une b a s e  

nématothall ienne s o n t  t r è s  nombreu:< : BATRACHOSPERMUM dont  l e  cladomothalle 

s ' insére  s u r  un nématothalle diplcalde ( phase CHANTRANSIAI o f f re  un bon exemple. 

L e s  va r i a t ions  morphologiques du nématothallei  p a r  réduct ion e t  coalescence d e s  

f i l e s  r ampan tes  e t  d r e s s é e s  s o n t  également b ien  connues (CHP,DEFAUDi i968  ; 

L'HARDY-HALOS, 1984). C e s  fo rmes  coalescentes  e t  i n c r u s t a n t e s  s o n t  l e s  p lus  

f r é q u e n t e s  chez l e s  CRYPTCiNEMIALES e t  chez l e s  GIGARTINALEÇ (DIXON* i?66)ic 'est  A 

d i re  chez l e s  tha l l e s  généra lement  mass i f s  o f f r a n t  couramment l 'aspect de  couss inet  

a u  de  disque barnté. 

Les  morulas sphér ique e t  discoïdale bombée s e  rappor ten t  précisément b 

ce type de  tha l l e  : ce s o n t  d e s  "protonémas hé té ro t r i ches  coalescents" (DIONt 197:3) 

ou d e s  nématothal les  ccialescentg.. E l l e s  son t  anatomiquement comparables aux 

s y s t h m e s  rampan ts  d e s  GIGARTINA e t  d e s  PETROCELIS (DIONf197€:)i qui  p r é s e n t e n t  

généra lement  une s t r a t e  hypothall ienne A croissance marginale dont  l e s  f i l e s  

ce l lu la i res  coalescentes  c ro f s sen t  d a n s  l e  plan d e  base ,  e t  d'une s t r a t e  

pér i thal l ienne oh l e s  f i l e s  ce l lu la i res  é r igées  s'accrois.serit e n  éventail ,  quelques  

s y n a p s e s  secondaires  l i a n t  l e s  f i l e s  l e s  unes  au:{ a u t r e s .  

La comparaison p e u t  ê t r e  é tendue au:: tha l les .  i n c r u s t a n t s  d e s  MELCIBESIEES 

(DE N I  ZOTi 1968) e t  d e s  CORALLINACEES (CABIOCH, 1972). Leur s t r u c t u r e  e s t  t o u t e f o i s  

p l u s  simple que ce l l e s  d e s  C:ORALLINP,CEEÇ A s t r u c t u r e  l i th thamr~ic~i 'de~ qui e n  plus. 

d'un EPITHALLE (consti tug par  l e s  ce l lu les  t e c t a l e s )  possPdent  un hypothalle 

p l u r i s t r a t i f i é  (Fig.i59) (CABIC)CHi 1972). Le t e rme  de PAHACLAIiOME (CAB1 DCHf 1972), 

proposé pa r  CHADEFAUD (1968) pour désigner l e s  t h a l l e s  i n c r u s t a n t s  (ex. 

PEYSONNELIP,Ii const i tué  par  une nappe basale  d e  f i l aments  rampants  pclrtant d e s  

" s o r t e s  de  pleuridies" d r e s s é e s  e s t  r e p r i s  par  CABIOCH (1972) e t  appliqué au:.: 

COHP.LLINACEES encroOtantes moyennement évoluées  (ex. MELOBEÇ1Ai DERMATOLITHON, 

PSEUDOLITHOPHYLLUM,...) dont  l 'hypothalle, ass imi lé  A un cladome multiaxial, 

engendre  p a r  ramificatiori sous-apicale un cortex pleuridien* l e  péri thalle.  Les  



CORALLINACEES l e s  p l u s  bvoluées (ex. CORALLINA, NEDGDNIOLITHON,...) dont la  pa r t i e  

d r e s s é e  appara f t  grace A un méristème pér i thal l ien  pluricellulaire (CABIOCHi 1972) 

d'abùrd in te rca l l a i r e  pu i s  terminal ,  s o n t  ccinsidérés par  l 'auteur comme d e s  

cladornes vra is .  La s t r u c t u r e  de  c e s  CORALLINACEES que l 'auteur rapproche d 'ai l leurs 

de  celle d e s  GIGARTINALES POLYIDES e t  FURCECLARIAEST p r é s e n t e  pour tan t  d e s  

s imi l i tudes  s t r u c t u r a l e s  avec  GIGARTlNA dont  l a  f ronde naf t  a u s s i  d e s  f i l e s  

prér i thal l iennes  du disque de f ixation.  On peut  s e  demander a l o r s  s 'il  ne  

conviendrait  p a s  de  considérer  c e s  t h a l l e s  de  CORALLINACEES comme d e s  PARACLADOMEÇ. 

IV.2.C.tl.2 - P r o p r i é t é s  morphogénbtiques comparées du s t a d e  plantule-l e t  de  l a  

base  discoïde du s t a d e  plantule-II. 

Nous discuterc~r is  principalement ici de  l a  morula discoïdale bomttée e t  du 

disque b a s a l  d e  f ixat ion de  l a  fronde d r e s s é e .  Nous avons  montré p lus  hau t  que l e  

protonén~a s 'accroissa i t  diamé t ra lement  gr&ce aux segmenta t ions  pér ic l ines  e t  

ant ic l ines  obl iquesi  d e s  ce l lu les  marginales  du disquei  e t  e n  épa i s seur ,  gr$ce au>: 

ce l lu les  dic. tales d ressées .  Le r61e du suppor t  (Fig.27 A 29)  d a n s  l a  croissance  e s t  

déterminant ,  comme l ' a t t e s t e n t  l e s  c u l t u r e s  de  s p o r e s  s u r  to i l e  A blu te r i  qui  

révPlent ,  e n  quelque s o r t e ,  l e s  p o t e n t i a l i t é s  morphogén6tiques de  ce sys tPmei  mais 

a u s s i  l e s  p l a n t u l e s  s e  développant e n  épiphyte. C e t t e  facul té  d 'extensioni a s s u r e  A 

l a  f o i s  l 'adhésion ferme a u  su t i s t r a t  e t  l a  coloriisatiori éff icace du milieu; e l l e  

a s s u r e  a u s s i  l a  pérenni té  d e  c e t t e  s t ruc tu re .  Des  travaux e n  cours  (DESTOMBE> 1987) 

t e n t e n t  de  p r6c i se r  l e s  condit ions de c e t t e  pérennante (bouturage, régénérat ion 

marginale...). Chez PETROCELIS m i d d e n d ~ r f f i i ~  la longévité e s t  e s t imée  A 80 a n s  

(PAINE e t  al., 1979). 

La format ion e t  l e  développement A p a r t i r  de  l 'hypothalle de  rameau:; 

géo t ropes  e s t  peu f requente  chez GRACILARIA. Lorsqu'elle s e  manifes te t  e l l e  parai? 

l i é e  A l a  recherche par l e s  f i l e s  ce l lu la i res i  d'un contact  avec l e  s u b s t r a t  : 

c'est  l e  c a s  chez l e s  morulas cul t ivées  e n  masse  iFig.271. Chez d e s  p lan tu les  de  

LOMENTP.RIA a r t i cu la ta  (Fig.i45) vivant e n  épyphyte, l 'hypothalle de  l a  région 

centra le  du d i sque  émet d e s  f i l e s  ce l lu la i res  d'abord d i r igées  perpendiculairement 



puis  parallèlement a u  suppor t  (\'LINGi 1972). Chez GIGARTINAt l 'hypothalle émet d e s  

rhizoïdes qu i  produisent  de  nouvel les  nappes  hypothall iennes qui  s ' i n s ta l l en t  e n t r e  

l e  s u b s t r a t  e t  l 'hypothalle (DIONi 1 979), donnant a ins i  naissance  A un disque 

p lu r i s t r a t i f i é .  Le mPme phénomene se manifes te  chez CHONDRUS c r i spus  (PRINCE e t  

KINGÇBURYt 1973) e t  chez GYMNOGONGRUÇ (ARDREi 1978 ; DE CEW e t  WEST, 1981). 

I l  n e  paraf i  p a s  e x i s t e r  de  d ivis ions  in te rca la i res  chez l e  d isque de  

GRACILARI A comme c 'es t  l e  c a s  chez l e s  C:ORALLINP,CEES s imples  (ex. MELOBEÇIA) 

(CABIOCH,l?72), Chez l e s  CORALLINACEES p lus  évolubes (ex. CORALLINA) ce méristhme 

in te rca la i re  d i spa ra i t  egalement (CP,EIDCHj 1972). C e t t e  atlsence de  divis ions  

in te rca la i res  dans  l e  protonéma de  GRACILARIA pourra i t  P t r e  i n t e r p r é t é e  dans  l e  

contexte  rhodophycéeni comme un ~ . i g n e  d'évolution. 

IV.2.C.b.3 - RBle biologique du disque de  f ixation.  

Le r61e bic~logique de  l a  phase  protc~némienne, ne s a u r a i t  Ctre envisagé 

s a n s  que n e  s o i t  p r i se  e n  compte s a  place d a n s  l e  cycle de  reproduction de  l'algue. 

Chez l e s  RHODOPHYCEES dont l e  cycle e s t  A al ternance de  généra t ion hbt@romorphei l e  

protonéma const i tue  frequemment la phase  té t rasporophyt ique microthalliennet comme 

l ' a t t e s t e  l e  résumé synopt ique c i -après j  p lus  rarement  l a  phase  gamétophytique male 

ou femelle ( ex.  PALMARIA palmata (VAN DER MEER e t  TODDj 1980). 

MCROTHALLE MICROTMLLE ORDRE AUTEUR(Ç)  e t  DATE 

ACROÇYMPHYTW purpureurn ( G )  HmENECLWILM serpens (Tl CRYTONEMIALES C O R T E L - B R E N 4  ( 1975) 

AHNFELTIA p l  icata  PORPHYRODIÇCUÇ simul ans (1) GIGARTINALES CHEN ( 1977) 

AÇPARAGOPSI S arma t a  IG) FALKENBERGIA rufolanosa (1) BONJENCIISONIALE F E L W  e t  FELDNCWJ (1942) 

BIX.NEMISONIA asparagoi des (6)  HYIIENECLINILM (Tl BONJEi#lÇONlALE F E L M  e t  MZOYER (1937) 

BONJEMISWIA hami f e r a  ( G )  TRcllLLIEiA i n t r i c a t a  (1) BONJENCIISONIALE FELDMCWJ e t  FELDNCWJ (1942) 

CALOÇIPH@4lA vermicular i s  ( G )  MEMTOCELIS-PMSE (Tl GIGARTIt#LEÇ MYHOUB (1975) 



D I L S V I  (G) 

G I M R T I M  stellata (6) 

GLOIOSlPHONIA cap i 1 lar is (G) 

MLARACii'4IOT.I ligulatum (G) 

LIAGORA tetraspor ifera (G) 

HEUROCAULM4 grandi fol ium (6)  

PALti lRIA palmata (G,T) 

PORPHYRA umbil ical is (6) 

PSEUOOGLOIOPHLOEA conf osa (6) 

SCHIZIMENIA duby i (G) 

S C I M I A  forcellata (G) 

TURNERELU penny i (6)  

HmENECLONIUI-PHASE (1) 

PETROCELIS (1) 

CRUORIOPSIS haucki i ( T l  

CRUORIA-PWSE (1) 

ACROCHAETIUZ-PMSE ( T l  

CRUDRIA-PHASE (7)  

Gamdtophyte femelle 

CONCHOCELIS rosea (1) 

ACROCHAETIUH-PMÇE ( T l  

M W T O C E L I S  rubens (1) 

ACROCMETI m - P M S E  ( T l  

CRUORlA rosea ( T l  

BONNWISONIALE 

6 1 M R l l W L E S  

CRYPTONMIALES 

GIGARTIMLES 

N W L I  @@LES 

GIMRTIWLES 

RHODYMENIALES 

BANGIALES 

NEMALI WLEÇ 

Gl GARTIt&LES 

NEPALI(IE4ALES 

GlEiARlINALES 

CHIHARA ( j 9 6 2 )  

UEST (1972) 

EDELSTEIN et MCLACHM (1970) 

BOILLOT (1965) 

COUTE (1971 1 

CODOMI ER f 1969) 

W DER MEER et TODO ( 1  980) 

DREü (1949) 

N U S  (1969) 

L0BW.I e t  W.IE (1981 ) 

BOILLOT (1968, 1969, 1972) 

SOUTH e t  a l ,  (1972) 

Un tha l l e  p ros t r6  er1cro0tarlt peut  donc r e p r é s e n t e r  A lu i  s e u l  s o i t  une 

généra t ion  complkte (ex. t é t r a sporphy te )  s o i t  un s t a d e  ontogénétique d'une forme 

macrothall ienr~e.  Chez l e s  RHOBOF'HYCEES h généra t ions  isomorphesi  l a  forictiori 

reproductrice e s t  dévolue h l a  fronde,  l e  disque n 'assurant  p lus  qu'une fonction 

végé ta t ive  d'ancrage e t  d ' ini t iat ion de  l a  fronde.  Le protonéma de  CiRACILARIA f a i t  

p a r t i e  de  c e t t e  ca tégor ie  que l'on p e u t  considérer  comme évoluée,  dans  l a  mesure 

oh  l e s  RHCSDOPHYCEE Ç isomorphes s o n t  bien i s s u e s  de  RHODOPHYCEES a n c e s t r a l e s  

protonémiennes (DION,i979). 

Chez GIGARTINP,, l ' in i t ia t ion de  l a  f ronde s 'opère "pa r  acc6lération de  l a  

croissance  apicale de  jeunes f i l aments  pér i thal l iens  s i t u é s  h proximité de  l a  

rriarqe" (DIONi ib.1, l iée  au): nombreux cloisonnerrients obl iques  d e s  ce l lu les  apicales  

e t  A la médullarisatiori d e s  c.ellules sous-jacentes.  Le passage  du protonéma A l a  



f ronde adu l t e  s 'op&re donc s a n s  discontinuité brutale.  Oh s ' a r re te  l e  nématothalle,  

oh  commence l e  cladomothalle ? C e t t e  s t r u c t u r e  par t icul iére  oh l e s  f i l aments  

"émersent  du nématothal le  e n  conservant  l e s  rneXAmes modali tés d e  croissance e t  d e  

ramification.." e t  pui "... sera ier i t  donc e n  r é a l i t é  d e s  f i l aments  nématothal l iens  

p r iv i l é s i és  ... dépourvus d e  pleuridies" (L'HARDY-HALOS, 1984) e s t  appelée  

PARP.CLADOME (L'HARDY-HALOS ,ib.). 11 n 'est  p a s  exclu que ce type de  s t r u c t u r e  s o i t  

p lus  largement répandu chez l e s  RHODOPHYCEES qu'il n'y parar t ,  cela r e s t e  

vér i f ier .  

L'initiation e t  l'édificatiori de  l a  fronde de GRACILARIA, aux dépens  du 

disque de  fi:tation, e s t  s a n s  commune mesure avec  celle de  GIGARTINA, puisque chez 

GRACILARIA, une s e u l e  cellule cons t ru i t  l'axe de  cladorne primaire e t  se lon d e s  

r é g l e s  t r è s  d i f f é r e n t s  de  c e l l e s  qui  r é g i s s e n t  l 'édification d e s  f i l e s  a x i a l e s  du 

protonéma, A savoir. const ruct ion d'un moriopode e t  hélicomérie t r i s t ique .  

I l  y a donc bien ruptDre d'organisation e n t r e  l e  d isque protonémien e t  

l a  frc~ride cladomothallienne. Eieri que  nous n 'ayion~.  p a s  local isé  l e  moment précis  

d e  l ' individualisation de  c e t t e  cellule part iculiére,  n i  non p lus  su iv i  s o n  devenir  

de  mariiére précise,  d e s  images  de  coupe longitudinale d e  jeunes ébaucties de 

f rondes ,  s u r  d e s  morulas d iscoïdales  bombées ou s u r  d e s  d i sques  dé  j& surmontés  p a r  

une f r c ~ r i d e ~  suggèrerit l ' iristallatiori d'une préséance qui a u  s e i n  d'urie bifurcation 

pseudodichotome na i s san te ,  privilégie l a  rnérèse s u r  l e  segment  apical  (cellule a) 

e t  I'auxèse s u r  l e  segment  sous-apical  (cellule b) (Fig.32 e t  33). La segmentat ion 

e n  direction de  l a  cellule a e s t  ac t ive ,  a l o r s  qu'en di rec t ion de  l a  cellule b 

prédomine l a  vacuolisat ion e t  l'augmentatiori de  ta i l le .  

GRACILARIA o f f r e  donc l'exemple d'un ME TACLADO ME ou CLADOMOTHALLE NUi qui 

s ' inscri t ,  mais e n  l e  s impl i f iant  -abc.erice de  pleuridies-, d a n s  l e  schéma cladomien 

; ce  s e r a i t  un s igne d'évolution. GIGARTINA, a u  contra i re ,  r éa l i se  une s t ruc tu re ,  

qui s e  r a t t ache  h un schéma parallPle au  schéma cladomien : l e  PARACLADOME. 

D'autres  a lgues  A t h a l l e  massif  pourraient ,  comme nous  l e  suggér ions  d é j à  

p l u s  haut ,  s e  r a t t a c h e r  A c e s  s t r u c t u r e s  PARACLADOMIENNES ou METACLADOMIENNES. 

C 'es t  l e  cas ,  pensons-nous de  LOMENTARIA a r t i cu la ta ,  une RHODYMENIALE mu1tia:tiale 



(Fig.146) dont nous interprét ions peut-0tre A t o r t  (hTING, 1?72), l e s  f i l es  

corticales comme d e s  pleuridies. 

Chez FURCELLARIA fas t ig ia ta  (= F.lumbricalis) (Fig.i47.A), une algue 

massive s t ructure  rnultiaxiale, l e s  fi laments axiaux médullaires (FA) engendrent 

des  fi laments transversaux (FT), dont la cellule basale ou co:tale init ie elle-m9me 

des  fi laments plagiotropes ou transversaux secondaires (FP) dirigés en direction 

diamétralement opposée par rapport A celle d e s  fi laments transversaux. Ces 

fi laments (FP) absents  chez POLYIDES (HARFAUT, 19721, on t  un développement d'autant 

plus important que l e s  f i l e s  axiales  (FA) sont  plus prPs du centre de  la fronde et 

occupent une position qui e s t  souvent tenue chez l e s  CERAMIALES par des  cladomes 

appelés CLADOMEÇ-FILS ou CLADCIMES SECONDAIRES (CHP,DEFALlT)r 1968 ; 

L'HARDY-HALOS, 1966a). I l s  son t  néanmoins considérés, avec l e s  fi laments 

transversaux primaires (FT), comme d e s  formations pleuridiennes (HARFAUT, 1972). 

Des expeiriences chirurgicales, réa l i sées  par l'auteur, montrent néanmoins que l a  

s i tuat ion réelle e s t  plus  complexe puisque chez une la  fronde sectionnée 

transversalement,  l e s  fi laments transversaux assuren t  d'abord l a  cicatrisation et 

collaborent ensuite,  avec l e s  fi laments axiaux (FA)+ A la  reigeinération d'une 

nouvelle fronde (HARFAUT, ib.1 qui s'ébauche toujours au centre de l a  surface de 

coupe. Par  contre l e s  cel lules  corticales externes  e t  in te rnes  assurent  

e:iclusivement la  cicatrisation d e s  bords de l a  coupe. Aussi ne trancherons-nous pas  

su r  la nature  exacte de ce t t e  s t ructure ,  chez laquelle se ront  A préciser entre  

au t res  l e s  potent ia l i tés  exac tes  des  f i l e s  épic0:iales ou fi laments plagiotropes 

(Fi'). 

IV.2.D - MORPHOGENESE DE LA FRONDE ET POTENTIALITES MORPHDGENETIQLlEÇ . 

IV.2.D.a - Morphoqenese de  l a  fronde. 

L'originalité de l a  morphogengse de la  fronde, comparee A celle d'autres 

GIGARTINALES, de m0me que s a  signification phylogénétique, a é t é  discutée plus 



haut.  Nous voudrions A p r é s e n t  i n s i s t e r  s u r  un a s p e c t  dé& évoqué a u  cours  d e  c e t t e  

d iscuss ioni  c 'est  l e  probléme du cloisonnement oblique. En  e f f e t i  l a  ques t ion posée  

p lus  hau t  de  l a  s ignif ica t ion du cloisonnement oblique comme mode privilégié d e  

segmentat ion d e s  ce l lu les  ap ica les  d e s  RHODOFHYCEEÇ e t  p lus  part iculiPrement de  la 

cellule apicale primaire d a n s  l e  tha l l e  de  GRACILARIA, si e l l e  t rouve un élément de 

r6ponse  t r P s  généra l  avec  l e  RELATEUR ARITHMETIQUEt d a n s  l e  s e n s  qu'elle e s t  

l 'expression d'une in teract ion e n t r e  "une s t r u c t u r e  in te rne  cyclique e t  un 

environnement auquel e l l e  e s t  adap tée  " (FERRE e t  LE GUYADERi 1984)i a t t e n d  

d ' au t res  développements. 

Le clc~isctririemerit otllique dec. ce l lu les  ap ica les  (apicale primaire 

in i t i a t r i ce  e t  apicales  secondaires  édi f ica t r ices)  n 'est  p a s  une division 

ordinaire.  En e f f e t i  lorsqu'une cellule apicale s e  d ivise  t ransversa lement i  e l l e  

a s s u r e  une simple fonction de  croissancei  t a n d i s  qu'en s e  d iv i san t  obliquement par  

rappor t  A l a  direction de  croissaricet e l le  r é a l i s e  un mode d e  croissance 

par t icul ier ,  qui e s t  l a  ramification. Si l a  pa r t i t ion  de  l a  cellule-mère engendre 

deux  cellule^ de  meme dimensionsi  aux p ropr ié tés  morphogénétiques semblables ,  l a  

ramification s e r a  d i t e  DICHQTOME, si le  p a r t a g e  est subéga l  on di ra  que l a  

dichotomie e s t  inégale  : c'est une FÇEUDODICHOTOMIE. Mais on peut  t o u t  a u s s i  bien 

di re  que l e  cloisonnement oblique dér ivei  pa r  relhvement uni la téra l  d ro i t  ou gauche 

du plari de  clivage, d'un cloisonriement t r a n s v e r s a l  (L'HARDY-HP,LC)Ç, 19841. 

Considerer l a  segmentat ion oblique comme condit ion in i t i a l e  ou dér ivéei  l a i s s e  

e n t i e r  l e  problPme du pourquoi de  ce  mode de  division. S a n s  pré tendre  vouloir l e  

résoudre ,  on peu t  chercher d e s  e:cplications. 

Une premiPre explication pourra i t  P t re  d a n s  une argumentation qui 

s 'appuie s u r  la tectonique.  Un corps  solide soumis  A d e s  f o r c e s  anisot ropiques  de  

compression ou de  t ens ion i  p r é s e n t e  un plari l ib re  de  t o u t e  f o r c e s  de  c isa i l lement ,  

qui e s t  perpendiculaire 21 l a  direction de  c e s  f o r c e s  (LINTELHACi 1974). Dans le c a s  

d'une cellule soumisei  au:.: merries con t ra in tes  ou s t r e s s i  c'est d a n s  ce plan que s e  

r éa l i se ra ,  de  façon privilégiéei  l e  cloisonnement cellulaire.  Si l e s  f o r c e s  de  

contra in te  sctrit maintenuesi  l e s  divisic~ris success ives  d e s  ce l lu les  s e  r éa l i se ron t  



parallPlement entre  e l les  e t  perpendiculairerient aux forces de s t r e s s ,  en  meme 

temps qu'apparai'tra une courbure dans l'ensemble des  cellules emboi'tées. La 

courhure, en  s'accentuant, fe ra  apparai'tre progressivement au  niveau de la cellule 

en position apicale une force de contrainte dont la  direction ne s e r a  plus tangent 

(péricline) mais perpendiculaire (anticline) b la surface de courbure. Le plan 

libre de tou t  cisaillement occupera a lors  une position t ransversale  (LINTHILAC, 

ib.).Supposons A présent  que ce t te  cellule apicale (Fig.l42:.A. : cal e s t  soumise h 

l a  fo is  au  s t r e s s  radial e t  h un s t r e s s  i s su  latéralement d'une cellule contiguë 

hypertrophiée e t  vacuolisée (ch)i on peut a lors  construire en  divers  points de la 

cellule apicale l e  parallélogramme d e s  forces e t  rechercher l e s  forces  résu l tan tes  

(F.I4::':.B). Nous le  faisonst en at t r ibuant  au:.: forces anticline (FA.) e t  péricline 

(FP) des  valeurs purement théoriques, l a  primauté de FA s u r  FP (soit  FA :3 FFI, 

étant  suppc~see e t  admise pour l'exercice. Nous traçons en quelques points 

d'application (6 au total)  uniformément répart i t  dans la cellule ka ) ,  d'abord, l e s  

vecteurs d e s  forces r6sul tantes  (FRA) e t  (FRP) de (FA) e t  (FP)# puis le  vecteur de 

la  force générale résul tante  (FR) d e s  vecteurs forces (FRA) e t  (FRPI e t  enfin le  

plan libre de cisai l l~meri t  (PLU perpendiculaire A la direction du vecteur (FR). On 

observe a lo r s  (Fig.148.B), au fur e t  h mesure de l'éloignement de la  cellule 

hypertrophiée, l'inclinaison progressive de ces  plans qui matérialisenti  en quelque 

sorte ,  si on l e s  relie en t re  euxi la  future cloison de la cellule. 

L'apparition d'une dic.c.ymétrie, au se in  des  cellules corticales d'une 

morula sphérique ou disccii'dale bombée, pourrait donc engendrer des  forces qui 

favoriseraient de maniPre seconde, le cloisonnerient oblique. L'eeplicatiuri loin 

d'étre définitive, on s'en doute, offre  néanmoins un élément d'approche du 

D'autres explicatic~ns sont proposées. Certaines s'appuient su r  la  

thermodynamique des  é t a t s  de surface e t  considgrent, qu'en l'absence de forces 

anisotropiques, une paroi intracellulaire apparai't toujours dans l e  plan de l 'aire 

minimale, qui correspond 21 l a  surface oh l'énergie libre e s t  minimale (ERRERA 

Chez l e s  gamétophytes fi1amenteu:i des  fougér.esi l'aire minimale e s t  



fonct ion du  rappor t  longueur/ largeur (L/W) de l a  cel lu le apicale du f i lament  (COOK% 

e t  PAOLILLOt 1980). Ç i  L /W e s t  supér ieur A 1, l 'a i re minimale occupe l e  p lan 

t ransversa l  de l a  cel lulei considérée comme un cyl indre surmonté d'une sphére. Si 

L /W e s t  i n f é r i eu r  A Or7# cet te  a i r e  occupe l e  p lan  longi tudinal .  Les  auteurs  

montrent expérimentalement l ' inf luence du  facteur  L/W sur l e  cloisonnement f u t u r  

( t ransverse ou  longi tudinal)  de l a  cel lu le apicale e t  p r i v i l ég i en t  l e  r61e du  

génome comme cause premiérer riori pas dans l a  phc~toinduct ion des mARNs, mais dans l e  

contrdle des dimensions cel lu la i res.  Chez ÇCITOSIPHON lomentaria, l a  lumiére bleue 

i ndu i t  l a  format ion d'un c.yc.tème p ros t ré  encroi l tari t  bi-dimensionnelt tand is  qu'en 

lumière rouge, l e  mPme systéme p ros t ré  e s t  const i tué par de simples f i laments  

un isér iés  faiblement r am i f i és  (DRING e t  LCINING, J5'75). Le r8 le  des dimensions 

ce l lu la i res  e s t  également montré chez CERATODON purpureusi oh  l a  diminut ion de 

l 'allongement favor ise l e s  d iv i s ions  obliques, donc l a  croissance bidimensionnelle 

(LARPENT-GOURGAUD e t  AUMAITRE* 1977). Les  exp l icat ions tectonique e t  

thermodynamique doivent certainement @ t r e  p r i ses  en compte pour expl iquer l e s  f a i t s  

: qu ' i l  s u f f i s e  de rappel ler  l 'organisat ion d'un systeme e n  croissance purement 

physique comme des bu l les  d'air confinées dans un récipier i t  e t  qu i  au  contact l e s  

unes avec l e s  aut res prennent un contour polygonale vo i re  pyramidal  (Fig.148.C) e t  

rappel lent  assez curieuserrient, l e s  ce l lu les  const i tuant  l e  cortex du  t ha l l e  de 

GRACILARIA (Fig.142.D). 

Comme aut res causes pctssible~. de l a  d iv i s ion  oblique e t  de l a  

rami f i ca t ion  sont auss i  évoquéest dans l e  cadre des systèmes de réact ion-di f fusiont 

l e s  substancec. morptiogènes. Ces substances qu i  sont  synthét isées par  l a  cel lu le 

apicale, d i f f usen t  au-delb. d'un s e u i l  de concentration, dans l e s  ce l lu les  

sous-apicales e t  indu isent  l a  r a r i i f i ca t i on  (E:RIEREt 1I22). P lus  précisément l e s  

substances responsables (ARN régula teurs  e t  ARN enzymogenes, FEVRE e t  LARPENTi 

15'80) on t  é té  évoquées. 

Le  nombre des réponses qu i  sont  appc~rtées pour t en te r  d'expliquer l a  

s ign i f i ca t ion  du cloisonnement oblique e s t  suf f isamment éloquent pour montrer 

l ' importance majeure pour l a  morphogenèse en  généralr du  problPme qu i  e s t  posé. 



IV.2.D.b - Le problPme de la relation entre  l'hélicornérie t r i s t i sue  e t  l e s  

ph~llota;. : ies micro- e t  macroraméales. 

Ce problèrrie fu t  évoqué dans l'article relatif  h la construction du 

thallede GRACILARIAt inséré plus haut. On peut rappeller pour l 'essentiel ,  

l'iridépendarice eritre la phyllotaxie microrarriéale e t  la phyllc~taxie macroraméale 

d'une par t t  l a  phyllota:.:ie des  conceptdcles mAles e t  des  cystocarpes d'autre part .  

Les r é su l t a t s  relatifs. au?: coriceptacles miles  sorit A considérer avec prudence dans 

l a  mesure oh il  e s t  difficile d'inscrire précisément ces  s t ruc tures  su r  des  

parast iques dextres  ou senes t r e s  (Fig.40). Cet te  "dilutior~" de l 'hélicorr~érie~ déjA 

observée dans le  cas de la  fronde juvénile (Fig.37) au fur  e t  A mesure de 

l'éloigriement de la zone apicale activet n'a rien d'étonnant, dans la mesure oh 

el le  t i en t  pour l 'essentiel  A l 'activité segmentogPne des  ini t ia les  secondaires, 

t e r t i a i r e s  e t  quaterr~aires  tap issant  l e s  flanci. de la fronde. 

Chez l e s  Phanérogames, la  s i tuat ion e s t  t r b s  différente  puisque cet te  

activité méristématique de flanc e s t  1ocalis.ée en des  sec teurs  histolclgiques 

précist  l e s  sous-bassement5 ou segments fol ia ires  e t  ne peut donc aucunement 

perturber la  phyllotaxie du systisnie, du moins généralement. Chez ces  memes végétaux 

l e s  changements de phyl1ota;:ie sont  bien connus, notamment au cours de la mise A 

fleur. 

Dans l e  meme ordre d'idée, la phyllotaxie té t ras t ique  des  cystocarpest 

preuve de leur indbpendance v is  A v i s  de  la  tristichie imposée par l'initiale 

primaire rie doit  donc pas  étonner davantage. Nous évoquions A ce sujet des  cas  

similaires chez l e s  Fucales (GR0St1978) e t  chez.les Ftéridophytes (SOSSOUNTZOV, 

fY75-76; VINDT-BP.LGUEHIE~l97i). 

IV.2.D.c - Potentiali tés morphoq6nétiques de la fronde. 



Les  r é s u l t a t s  r e l a t i f s  au:: potent ial i tés  rriorphogénétiques de l a  fronde 

conduisent au): f a i t s  majeurs suivants  : 

(1) La polarisation fondameritale de l a  fronde 

(2) Sa capacité, lorsqu'elle e s t  fragmentée, A régénérer une ou plusieurs 

frondes e.econdair.ec., airisi que le  disque basal de fi:.:atiori (Fig.150 e t  153) . 
(3) L'existence apparente de corrélations d'inhibitions de type dominance 

apicale (p.69). 

(4) L'influence des  facteurs  externes (terrip&rature, IuniPre) e t  internes 

(stade phénologique) comme éléments de contrdle de la  croissance e t  de la  

régénération (Fig.55). 

( 5 )  L'actiori morphogén&tique des  endotliontes IFig.59). 

Les résu l ta t s  re la t i f s  au>: propriétés régénératrices des  thal les  d'algues ont été,  

en  grande partie,  acquis chez l e s  algues fi lamenteuses (BUGCiELN, 1981). 

Relativement peu de travau:.: l e s  étudient chez l e s  thal les  massifs  (cylindriques ou 

en  lames), notamment ceux des  HHODOF'HYCEEÇ, C O I T I ~ E  l 'a t tes te  le tableau synoptique 

ci-dessous: 

Apoglossun ruscifol iurn. 
Ascophyl lum nodosum, 
Caulerpa sp, , 
Chondrus cr ispus 
C O D I W  sp, 
Cystoseira sp.. 
Dictyota dichotwa, 
FUCUS sp. 
Fucus vesiculosus, 
Gigartina acicularis. 
Gracilaria debil is. 
Laminaria sp. 
Pelvetia canaliculata, 
Petroglossum nicaeense. 
Pterocladia capillacea. 
Sargassum sp . 
Sargassun sp . . 
Zonaria farlwi i , 

ABELARD & L'MRDY-HALOS ( 1  973; ABELARD, 1977) 
MOSS (1971) 
CHEIJ & JACOB'S (1966) 
CHEtd & TAYLOR (1978) 
BORDEN 4 STEIN (1969) 
PELLEGRINI ( 1978) 
MI LIARD & L'MRDY-HALOS (1977,1979,1960) 
FULCHER & MCCULLY (1969, 1971 
MDSS ( 1  966, 1967) 
P E R R M E  & FELICINI (1976) 
GDLDSTEIN (1973) 
%GA & a1,(1978) 
ÇAM (197E) 
PERRONE & FELICINI (1972) 
FELlCltJl & ARRlljDNI (1967) 
GROS (1978) 
FARGERBERCi & M E S  (1976) 
DAHL (1971) 



IV.2.D.c.l - La polarité e t  l e s  phénom&nes corrélat i fs  . 
La polarité apico-basale démontrée plus haut, e s t  une propriété 

fondamentale du thalle de GRACILARIA. Elle n'a cependant rien de surprenantt  dans 

la mesure oh elle e s t  fréquemment otlservée chez l e s  algues.# quel que =.ait le  degré 

de comple:.:ité du thalle (L'HARDY-HALOSt 1983). 

Les tronçc~ns conservent leur polarité quelle que so i t  leur ta i l le  

lKLINGt 1978), l e  lieu du prrilévement s u r  la  fronde e t  leur orientation (face 

distale verc. l e  haut ou ve r s  l e  bas) en culture (EODARD e t  CLING,  i977) ; cela 

parai? exclure l'existence d'un gradient de polarité apico-basal. De  nouvelles 

expériences sont  éviderririent nécéssaires  pour cc~nfirrner ou infirmer l'inexistence de 

ce type de gradient e t  recherchert dans la  mesure oh e l les  exis tentr  le  rdle des  

corrélations intercellulaires résiduelles. Une revue bibliographique détaillée du 

rble de ces  deux facteurs  (gradient de polarité e t  corrélations résiduelles) dans 

l e s  phériomènes de régénératictn, a é t é  réal isée récemment (L'HAHDY-HALOSt 19831 e t  

nous l'avons évoquée en introduction. 

Le r61e des  corrélations (corrélations de croissance e t  de 

différenciation) s i  fréquemment confirme dans la  l i t t é ra ture  (voir revues 

tlittliographiques de L'HARDY-HALOSt 1?83t 19E:4, BUGGELN, 1?81)t r e s t e  difficile h 

préciser A l a  seule lumiére de ce5 travaux e t  attend de nouveaux développements. 

Leur existence ne peut cependarit pas  Btre mise en doutet dans la mesure oh la 

suppression de la région apicale accélére éffectivement le développement des  

frondes la té ra les  (EODARD e t  KLI NGt 1977). 

La fonction prricise de la  cellule apicale primaire e t  des  cellules 



apicales secondaires* dans la  manifestation de la  dominance apicalet qui doit 

également ê t r e  clairement établiet  exige des  manipulations chirurgicalec. plus 

précises. Des e s s a i s  pr4liminaires de microchirurgie laser  s u r  des  sommit4s de 

frondes de plantules, avec une microsonde moléculaire h e f f e t  Raman produisant un 

rayonnement laser  (longeur d'onde: 457,9 nm) d'une énergie d'environ 100.000 

W.cm-1) e t  fclcalisé grace h l'observation microscopique préalablet su r  la cellule 

apicale, s e  sont  soldést vraisemblablement en raison de la  puissance du faisceaut 

par la  mort d e s  plantules. La s t ructure de la fronde nous é tan t  désormais mieux 

connue, car c'est bien cela qui nous fa i sa i t  défaut lo rs  des  e:cpériences 

antér ieures ,  celles-ci pourrorit Ptre  reprises.. 

Chez l e s  frondes perforéest l e s  nouvelles ébauches la té ra les  s e  

localisent toujours dans la régicri proximale e t  h la périphérie des  perforations; 

e l les  donnent toujours naissance A de s  frondes. Dans quelques r a r e s  cas  (Fi~j .149)~ 

on voit s e  former, dans la région dis tale  des  perfarat ians e t  toujours h leur 

périphériet des  ebauches la té ra les  comparables A celles qui s e  forment A l a  

pCriph4rie des  sections proximales d e s  tronçclr~s, e t  qui engendrerit de ric~uveau}: 

disques de fixation. Ces observations ne suff isent  pas  a préciser une influence 

corrélative quelconque de la région apicale su r  cet te  initiation, comme cela e s t  

décrit  chez: PETROGLOSSUM nicaeensje (PERRONE e t  FELICINI, 1972), oh l'intégrité de 

la région apicale favorise dans l e s  zones 1és.ées sous-jacentes (perfc~rations ou 

incisians), l e s  régénérations endogenes" d'origine médullairet a lors  que son 

amputation induit l e s  "régér19ratians exogénes" ctu "proliférations" des  auteurs.  Le 

comportement polarise; des  sec teurs  d is ta l  e t  proximal des  perforations de fronde de 

GRAC:ILARIA e s t  A rapprocher de=. réactions rnclrphogPnes d e s  blessures  de PETROCiLOÇÇUM 

nicaeense (PERRONE e t  FELICINIt ib.) e t  dlAPOGLOSSUM ruscifolium (ABELARD, 1977). 

Des expérierices r.imilaires d'amputatic~n de frondes réa l i sées  chez une 

GIGARTINALE multiaxiale, FURCELLARIA fas t ig ia ta  (HARFAUTt 17721, produisent des  

réponses morphogér~étiques t rPs  d i f f ë r en te~ .  de celles de GRACILARIAt puisque la 

région médullaire seule  régénere la  nouvelle frondet le  cortex n'assurant que la 



cicatrisation. Or chez FURCELLARIA, la medulla e s t  constituée par le  faisceau des  

axes  cladomiens, tandis  que la région corticale rassemble l e s  rameaux latéraux 

primaires e t  secondaires (Fig.147.A). La nature exacte (pleuridienne ou 

cladomienne) d e s  rameau;.: secondaires, toujours épicoxau>:+ n'est pas  élucidée. Leur 

croissance qui e s t  d'autant plus important que l a  position du filament axial dont 

ils sont  i s sus ,  e s t  plus. proche de la périphfrie du thalle (HP,RFAUT, 1?72), 

pourrait Ptre l'indice d'une corrélation trophique, daris l a  mesure oh la  poiit ion 

plus périphér4que favorise l e s  échanges d'assimilats -c'est A démontrer- eritre le 

filament la té ra l  primaire pho toa~s imi l a t eu r~  A valeur de pleuridie e t  ce mPme 

filament la téral  secondaire, que l'on pourrait assimiler au cladorrie secondaire ou 

cladome-fils de cer taines CERAMIACEES (CHADEFAUD, 1968; L'HARDYt1966). Le 

comportement des. cladorries secondaires de FURCELLARIA e s t  plagiotrope. Les 

e:cpériences de mérotomie a l te ren t  peu ce t te  propriétét  puisque la  régénération 

d'une riouvelle f r ~ n d e  s e  réalise,  pour l 'esser~tsel,  A par t i r  des  filaments axiau:.: 

internes,  l e s  f i laments  transversaux primaires (pleuridies) $ tan t  "beaucoup plus 

responsables de la z6ne cicatricielle." (HARFAUT, lac. cit., 1972). L'état 

plagiotrope, qui frappe définitivement l e s  cladomes secondaires, suggere 

t~omologiquerrient celui de certaines. EUPHORBIACEES tropicales oh la plagiotropie 

acquise au cours d e s  s t a d e s  juvéniles de la plante, res te  fixée mPme aprPs 

isolement du rameau plagiotrope (ROUX, 1968). 

Chez GRACILARIA (Fig.i47.B)+ la régénération e s t ,  A l a  différence de 

celle de FURC:ELLP,RIP,, exogPne, nous le  savions déjAt mais de plus, elle s.'opére aux 

dépens des  faisceaux de microcladomes IIres,  IIIres,  I v r e s t  dont l e  développement, 

hien que latéral,  e s t  or.thotrope. 

La régénération du disque de fi:.:ation (proliferatictn au s e n s  de PERHONE 

e t  FELICINI, 19721, e s t  également exogéne. Elle s e  manifeste d'abord par la  

forrriation d'un élément tubuleu;.: irrfguliérement contourné, qui s 'étale erlc.uite eri 

disque, lorsqu'il en t re  en contact avec le  support. Lorsque le disque e s t  bien 

individualisé, i l  e s t  capable d'engendrer de nouvelles frcmdes (Fig.150 e t  



153.A)). 

L'individualisation d e s  régénéra t ions  proximalesi  qui e s t  toujours  

postér ieure  aux régénéra t ions  d i s t a l es ,  suggPre l 'existence de  cor ré la t ions  de  

croissance er t t re  l e s  r ég ions  apicale (d is ta le)  e t  basa le  (proximale) de  l a  fronde. 

De t e l s  e f f e t s ,  voire l eu r  réciproquei s o n t  connus (GAILLARD e t  L'HARDY-HALOS, 1979 

; ABELARD, 1977). LA a u s s i ,  l a  vc~ie slouvr.e A de  nouvel les  expérimentations.  

L'influence du s t a d e  phénologique s u r  l 'apti tude l a  rggénérat ion e s t  

montrée chez une plante  té t rasporophyt ique f e r t i l e  (Fig.60). Le r é s u l t a t  ri'a r ien  

de  su rp renan t  si on admet  que l e s  t é t r a s p o r o c y s t e s  s e  forment au:< dépens  d e s  

ce l lu les  ap ica les  d e s  rr~icrcrcladctmes la teraux (KLINCi e t  BODARD, 1916). D e s  exemples 

analogues  s 'observent  bgalement chez d ' au t res  Thallophytes,  notamment l e s  FUCALEÇ 

(MOÇÇ, 1967), mais  a u s s i  chez l e s  végétau:.: p l u s  évolués  comme l e s  Phanérogames cd  

l a  formation d e s  f l e u r s  e t  d e s  inf lorescences  s'accompagnet s u r  l e s  branches  e t  l e s  

rameaux, de  l a  réductiort de  l 'appareil  fa l ia i re .  L'e:teniple mérite d 'e t re  i l l u s t r é  

(Fig.151). 



IV.2.D.c.2 - Le phototropisme (Fig.57.A A 57.E). 

L e s  r é s u l t a t s  exposés  p lus  h a u t  confirment l 'existence d'une réponse  

phototropique posi t ive  chez l e s  f r agments  de  tha l l e  adul te  de  GRACILARIA. Nous 

avons  vu qu'il é t a i t  a i s é  d 'observer in  v i t ro  ce type de réact ion A un s t imulus  

lumineux chez l e s  a l g u e s  comme chez l e s  champignons (BUNfJING, 1937). NCIUE. ne 

reviendrons  p a s  s u r  l e s  nombreut: travau:.: qui  o n t  contribué A l a  mise e n  évidence du 

phototropisme chez l e s  CORMOPHYTES. 

La courbure que nous  avons  obse rvée  chez l e s  f rondes  a d u l t e s  a également 

é t é  c o n s t a t é e  pa r  JONES (1959) chez l e s  p lan tu les  i s s u e s  du développement d e s  

carpospores  de  GRAC:ILARIA verrucosa  cult ivé s o u s  un éclairement de 30 A 35000 lux. 

La dépigmentation que l 'auteur obse rve  s u r  l a  f ace  éclairée d e s  tha l l e s ,  l e  

conduisent  A admet t re  un l ien  de  causa l i t é  e n t r e  I'anisochromie e t  l a  courbure 

phototropique d e s  tha l l e s ,  c 'es t  A di re  A expliquer l e  tropisme pa r  un mécanisme 

purement photosynthét ique e t  A r e j e t e r  l 'hypothese d'un mécanisme auxir~ique e n  

ra i son  d e s  i n t e n s i t é s  t r o p  é levées  de  l 'éclairement u t i l i sé .  I l  ne semble  p a s  que 

l ' e f fe t  obse rvé  d a n s  no t re  cas,  puic.c.e e t r e  ass imi lé  A un mécanisme 

photosynthétique.  En  e f f e t ,  no t re  expérience a é t é  conduite s o u s  un éclairement de  

700 lue environ ce qui repréc.ente un fac teur  d'atténuatictri d'envirclri 50 p a r  rapport  

A l 'éclairement u t i l i sé  par  JONES. D'autre p a r t ,  nous  n'avons p a s  c o n s t a t e  de  

dépigmentation de l a  f ace  non écla i rée  d e s  f rondes .  On ne peut  donc p a s  e::clure 

to ta lement  1'ei:istence d'un mécanisme auxinique e t  considérer  que l e  sys téme  

é f fec teur  s o i t  l a  redis t r ibut ion l a t é r a l e  asymétr ique d e s  aux ines  e n t r e  l e s  f a c e s  

éc la i rée  e t  obscure d e s  t h a l l e s  (BAWBLJRY, 19591, qui conduirai t  a un allongement 

d i f fé ren t i e l  d e s  deux faces .  



L'existence d'une zone réceptrice du s t imulus  physique e t  l'implication 

d e  l a  région apicale d e s  f r o n d e s  d a n s  l e  p rocessus  phcttotropique n'est p a s  

démontrée avec cer t i tude* puisque l a  réponse  d e s  t h a l l e s  amputés  de  l a  région 

apicale e s t  identique I ce l l e  d e s  f rondes  témctiris (Fig.57.C e t  57.D). C e t t e  

observat ion pourra i t  acc réd i t e r  l'idée de l 'existence d'un zone réceptr ice  d i f fuse  

p lutbt  que local iséet  du s t i m u l u s  physique. Nous avctr~s néanmoins observé  pendant 

l 'expérience, l a  formation d'apex secondaires  s u r  l e  bord d e s  s e c t i o n s  d i s t a l e s  d e s  

f ragments  de  tha l l e  . 11 n 'es t  danc p a s  exclu qu'il y a i t  s u b s t i t u t i o n  de l'apex 

morphologique pa r  un ou p lus ieurs  apex "physiologiques" capables  d 'assurer  l a  

réception du s t imulus  physique. 

La propagationt  a u  cours  de  l'expériencet de  l a  courtture de  l a  zone 

d i s t a l e  v e r s  l a  zone pro:iimale d e s  bou tu res  IFig.57.A : f ragment  Ai4) t  n 'es t  p a s  

s a n s  rappel ler  curieusement l a  "seconde réponse  posi t ive" ,  t e l l e  qu'elle peut  e t r e  

obse rvée  chez l e s  coléopt i les  d e s  monocotylédonesi lorsqu ' i l s  s o n t  éc la i rés  

vivement Il A 100 W.m-f) (THIMAN, 1773). 

C e s  r é s u l t a t s  devron t  P t re  complétés par  d ' au t res  travaux dont  

l'c~bjectif s e r a  de  préciser  l e  mécanisme phototropique e n  cause ,  I savo i r  l a  riature 

quan t i t a t ive  e t  qua l i t a t ive  du s t imulus  lumineu:; (éclairementt  longueur diondeIt 

1'exic.tence ou rion d'une zone réceptrice par t icul ier r  d u  s t imulus t  l e  type  de  

photorécepteur impliqué ( f lavines t  subs tances  caroténoïdes t  p h y ~ o b i l i n e s ~ .  ..) e t  l a  

na tu re  du sys terne  é f fec teur  (auxinest  potent ie l  C;lectrique, modifications d e s  

p ropr ié tés  é l a s t i q u e s  d e s  paroist...). 

Pour clbre l 'aspect  d u  t ropismet  n o t a n s  l ' exis tence  du phénomPne d e s  

v r i l l e s  chez l e s  f rondes  de  GRACILARIA, qui n 'est  p a s  s a n s  rappeler  l a  

circumnutation ou l 'haptotropisme d e s  végétau:.: supér ieurs .  Faut-i l  - l ' in terpré ter  

comme l 'e:<pression d'une s e n s i b i l i t é  par t icul iere  au  contact  (CHEMIN, 1937) 

produisant  une o r i en ta t ion  de  croissance CU haptotropisme, ou s'agirait-il  p lus  

simplement* indépendamment de  t o u t e  cause  ex te rne ,  d'une nuta t ion (MAZLIAK, 19:32) 

comme pourra i t  l e  sugg6rer  L'ottservation s u r  l e  t e r ra in ,  de f rondes  vrillées. non 



enroulées autour d'un support 5' LA aussi,  il conviendra de répondre par 

l'ex périence. 

IV.2.D.c.3 - Les endobiontes (Fig.5Si 5I.A e t  59.6). 

Les observations que nous avons réal isées ,  A ce sujet i  n'ont pas  é t é  

suivies  de travaux particuliersi  dest inés  A comprendre e t  A expliquer le type 

d'inducton morphogPne produit par  le parasite.  Les recherches qui s e  proposent de 

préciser l 'identité du parasi te  e t  l e s  modalités de son action* sont  ra res  (TRIPODI 

e t  BETH, 1976). El les  devront constituer une priorité dans nos travaux 

rr~orphogénétiques A venir* en raison de la possibili té qu'elles offrent d'analyser 

experimentalement au  sein de l a  pluralité des  messages morphogénétiques modelant la 

forme (MARESQUELLE, 1?80), un message précis, celui émis par l e  parasite.  

IV.3 -CYTOMORPHOLOGIE ULTRASTRUCTURALE ET CARACTERES CYTOLOGIQUES 

DE LA DIFFERENCIATICtN VECiETATIVE. 

IV.3.A - Aspects ultrastructuraux de la cytodifférenciation au cours de la  

carpos~orosenPse.  

La paroi d e s  cys t e s  e t  d e s  sporeE. l ibres  es-t l e  siPge de profonds 

remaniements. Chez l a  spore e n  cours de différenciation dans le  cyste, la paroi e s t  

soumise A des  processus de dégradatior~ qui sont  responsables de la déhiscence. 

Cette activité s e  manifeste au niveau d e s  s t r a t e s  CU e t  c m qui correspondent A 

la paroi propre du cyste  (Fig.6:3). Le déversement en  grar~de quantité du contenu des  

vacuoles VF dans l a  s t r a t e  interne de l a  paroi du cyste (Fig.67) joue un rble 

mécanique certain dans  l'émission de la  spore hors  du cystei  comme cela e s t  mctntré 

chez l e s  té t raspores  de PALMARIA palmata (PUESCHELi 1979). Ces remaniements de la 



paroi  spora le  r é su l t en t ,  si l'on s e  r é f h r e  aux desc r ip t ions  de  PEYRIERE (1972), de 

l ' intense ac t iv i t é  séc ré to i re  de  c e s  cellules.  Le ca rac té re  b i s t r a t i f i é  de  l a  paroi  

du carposporocyste  est déc r i t  chez d 'aut res  Flor idées i  notamment chez l e s  

NEMALION ALES. Chez l e s  carpospmocy s t e s  de  NE MALION (RAM M-ANDERSON e t  WETHEHBE 

15'82), l e  caractbre  b i s t r a t i f i é  de  l a  paroi  r é s u l t e  du changement d 'orientat ion d e s  

microfibri l les e n t r e  l a  s t r a t e  ex te rne  e t  l a  s t r a t e  in terne .  La rup tu re  de  l a  paroi  

du c y s t e  s 'opère  comme chez l e s  carposporocystec. de  GRAGILARIA, A l ' interface d e s  

deux s t r a t e s .  DELIVOPOULOS e t  TÇEKOS (1986) n ien t  l 'existence d'une paroi  

"carposporangia l f l  au  s e n s  s t r i c t ,  cc~risidérant  qu'il s 'agit  sirnplerr~ent de  l a  couche 

ex te rne  de  l a  paroi  de  l a  spore ,  comme cela  s 'observe chez FAUCHEOCAULAX 

(DELIVOPDULOÇ e t  TSEI:OS, 1984). 

L'observation d e s  carpospores  de  GRACILARIA, e n  microscopie 61ectroniquei 

révele  l'importance du systPme vacuolaire e t  s o n  évolution au  cours  de l eu r  

d i f férencia t ion.  L e s  carpospores  montrent  d e s  vés icules  VF, dont  l e  nombre 

s'accroi't du cen t re  v e r s  l a  périphérie.  On observe  d e s  images d e  confluence e n t r e  

l e s  vésicules,  dorit l e  contenu rappelle,  pa r  s a  t e x t u r e  f ibr i l la i re ,  celui de  l a  

s t r a t e  c i  d e  l a  paroi  (Fig. 70 e t  74). 

Ces, vés icu les  produisent  d a n s  l e  cytoplasme par ié ta l  d e  volumineuses 

vés icules  d'exocytose qui  déversen t  l eu r  contenu d a n s  l a  région périplasmique de  l a  

cellule. Chez l e s  s p o r e s ,  ce dépBt e s t  polar isé  e t  conduit 21 l 'é laboration d'une 

paroi  p lus  é p a i s s e  2I un pble qu'a l ' aut re  (Fig.7i).Un dépdt  po la r i sé  analogue 

e x i s t e  chez l e s  zygospores de  PELVETIP. e t  FUCUS (SCHROTER, 1975). 

L'origine golgienne d e s  vacuoles VF, e s t  admise pa r  de  nombreu:.: a u t e u r s  

(PEYRIEREi1972 ; CHAMBERLAIN e t  EVANS, 15'73 ; SC:OTT e t  DIXON, 15'73 ; HAWKINS, 1974 

; MAUREEN e t  al., 1974 ; ALLEY e t  SCOTT, 1977 ; NONOMURA e t  WEST, 1980 ; 

RAMM-ANDERSON e t  WETHERBEE, 1982 ; DELIVOPOULOS e t  TÇEKOS, 15'8A). La nature  

polysaccharidique de  l eu r  contenu e s t  t r P s  généralement admise (PEYRIERE, 1972 ; 

YOUNG, 1975'). El le  5.e confirme ici par  l 'application du t e s t  de  THIEHY qui révPle 

l 'existence d e  f i l aments  encheve t rés  (Fg.72) d'aspect s imi la i re  A ceux de la 



paroi. 

Des vacuoles VF exis tent  chez d'autres algues notamment dans l e s  

carpospores e t  t é t raspores  de GRIFFITHSIA flosculosai de CERAMIUM rubrum e t  C. 

echionotum (PEYRIERE ,1972) , dans  l e s  tétraspctres de CERAMIUM (CHAMBERLAIN e t  

EVANS ,1973) e t  de PTILOTA hypnoïdes (SCOTT e t  DIXON ,19731, dans l e s  carpaspares 

de POLYSIPHONIA sp.  (HAWKINS , 19741, chez l e s  zoospores d'E NTEROMORPHP. (MAUREE N e t  

al. ,1974) e t  de CLOSTERIUM acutosum (CHARDARD t1975)t dans l e s  té t raspores  de 

POLYSIPHONIA (ALLEY e t  SCOTT ,1977) e t  dans l e s  gamétocystes de CUTTLERIA (LA 

CLAIRE e t  WEST ,197:3). Ces vacuoles naissent s o i t  par bourgeonnement A l'extrémité 

des  saccules golgiens IFig.78) so i t  par hypertrophie dec. saccules eux-mgmes 

(Fig.8 1). Pour DELIVOPOULOS e t  TSEKOS (1 986) ,  l e s  vésicules f ibreuses caractérisent 

le  dernier s tade  de la carposporctger~èse e t  contribuent A la forrriation de la seconde 

s t r a t e  pariétale. 

Les vésicules VPFt t r P s  abondantes daris l e s  carpospores différenciées (Fig.14), 5.e 

rassemblent de préférence dans l e  cy toplasme pariétal .  Selon DEL1 VOPOULOS e t  TSEKOS 

(1986) ce s  organites apparaissent au dernier s t ade  de la carposporogenPse. Leur 

présence, dans l e s  spo res  des  algues e t  plus particuli&rement des  algues rouges, 

e s t  signalée fréquerriment. La réaction positive au t e s t  de THIERY suggPre une 

composition polysaccharidique (Fig.72). Le centre de ces  organi tes  e s t  toutefois  

peu réactif (Fig.7dt flèche claire). MAUREEN e t  al .  (1974) ont démontrét par 

l'autoradiographie, l'existence de substances glycoprotéiques dans des  vésicules 

similaires de zoospores dlENTEROMCiRPHA sp.. La nature protidique du "noyau" central 

e s t  également suggéré par d'autres travaux (PEYRIERE , 1972, NONOMURA e t  WEST, 

1980). 

L'origine gctlgienr~e (RAMM-ANDERSON e t  WETHERBEE, 1982) e t  

reticulo-endoplasmique d e s  vésicules VPF e s t  généralement admise (PEYRIERE, 1972, 

MALIREEN e t  al., 1974 ; YCiLlNG, 1979 ; PLTESCHEL, 1979 ; OLIVEIRA e t  al., 19S:O) . Ces 

vésicules qui sont  stockées dans l a  spore matclire, pourraient cltre excrétées lors  de 

la sédimentatictn de la  spore e t  assurer  son adhésion au substrat .  Cet te  fonction 



adhésive des  vésicules VPF e s t  reconnue par de nombreux auteurs  (PEYRIERE, 1970, 

1972 i CHAMBERLAIN e t  EVANS, 1973 ; KUGRENS e t  WEÇT, 1973 ; MAUREEN e t  al., 1974 ; 

ALLEY e t  SCOTT, 1977 ; WETHEREEE, 1978 ; PUESCHEL, 1979 ; OLIVEIRA e t  al., 1980). 

Outre la confluence des  vésicules VPF ent re  el les ,  on observe fréquemment 

leur fui ion avec lec. g ra ins  d'amidon floridéen (FIG.84). La coalescence entre  ce s  

deu:i types de vacuoles e s t  rapportée chez l e s  té t raspores  de GRIFFITHSIA flosculosa 

(PEYHIERE, 15'72), chez PORFHYHIDIUM sp. (RP,MUS, 19721, mais également chez l e s  

carpospores de GRACILARIA verrucosa (DELIVOPOULOÇ, 1982). La signification de cet te  

confluence n'est pas  claire. Lec. vacuoles renfermeraient-elles l e s  enzymes 

nécéssaires A la digestion de l'amidon? Existerait-i l  une contribution quelconque 

des  grains d'amidon A l f6lat~orat ion directe ou indirecte d e s  composés pariétaux 

(Fig.154 : .?). 

L'appareil de Golai e s t  le  plus fréquent e t  l e  plus actif dans l e s  

carpospores mat0res. Son activité s e  manifeste eçsentiellement par l'hypertrophie 

p6riphérique ou centrale d e s  saccules. L'hypertrophie, comme preuve de l'activité 

golgienne, e s t  montrée expérimentalement en meme temps qu'elle e s t  abondamment 

documentée (PELLIGRINI, 1978). La preuve e s t  également f a i t e  chez PClLYSIPHONIP, 

(HAWKINS, 1974 ; ALLEY e t  SCOTT, 1777). La localisation périphérique ou centrale de 

l'hypertrophie des  saccules e s t  en  rapport avec l e  type de substance qui s'y trouve 

élaborée : polysaccharides APS ri8jatifs dans l e s  saccules hypertrophiés au centre,  

polysaccharides APS pos i t i f s  dans  les. vésicules marginales (BONEY, 19E:l). 

Le rdle de l'appareil de Golgi dans la synthése des  polysaccharides, 

dans la glycosylation des  protéines d'origine réticulo-endoplasmique e t  dans le  

transport de ces  molécules vers  l e s  s i t e s  d'assemblage de l a  parai des  cellules 

vl.gétales, t an t  chez l e s  CORMOPHYTES que chez l e s  THALLOPHYTES e s t  détaillts par 

PELLIGRINI (1978) dans une bibliographie abondante. Chez GRACILARIA, il assure  une 

double fonction : l'élaboration des  composés pari6taux e t  la synthPse, en 

collaboration avec le  reticulum endoplasmique, des  substances adhésives n é c é ~ s a i r e ç  

A la fixation de la spore au  subs t ra t  (Fg.152). La premiPre fonction e s t  asc.urée 



t o u t  a u  long d e  l a  phase  de  maturation de  l a  spore*  l a  seconde ne s e  manifes te  

qu'au cours  de  l a  phase  ultime de  di f fèrencia t ion de  l a  spore  (Fig.152). 

L e s  p l a s t e s  e x i s t e n t  A t o u s  l e s  s t a d e s  d e  la différenciat ion d e s  

carpospores.  Si  d a n s  l e s  c a r p o s p ~ r o c y s t e s ~  c e r t a i n s  o f f r e n t  l 'aspect d e  p rop las tes  

(Fig.65) ( thylacoïdes e n  p e t i t  nombrei s t roma   granule^;.:)^ chez l e s  s p o r e s  niatOrest 

ce s o n t  t o u s  d e s  rhodop las tes  typiques  (Fig.!é) ( thylacoïdes re la t ivement  abondants  

e t  ponctués pa r  d e  nambreu:.: phycobilisomes). L'évolution u l t r a s t ruc tu ra le  d e s  

p l a s t e s *  au  cours  de  l a  d i f férencia t ion d e s  s p o r e s  ou d e s  gametes* e s t  dec r i t e  chez 

d'autrec. RHODOPHYCEESi notammer~t chez JANCZE WÇI:IA morimotoi (NONOMURP. e t  WEST, 

1980) e t  chez BANGIA au  cours  de  l a  spermatogenese  (COLE e t  SHEATH, 1980). Elle 

n 'est  cependant p a s  l a  rPgle généra le  puisque chez l e s  MEMALIONALES (RAMM-ANDERÇCiN 

e t  WETHERBEE* 1982) l e s  p l a s t e s  acquierent  d1emblé;e une s t ruc tu re  adul te .  

L e s  mitochondries (Fig.E:3) o n t  une s t r u c t u r e  t o u t  A f a i t  comparable a 

celle d e s  a u t r e s  a l g u e s  (invagination de  l a  membrane in te rne  e n  c r é t e s  tubu leuses  

a l longées  : DODOEf 1973). E l l e s  s o n t  re la t ivement  p l u s  abondantes  (15 ;i 20 

/cellule) d a n s  l e s  carposporocystes  que d a n s  l e s  s p o r e s  matures  (10 A 15/  cellule). 

L e s  h ipa r t i t ions  e t  l e s  c r e t e ~ .  d i l a t é e s  (preuve de  l eu r  ac t iv i té)  e.c~nt f r é q u e n t e s  

au  cours  d e s  p remie rs  s t a d e s  de  l a  carposporogen&se (Fig. 66). La var ia t ion de  l a  

n~orphologie d e s  mitochondriesi notamment l e u r  diminution de  t a i l l e ,  a u  cours  de  l a  

sporogenese  e s t  &galement documentee chez d ' au t res  RHODOPHYCEES (KUGRENS e t  WEST, 

1974 ; TÇEl:OÇi 1981 ;BRAWLEY e t  WETHERBEEt 15'81). 

Le noyau. L'ensemble d e s  p h a s e s  de  l a  mitose* responsab les  du passage  du 

s t a d e  de  l a  spore  a u  premier s t a d e  de  l a  p lantule ,  ne s o n t  p a s  déc r i t s  d a n s  l e  

p r e s e n t  travail .  Nous avons  cependant obse rvé  d e s  noyaux prophasiques. I l s  s e  

reconnaissent  h l eu r  coritour fus i formet  au>: inden ta t ions  po la i res  de l eu r  

enveloppet a u  nombre accru d e s  p o r e s  aux pB1es de  l 'organite* a ins i  qu'a l a  . 

présence d e s  anneaux e t  d e s  f enBt res  po la i res  (Fig.E:L). C:es ca rac te res  décrivent 

l'ensemble d e s  a s p e c t s  morpholagiques d'un noyau e n  prophase de  mitose (MCDONALDt 

15'72). I l s  rappel lent  a u s s i  ceux de  l a  mitose call iblépharidienne connue e n  



microscopie photonique (MAGNE,1972) : étirement de la cavité nucléaire, apparition 

aux pbles du noyau, de granules t r e s  sidérophiles,  correspondant vraisemblablement 

aux anneaux polaires observés  en micrclscopie tlectronique. 

Les associations d ' o r~an i t e s .  Les  associat ions mitochondrie-plaste (Fig. 

£3) e t  dictyosc~mes-réticulum (Fig.81) sont  otlserv6es fréquemment dans notre 

matériel. E l l e s  sont  a t t e s t é e s  par l e s  au teurs  quit en plusi décrivent d e s  

associations du type mitochoridrie-dictyosome e t  mitochondrie-rioy au (DE LIVOPOULOÇ e t  

TSEKOS, 1986). L'association mitochondrie-noyau e s t  marquée d a n i  l'espace 

jonctiar~riel~ par  I'e:.:istence de lamelles annulaires. Les associat ions 

topographiques entre organi tes  sont  bien documentées chez l e s  algues,  notamment 

chen l e s  RHODOPHYCEES (association ~~iitochondrie-Golgi, PEYRIERE, 1972 ; associaticln 

Golgi-réticulum endoplasmique, MICALEF, 1975 ; association mitochondrie-plaste, 

PLIEÇCHELi 1979 ; assclciatictri mitochondrie-réticulum endoplasmique, YOUNG, 1575). 

Les inclusions particuli&res. Les carpospores renferment en outre  d e s  

inclusions d'un type particulier: l e s  CORPS STRIES (Fig.87, E : )  e t  85'). I l s  se 

caractérisent par leur s t ructure ,  mais également l e  moment de leur apparition e t  

leur l o t a l i s a t i ~ n  topographique. DELIVOFULOS e t  TÇEKOS (1586) décrivent d e s  corps 

similaires mais non rubann6s e t  non d isposés  de maniere polarisée. De t e l s  corps 

sont  @galement connus chez l e s  t6trac.pores e t  l e s  carpospores de LEVRINGIELLP. 

(KUGRENS e t  WEST, 1972) dans l e s  carposporocystes de POLYSIPHONIA novae-angliae 

(WETHEREEE e t  WY NNE, 1973 ; WETHERBEE, 1978). Des s t ruc tu~es .  périodiques 

paracristall ines exis tent  chez l e s  carpospores de POLYSIPHONIA sp. ITRIFODI, 1771) 

e t  chez urie algue parasi te  du genre JANCZEWSKIP. (NONOMURA e t  WEST, 1980). La 

présence de t e l s  organites dans l e s  spo re s  en cours de maturation, e s t  considerde 

corrime un s igne d'activité métabolique intense (WETHERBEE e t  WYNNE, 15'73). 11 e s t  

communément admis qu'il s 'agit d'organites de réserves  protidiques (hVGRENS e t  

WESTi 1772). Les  avis, quarit A leur origine, sont  par tagés  : golgienne pour l e s  uns 

(NONOMURA e t  WEST, 1980 1, réticulaire ou nucléaire pour l e s  a u t r e s  (WETHERBEE e t  

WYNNE, 15'73). L'origine e t  l'évolutic~ir~ de ce type d'organites ont é t é  



particuliérement bien étudiées  au  cours de la  carposporogen&se chez une 

RHODOMELACEEt POLYSIPHONIA novae-angliae (WETHERBEE, 1978)t oh  s e  forment 

types  de corps s t r i é s r  l'un prenant naissance A part i r  de l 'ergastoplasme e t  

contenant de s  substances protidiques, l 'autret h part i r  de l'appareil de Golgi e t  

contenant de s  substances non identifiées.  Leur localisation topographiquet nous 

oriente ve r s  une origine nucléaire. Des formations s t r i é e s  similaires ex is ten t  chez 

le5  a lgues  ver tes  ( PICKETT-HEP,PS, 15'751, mais également l e s  organismes animauxt 

notamment chez l e s  Ciliés. I l  s 'agit de f ib res  protéiques A st ructure  p6riodique 

dont cer ta ines  sont eri relation avec l e s  cinétosomes (DIDIER, 1970) . Ces f ib res  

peuvent s'organiser en  plans superposés  et constituer l'armature ou cy tosquelet te  

de la  cellule. 

IV.3.B - Cytomor~holopie ultrastructurale comparée d e s  s t a d e s  plantule-1 

e t  plantule-II. 

La transit ion du s t ade  de la  spore A celui de la  plantule e s t  marqué par 

un remaniement cytologique important : la  disparition des  vésicules VF e t  VPF ainsi  

que celle d e s  corps s t r i é s .  Par a j l leurs t  la paroi qui é t a i t  peu différenciée bien 

que bis t ra t i f iée ,  s'organise désormais en deux couches dis t inctes  par leur  texture  

e t  leur densitg (Fig.5'1) . Les p l a s t e s  s'allongent tFig.891, l eurs  thylacoïdes 

augmentent en nombre e t  s e  ponctuent e:.:térieurernent de phycobilisomes bien 

individualisés. Les corps de Golgi diminuent en nombre. Ceux qui se  localisent au 

voisinage de l a  paroi on t  d e s  saccules hypertrophiést apportant a insi  l a  preuve de 

leur act ivi té  sécrétoire (Fig.100). 

Un t r a i t  dominant également de ce s  deux s t a d e s  de la  plantule e s t  

l'importance des  réserves  floramylifères (Fig.10 1). Cet te  particularité,  il f au t  le 

préciser, s'observe égalerrient chez l e s  cellules du disque basal de fixation de la 

plantule e t  chez l e s  disques i s sus  de l a  régénération de fragments de fronde 

(Fig.153.P. e t  153.B). La vacuolisation, qui s'intensifie avec l'augmentation de 

tail le de l a  plantule, s e  manifeste de maniere privilégiée chez l e s  cellules l e s  



p l u s  i n t e r n e s  d e s  t h a l l e s  (cellules médullaires) (Fig.i03), t a n d i s  que l e s  cellules 

l e s  p l u s  pér iphér iques  (cellules co r t i ca les  e t  sous-cor t ica les)  conservent un 

cytoplasme dense  aux o r g a n i t e s  compactés (Fig.102). La s t r u c t u r e  coenocy tique , qui  

n'apparai't qu'A par t i r  du  s t a d e  plantule-II i  ne s 'observe q u e  d a n s  l e s  cellules 

co r t i ca les  e t  sous-cort icales de la f ronde ( F i c ~ . i 0 8 ) ~  A 1'e:tlusion d e s  ce l lu les  d e s  

morulas ou du disque basal .  Chez l e s  f lo r idées  encro0tari tes (CC]RALLJNP.CEES, 

MELOBEÇIEES) ,mais &galement d a n s  l e  disque basa l  d ' a u t r e s  f lor idées ,  l e s  ce l lu les  

r e s t e n t  généralement uninucléées t a n t  qu'elles n'ont p a s  fus ionné avec  l e s  ce l lu les  

vo i s ines  (CABIOCH e t  GIRAUD, 1982). Chez GRACILARIA, c e s  fus ions  pa ra i s sen t  

inexistantef; .  Le protiléme de l a  r e l a t ion  e n t r e  l ' é t a t  plurinucléé d e s  ce l lu les  e t  

l 'existence ou non d e s  anas tomoses  in tercel lu la i res t  s e r a  r e p r i s  p lus  loin, dans  l e  

cadre de  l a  cytomorphc~lc~gie u l t r a s t ruc tu ra le  du tha l l e  adul te .  

L e s  morulas discoi'dales bombées (Fig.91.A), l e s  d i s q u e s  basaux (Fig.25.B) 

a ins i  que l e s  f rondes  du  tade de plantule-II (Fig.iOF), renferment  d e s  g lobules  

osmiophiles remarquables  pa r  l eu r  t a i l l e ,  qui s o n t  t r P s  r a r e s  et de p e t i t e  ta i l le  

. chez l e s  f r o n d e s  a d u l t e s  (Fig.126). C e s  globules ressemblent  é t ro i tement  aux 

inclusions g lobula i res  connus chez d e s  a lgues  encrootantes ,  notamment chez 

KILDENBRAMDIA prototypus  (CABIOCH e t  CiIRP.UD, 15'E:i), LITHOTHAMNION sonder i  e t  L. 

calcareum (GIRAUD e t  CABIOCH* 198311 PORPHYRODISCUS sp. (CABIOCH e t  GIRAUD, 1982). 

L'analyse par  d iges t ion enzymatique de  ces  corps t  confirme l eur  nature  protidique 

(CABIOCH e t  GIRAUD, 1982). Les  mPmes a u t e u r s  évoquent l e u r  rBle probable 

d 'c~rgani tes  de  r é s e r v e  . L'influence d e s  paramPtres  écophysiologiques ( température,  

lumiisre) s u r  l a  formation e t  l'abondance de  c e s  corps  e s t  vivement suggéré;e, car  l a  

p lantule ,  chez laquelle nous  l e s  décrivonst  e s t  i s s u e  d'une cul ture  de su rv ie  

( en t re   tenu^ par  LEFEBVRE) disposée  d a n s  une s a l l e  d'aquariums, non chauffée e t  

modérément éc la i rée  pa r  l a  lumiére nature l le ,  d e  l a  s t a t i o n  marine de  Wimereux. I l  

e s t  i n t é r e s s a n t  de  noter ,  pa r  a i l leurs ,  que ce type  de  globules  e s t  l e  p l u s  

f réquen t  chez l e s  t h a l l e s  p r o s t r é s  e t  chez l e s  c r o û t e s  b a s a l e s  de  f ixa t ion  d'algues 

A f r o n d e s  d r e s s é e s  comme AHNFELTIA plicata p a r  exemple, qu i  pa r t agen t  l e  meme type  



de  s t ruc tu re  , d i t e  hildenbrandioi'de (GIRAUD e t  CABIOCH, 1983) e t  l e  m&me mode vie 

( vie p ros t rée  e t  pérennante).  La croQte basa le  d u  thal le  d e  GRACILARIA s 'écarte 

cependant d e  l a  s t r u c t u r e  hildenbrandioide, p a r  l 'absence de  coalescence é t ro i t e  

e n t r e  l e s  ce l lu les  e t  d 'anastomoses seconda i res  d i rec tes ;  e l l e  s 'en rapproche,  par 

contre,  par  s o n  mode de  vie  e t  pa r  l e s  inclus ions  par t icul iPres  que nous  venons de 

décrire e t  qu i  prouvent une simili tude de comportement métabolique : l 'élaboration 

d e  r é s e r v e s  protidiques.  Ce cclmportement qui  e s t  également par tagé  p a r  l e s  frorides 

juvénilesi mér i t e ra i t  d'titre é t u d i i  chez d ' au t res  a lgues  juvgniles, notamment celle 

d1AHNFELTIA dorit la  f ronde e s t  A rapprocher, p a r  s a  s t r u c t u r e ,  de ce l le  d i t e  

hildenbrandioïde (GIRAUD e t  CABIOCH, 1983). 

Les. ce l lu les  ~ l i l i f P r e s  e t  l e s  ce l lu les-poi ls  clu tr ichocytes.  Ces  ce l lu les  

s 'observent A t o u s  l e s  s t a d e s  de I1ontogen&se d e  GRACILARIA a u s s i  b ien  chez l a  

plantule (Fig.104) que chez l e s  t h a l l e s  adul tes .  La cytologie d e s  cellules-méres 

d e s  t r ichocytes  e s t  remarquable, comparée A cel le  d e s  a u t r e s  cellules d u  thalle:  l e  

cytoplasme t r P s  dense ,  renferme d e s  p l a s t e s  b ien  individualisés e t  un rioyau au  

nucl6ole bien contras té .  Le t r ichocytr  e s t  une cellule de  p lus ieurs  d iza ines  de 

microns de longueur (Fig.154). I l  s ' i so le  de l a  cellule-mére pa r  une s y n a p s e  

surmontée p a r  un bouchon cytoplasmique remarquablement e n  forme de  f e r  de  lance 

(Fig.106) . L1e:tistence d e  ce type de  cellule e s t  s ignalée  chez l a  plupart  d e s  

DIVISIONS d'algues (FRITSCHi 1965) e t  p lus  précisément chez l e s  d i v e r s  o r d r e s  d e s  

RHODOPHYCOPHYTES (RHODYMENIALES, EOILLOT 15'61 ; GIGARTINALES e t  NEMALIONALES, 

CHEMIN, 1937 ; GIGARTINALES-GRACILARIACEESi OLIVEIRAt 1968 ; 

CRYPTONEMIP,LES-CDRALL1NAC:EEçt CABIC)CH1 1972). Dans l e  genre GRACILP.RIAi e l l e  e s t  

p l u s  aboridante chez c e r t a i n e s  espPces  (G.compressa e t  G.foliifera) que chez 

d'autrec., t e l l e s  que GRACILARIA verrucosa.  

Le rBle trophique d e s  poils  e s t  généra lement  admisi c a r  l eu r  nombret  pour 

une mame espPcei  s'accrc~i't avec l 'appauvrissement minéral du milieu (CHE MI N i  15'37 

; NIELSEN, 1972 ; SCHONBECK e t  NORTONi 1979 ; YARISHti976 ; L'HARDY-HALOS, 1984 ; 

NORTON e t  al., 15'811, mais  a u s s i  e n  rriilieu a g i t é  (L'HARDY-KALOÇ, 1764). Des  



expér iences  préliminaires de  marquage autoradiographique de p lan tu les  par  l a  

leucine t r i t i é e  montrent  une accumulation privilegiée d e s  granules  d'argent d a n s  l a  

cellule-mère du tr ichocyte (Fig.iS5 : cp). E l l e s  suggèren t  une ac t iv i t é  

métabolique par t icul iere  de  c e s  ce l lu les  e t  inc i t en t  à d e s  travau:c plus 

approfondis. 

L e s  ENDOBIONTES. L'endobiose e s t  un aspec t  par t icul ier  de  l a  biologie d e i  

algues. Rgguliérernent p a r a i s s e n t  d e s  t ravaux qui lu i  s o n t  consacrés.  Les  a g e n t s  

r e sponsab les  s o n t  v a r i é s  (bactér ies ,  champignons, a lgues ,  nCrnatodes (NORTON e t  al., 

1981 ; ANDREWS e t  JENNEBORGt 1976 ; FELICINI e t  PERRONE, 1972 ; FELDMANN e t  

FELDMANN, 1958, 1767). 

L'endobiüse s e  rrianifeste A d e s  d e g r é s  d ive r s  : s o i t  e l l e  s e  local ise  

comme l e s  ectornycorhizes (MENARD e t  a1;1985), d a n s  l e s  cloisons in tercel lu la i res ,  

s a n s  jamais pénb t re r  A l ' interieur d e s  cellules,  c 'es t  l e  c a s  dJECTOCARPC1S 

paras i t i cus  c i t é  p lus  hau t  e t  déja décr i t  par  SAUVAGEAU (18921, s o i t  e l l e  

s 'iristalle comme l e s  endamycorhizes endotrophes ,  (MENARI) e t  al.,ib.). A l ' intérieur 

mPme d e s  ce l lu les t  c 'es t  l e  c a s  d6cr i t  pa r  TRIPODI e t  BETH (1976). 

L'influerice qule:ierce l e  p a r a s i t e  s u r  l a  forme de  l 'h6te e s t  variée. Chez l e s  

tha l l e s  p a r a s i t g s  par  ECTOCARPUS, n'apparai't aucune déformation du tha l l e  (Fig.50); 

l'eridc~bic~c.e n ' e s t  a l o r s  ob~ .e rvab le  qu'au microscope, t o u t  comme chez l e s  

endomycorhize~r. D'autres exemples i l lus t ren t  ce cas ,  notamment ERYTHROCYSTIS s u r  

LAURENCIP, paniculata (MELCHIONNP. e t  DE MASI, 1977), CHOREONEMA thure t i i  sur JANIA 

lCABIOCH, 19C;O) a ins i  que HALIPTYLON e t  CHEILOSPORUM olpidiopsis  s u r  RADICILINGUA 

r e p t a n s  (FELDMANN e t  FELDMANN, 1967). 

Ai l leurs ,  l e  p a r a s i t e  déforme l e  tha l l e  e t  produit  Urie galle,  pa r  exemple 

,HARVEYELLA mirabilis s u r  RHOIIDMELA confervoi'des (PEYRIERE, 15'771, HOLMSELLP. 

pachyderrna (Fig.59.A) ou d e s  a g e n t s  bac té r i ens  (Fig.59.B). De t e l s  e f f e t s  s o n t  

connus chez l e s  cormc~phytes oh l 'agent cécidogéne e s t  fréquemment un insec te  ou sa, 

larve.  MARESQUELLE (1980) a montré l ' in térbt  majeur de  la cécidologie du point  de  

vue de l a  connaissarice e t  de  l 'étude d e s  mesE.ages morphogisnes d'origine ex te rne .  En  



ce qui concerne GRACILARIA, i l  r e s t e  A préciser  l ' ident i té  exac te  d e s  endobiontes  

que nous  avons  obse rvés  e t  l eu r  rb le  morphoghne éventuel  (Fig.140). 

IV.3.D - Cytornor~holaqie  u l t r a s t ruc tu ra le  du tha l l e  adu l t e  (la fronde). 

L e s  r t s u l t a t s  exposés  s u r  la f ronde de  GRACILARIA montrent  que l e s  

ce l lu les  de  l'apex o n t  d e s  ca rac tPres  ultrastructurau:.: e n  re la t ion  avec l eu r  r61e 

et l e u r  posi t ion hiérarchique d a n s  l e  cladornothalle. I l s  confor tent  a ins i  

l ' in terpré ta t ion antér ieurement  ~ i r o p o s é e  pour expliquer l a  s t r u c t u r e  de  la fronde 

(KLING e t  BODARD, 1986). 

On peut  e s s a y e r  de  dégager  l e s  a s p e c t s  spBcifiques de la cytologie 

in f ras t ruc tu ra le  d a n s  l'apex de  GRACILARIA par  comparaison avec  celui d 'aut res  

RHO1~OPKYC:EES notamment A tha l l e  massif9 e t  celui d ' au t res  végétaux (FUCALES, 

BRYOPHYTES e t  PTERIDOPHYTES) qui o n t  a u s s i  l a  par t icular i té ,  de  p r é s e n t e r  dans  l e u r  

point  v é g é t a t i f ,  une in i t ia le  s ingul iére  t é t r aédr ique .  

La polar i té .  L1e:i.istence d'une polar i té  d 'organisation d a n s  l e s  ce l lu les  

a c t i v e s  d e s  p o i n t s  vég&ta t i f s ,  a & t B  dérrictr~trée t a n t  chez l e s  THP.LLOPHYTES (GIRAUD 

e t  CABIOCH, 1976 ; DUCREUX, 15'79, 1983a ; PELLEGRIN1,l 979 ; KATSARUÇ e t  GALATIÇ* 

15'85) que chez l e s  CCiFtMC)PHYTEÇ ~ÇCSÇSOUNTZOV, 1976). Ainsi ,  l e s  corps  osmiophiles 

d e s  ce l lu les  apicales  pleuridiennes iDUCREUXi 1979) e t  l e s  s t a t o l i t h e s  d e s  ce l lu les  

rh izuïdales  (SIEVERS, 1967) de CHAR), s e  localiserit toujours  a u  phle d i s t a l  d e s  

cellules.  Chez MARSILEA drummondii (SOSSOUNTZOVi 10c.cit.)~ l e s  vacuoles s o n t  

abondan tes  au  pble d i s t a l  taridis  que l e  noyau e t  l e s  p l a s t e s  s e  regroupent a u  p61e 

proximal. Des  exemples semblables  s e  rencontrent  chez l e s  Phanérogames. Ains i  

d a n s  l a  coiffe d e s  rac ines  de  chlrne (DEXHEIMER e t  al., 15'821 l e s  amyloplastec. 

s'accumulent A l a  base  d e s  ce l lu les ,  a l o r s  que pa r tou t  a i l l e u r s  i l s  s o n t  d i f fus .  

On obse rve  a u s s i  une polar i té  d 'organisation d a n s  l e s  ce l lu les  apicale 

e t  sous-apicale pr imaires  de  l a  f ronde de  GRACILARIA oh  l e s  vacuoles amylifPres 

s e  Ic~cal isent  a u  p6le proximal (Fig.i27Ii alclrs que d a n s  l e s  ce l lu les  apicales  
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secondairest t e r t ia i res  e t  quaternaires,  e l l e s  s'accumulent au pble dis tal  

(Fig.13Ot 131 e t  134). 

Le noyau. MAGNE (15'64) a fourni une description du noyau de GRACILARIA en 

microscopie photonique : dans l e s  cellules corticales externes,  i l  e s t  étoilét  

a lors  que dans l e s  cellules corticales internes* i l  e s t  sutlorbiculaire ovoïde. 

Cet te  différence s'estompe en microscopie électronique h transmission, oht quelle 

que so i t  la région explorée (Fig.126 e t  134) l e s  noyaux sont  tous  de forme e t  

d'aspect interphasique. 

Le rapport r1ucl8oplasmique des  cellules apicales primaire e t  secondaires 

e s t  plus Clevé ( RNP = 0,6) que celui des  cellules apicales te r t ia i res  e t  

quaternaires (RNF = 0,2). Le plus surprenant dans nos observations, e s t  

l'impossibilit& d'observer des  noyau:; mitotiques particulierement dans l e s  cladomes 

primaire e t  secondaires. Des observations en mai* d'apex de frondes de CiRACILARIA 

cultivés in vitro, montrent néanmoins des  cellules en  mitose (DESTOMBES e t  MAGNEt 

comm. pers., 1'786). Ce- f a i t s  plaident en faveur d'une rythmicité saisonniilre, 

voire journaligre des  divisions cellulairest qui e s t  à corréler avec la rythmicité 

de croissance du thalle . Ce poirit r e s t e  A vérifier. 

La ra re té  des  mitoses dans l e s  initiales apicales du thalle e s t  signalde 

chez d'autres algues: FUCUS (MCCULLYi 1966 ; LECOCQ e t  al.* 19801, CHARA (DUCREUX, 

1968) oh la cellule apicale s e  divise une fo is  tous  l e s  di:< jourst CYSTOÇEIRA 

(KAEEARP,, 1972 ; PELLEGRINI, 197E:). Cet te  particularité qui touche $galement le  

mgristeme de groupes plus &voluést t e l s  l e s  BRYOPHYTES (BONNOTi 1968 ; HALLET, 1969 

; BERTHIER, 1972) e t  l e s  PTEHIDOPHYTEÇ (KOCQUETTE e t  LALOIJXt 15'60 ; 

MICHAUX-FERRIEREt 1973 ; SOSOUNTZOVt 1976), n 'est  pas  s a n s  rappeler le comportement 

du rntristPme d 'a t tente  d e s  SPERMATOF'HYTES (BUVAT, 1955 ; HEBANT e t  al., 1778). 

La s t ructure coenocy tique des  cellules proximales des  microcladomes 

te r t ia i res  e t  quaternaires de la fronde de GRACILARIA (Fig.i26), e s t  décrite de 

longue date  (KYLIN, 1930 ; MAGNE t 1964 ; OLIVEIRA, 196:3). Le m&me phénoméne e s t  

connu chez des  végCtauic plus  évc~lués t e l s  que l e s  BRYALES (BONNOT, 15'6::). Nous 



pensons r  e n  ce  q u i  concerne GRACILARIA, q u e  c e t t e  s t r u c t u r e  coenocytique r é s u l t e  

pa r t i e l l emen t  d e s  f u s i o n s  c e l l u l a i r e s  d e  t y p e  ind i r ec t e  (Fig.133 e t  134). La 

jonction se r é a l i s e  grace  A une  cel lule i n t e rméd ia i r e  qui ,  ap rPs  f u s i o n  d e s  

cy toplasmes ,  d é v e r s e  s o n  noyau d a n s  la ce l lu l e  récept r ice .  Chez l e s  DELESSERIACEES, 

l a  s t r u c t u r e  coenocytique r é s u l t e r  e n  p lus ,  d e s  divisioris  quas i -synchrones  d e s  . . 

noyau:.: (ABELARD e t  L'HARDY-HALOSt 1973). L e s  a n a s t o m o s e s  i n t e r c e l l u l a i r e s  avec  

s y n a p s e s  s e c o n d a i r e s  s o n t  connues  chez d i v e r s e s  RHODOPHYCEEÇ o h  e l l e s  concernent  

a u s s i  bien l e s  c e l l u l e s  un inuc léées  que les c e l l u l e s  p lur inucléées .  Le phénomène a 

é t é  décr i t  chez l e s  CERAMIALES (ROSENVINGE, 1:384, TCIBLER, 1907 ; JUNGERS, 1933 ; 

L'HARDY-HALOSr 1971 ; ABELARD e t  L'HARDY-HALOSr 1973), l e s  CRYPTONE MI ALE S 

(ROÇENVINGE, 1 Y 171, l e s  GIGAHTI NALEÇ (CHADE FAUD, 1 Y 4E:, 1960). Leur  o t l serva t ion  chez 

GRACILARIA q u i  a p p a r t i e n t  A c i  de rn i e r  Ord re ,  n'a donc r i en  d 'étonnant .  D ive r s  

a u t e u r s  suggPren t  que les s y n a p s e s  s e c o n d a i r e s  qui  se  d i f f é renc ien t ,  s o i t  a u  cour s  

d e  l 'ontogenèse normale, s o i t  a u  cour s  d e s  p r o c e s s u s  d e  r égéné ra t ion  

(L'HARDY-HALOS, 19831, amé l io ren t  ou r e c o n s t i t u e n t  l e s  échanges  i r ~ t e r c e l l u l a i r e s  

n é c é s s a i r e s  a u  développement.  

L 'ex is tence  d'un t ranc .por t  d e  compctc,és cy toplasmiquesc  l o r s  de l a  

fo rma t ion  d e s  s y n a p s e s  seconda i r e s ,  a é t é  prouvée  recemment  chez une  a lgue  rouge  

p a r a s i t é e  (GOFF e t  COLEMAN, 19E:5). Ce t y p e  d e  t r a n s p o r t  pour ra i t  égalemeri t  e x i s t e r  

chez l e s  c e l l u l e s  médu l l a i r e s  d e  GRACILARIA oh l e s  s y n a p s e s  s e c o n d a i r e s  s o n t  

nornttreu-.es (F i g  ,144 .E). 

L e s  p l a s t e s  (Fig. 127 e t  131). I l s  o n t  une  s t r u c t u r e  typiquemerit 

rhodophycéenne: p ré sence  d'un thylacoïde pé r iphé r ique  e t  d e  p l u s i e u r s  t hy laco ïdes  

s t r o m a t i q u e s  i s o l é s  d i s p o s é s  para l lP lement  e n t r e  eu:<, selclri l e  grand a x e  d e  

l 'organite  e t  suppor t an t ,  d l e u r  pé r iphé r i e t  d e s  phycobilisornes. L 'organisat ion 

u l t r a s t r u c t u r a l e  d u  plastidorrie d e s  RHODOPHYCEES est b ien  documentée (BOUC)\', 1962 ; 

LICHTLE e t  GIRAUD, 1969 ; PEYRIEREt 1972; LICHTLE, 1973 ; BISALPUTRAt 1974 ; HARA 

e t  CHIHARA, 1974  ; PUESCHEL, 1979 ; NONOMUHA e t  WESTr 1980 ; ERAWLEY e t  

WETHERBEEti981 ; RAMM-ANDERSON e t  WETHERBEE, 1982 ; TSEKOS, 1932 ; PELLEGRINI e t  



PELLEGRI NI* 1983 ; DEL1 VOPOULOS e t  TSEKOS, 1986). Dans l e s  ce l lu les  apicales  

primaire, seconda i res  a l n s i  que l e u r s  sous-apicales  r e s p e c t i v e s  loca l i sées  d a n s  l e  

dbme apical  (Fig.140 : DO) l e s  p l a s t e s  s o n t  juvéniles e t  renferment  2 A 3 . 

thylacoïdes  nori vés icul isés ,  confluant avec l e  thylacoïde périphérique.  P a r  contre,  

d a n s  l e s  ce l lu les  apicales  t e r t i a i r e s ,  q u a t e r n a i r e s  e t  l e u r s  sous-apicales  

r e spec t ives  fc~rmant  l e  cclrtex (Fig.140 :CO) a ins i  que d a n s  l e s  ce l lu les  a x i a l e s  qui 

édi f ient  l a  medulla (Fig.140 : ME), l e s  p l a s t e s  o f f r e n t  l 'aspect d 'organites 

diff  4rencic.s e t  a c t i f s  cclmptnnt 5 A 7 thylacaïdes  véc,iculisés (Fig.i 33 e t  136). 

L'existence d'un plast idome juvénile d a n s  l e s  ce l lu les  du dl)met e t  d'un 

plast idome adu l t e  d a n s  l e s  ce l lu les  du cortex e t  de  l a  rnedulla s e  comprend* si on 

admet  l a  fonct ion plus  spécifiquement m4ristdmatique d e s  ce l lu les  du ddme e t  celle 

p lus  métabolique (photoassimilat ion et nutr i t ion)  d e s  ce l lu les  du cortex e t  de  l a  

medulla. 

L'évolution de l 'appareil p las t id ia l ,  au  cours  de  1'ontogenPsr de  l a  

f ronde d e s  RHODOPHYCEES, a é t é  déc r i t e  p a r  p lus ieurs  a u t e u r s  (BOUCK, 1962 ; LICHTLE 

e t  GIRAUD, 1969 ; BROWN e t  WElER, 1970 ; KUGRENS e t  WEST, 1972 ; NONOMURP, e t  WEST, 

1980 ; BERT, 19:31). 

Chez l e s  CORALLINACEEÇ s t ruc tu re  mult iaxiale (CAEIOCK e t  CiIHP,UD* 1982)i l e s  

ce l lu les  m4ris t4mat iques  a s s u r a n t  l a  croissance  de  l 'épithalle, renferment  e n  pius  

d'un noyau volumineu:c, d e s  mitc~chondries, d e s  dictyosomes nornbreu:.: e t  ac t i f s ,  a ins i  

que d e s  p l a s t e s  juvéniles. 

F'lus récemment, GODIN (19<:5) montre C ~ E Z  l a  HHODOb~ELP,CEE, LAURENCIA 

ob tusa ,  que l e s  ce l lu les  a c t i v e s  du tha l l e  ( ini t iale apicale primaire* i n i t i a l e s  m 

phyll idiennes e t  pleuridiennes) renferment  d e s  p l a s t e s  juvéniles alors. que l e s  r 
cel lu les  axiales;, possèdent  d e s  p l a s t e s  diffgrenciés.  

Les m i t ~ c h o n d r i e s  (Fig.129 e t  131) s o n t  bien p r é s e n t e s  e t  a c t i v e s  d a n s  

t o u t e s  l e s  ce l lu les  de l a  f ronde de  GRACILARIA. Comme chez l e s  a u t r e s  RHODOPHYCEES, 

leur  membrane in te rne  s'invagine e n  de  nombreu:.: t ubu les  souvent  d i l a t é s  e t  o r i e n t é s  

parallélement a u  grand axe de  l 'organite (BOUCK, 1962 ; LICHTLE e t  GIRAUD, 1969 ; 



BROWN e t  WEIERt 1970 ; KUGHENS e t  WEST, 1972 ; TRlPODl e t  BETHt 1976 ; ALLEY e t  

SCOTTi 1977 ; WETHERBEE, 1978 ; PUESCHEL, 1979 ; TSEKOS et SCHNEPFi 1983). Ce type 

de s t ructure  e s t  corinu chez d'autres THALLOPHYTES chlorophyllier~s particuliiirement 

l e s  PHEOPHYCEES (POLLOCK e t  CASSEL, 1977 ; LA CLAIRE e t  WEST, 1978 ; PELLEGRINI, 

1778) e t  l e s  CHLOROPHYCEES (BURR e t  WESTi 1970 ;PIC:KETT-HEAPS, 1975). Chez l e s  

PROTISTES (PERASSO, 1973), lfe:iistence de mitochondries A tubules e s t  une d e s  

par t icular i tés  ul t ras t ructurales  l e s  plus constantes  de ce groupe, 

L'association d e s  mitochondries à d'autres organi tes  (plastes ,  reticulum 

e ~ d o p l a s m i q u e ~  dictyusomes) e s t  uri t r a i t  sa i l lant  d e s  cellules du point végétatif  

de GRACILARIA (Fig.127 e t  129) . L'association mitochondrie-dictyosome s e  réal ise  

toujours par la face de formation de l'appareil de Golgi (Fig.129). Ces 

associations sont  bien connues chez l e s  RHODOPHYCEES (PEYRIERE 1972 ; FELDMANN e t  

GUGLIELMI, 1976 ; DEL1 VOPOULOS, 1982). Des expériences de centrifugation (PEYHIERE , 
1975) ont montré que l 'association d e s  mitochondries e t  de s  dictyosomes n 'é ta i t  pas  

for tu i te  mais s t ructurel le  e t  que l e s  t ravées  du réticulum endoplasmique, jouent un 

r61e associateur.  La signification physiologique de ce s  re la t ions (synthése e t  

t ransport  de substance) n'est plus démontrer (MAUREEN e t  al., iY74). 

Les dictyosames s e  rapprochent par leur s t ruc ture  de celle décrite, d'une 

part ,  dans l e s  organes reproducteurs riotarnment l e s  sporocystes,  oh i l s  son t  A 

l'origine d e s  vésicules f ib reuses  (PEYRIERE, 1970 ; CHAMBERLAIN e t  EVANS, 1973 ; 

SCOTT e t  TiIXCiN, 1973 ; FELDMANN e t  GUCiLIELMI, 1976 ; ALLEN e t  SCOTT, 1977 ;TRIPOR1 

e t  DE MASI, 1977 ;BOROWITZKA, 1978 ; WETHERBEE, 1978b ; PUESCHELi 1979 ; NONOMURA 

e t  WESTi 1980 ; BONEY, 1981 ; TÇEKCiS, 1981 ; DELIVOPOULOS e t  TÇEKOS, 19b6), d'autre 

part ,  dans l e s  cellules vég4tat ives  e t  plus particuliérement dans l e s  cellules 

rnéristématiques i l s  sont  g4néralemerit t rPs  ac t i f s  (BOUCI:, 15'62 ; LICHTLE e t  GIHP,UDi 

1969). Chez GRACILARIA, l'appareil de Golgi n'est actif (saccules dilatés,  

sécré tan t  d'abondantes vésicules) que dans l e s  in i t i a les  primaire e t  secoridaires du 

dBme (Fig.127). Cet te  s i tua t ion  e s t  donc inverse de celle observee chez l e  

plastidomei qui e5.t plut6t actif dans l e s  ini t ia les  t e r t i a i r e s  e t  quaternaires du 



cortex (Fig.134). 

L'appareil de Golgi e s t  aussi  trpc. développé dans l e s  cellules apicales 

des  PHEOPHYCEES d e s  genres  HIMANTHALIA (BERKALOFFt 19153)~ DICTYOTA (GAILLARD e t  

L'HARDY-HALOSt 1984 ; KATSAROS e t  GALP.TIS, 1985) e t  SFHACELARIA (FRUDHCiMME VAN 

REINE e t  STAR, 1981). Chez CYSTOSEIRA, l'appareil de Golgi e s t  peu développé dans 

l'initiale apicale, l e s  cellules la té ra les  e t  t tasales adjacentes, i l  e s t  t r P s  actif 

par contre, dans l e s  cellules méristodermiques (PELLEGRINI, 197:3). 

Le vacuome. Contrairement aux cellules de la medulla, qui sont  trPc, 

vacuolis6est celles du dbme e t  du cortex s e  caractérisent comme l e s  cellules 

actives du thalle de nombreuses RHODOPHYCOPHYTEÇ WYJCKj 1962 ; LICHTLE e t  GIRAUD, 

1769 ; BROWN e t  WEIER, 1970 ; KUGRENS e t  WESTt i972 ; NONOMURA e t  WEST, 1980 ; 

BERT, i'ii-:1 ; CP.BIOCH e t  GIRAUDt 1982 ; GODINt 19851 par un cytoplasme derise e t  peu 

vacuolisé (Fig . i26).  

Les q l ~ o > : ~ s c l m e s  (Fig.12:3) . Dans le  cytclplasme pariétal ,  s i tué au  p61e 

dis tal  d e  1' apicale primaire, on observe de r a r e s  mais volumineux globules au 

contenu homogiir~e peu dense aux électronsr entouré par Ur1 cerne clair limité par une 

membrane. Leur s t ructure e t  leur localisation au  voisinage des  plastes  e t  des  

mitochondries r.appellent l e s  glyoxysclmesi dont on cctnriai't l e  rble dans la  

photorespiration e t  dont l a  physiologiet a f a i t  l'objet d'une analyse récente chez 

plusieurs algues (BRECHIGNP.C, 1915). 

Chez l e s  FHEOF'HYCCiPHYTES, la s i tuat ion e s t  plus complexej puisqu'on y 

connaft des  espéces dont l'initiale apicale possede un cytoplasme dense . C'est le  I 

cas  par exemple de SPHP.CELARIA sp. (PRUDOMME VAN REINE e t  STAR, 1981 ; KP,TSP.RC)S e t  

al., 1983) e t  d e s  esphces dont l'initiale apicale e s t  t r e s  vacuolisée (PELLIGRINI, 

1978). L'initiale apicale de DICTYOTA dichotoma (GAILLARD e t  L'HARDY-HALOS, l'iC:4)t 

posséde un cytoplasme dense, renfermant de nombreu,: physodes. 

Chez l e s  BRYALES (BONNOT, 1968) e t  l e s  SFHAGNALEÇ (FP.BRE e t  ORCI VAL, 

1982) l'initiale apicale a l e  m&me aspect que celle des  RHODOPHYCOPHYTEÇ. 



L'apicale pyramidale des  PTERIDOPKYTES (HOCGIUETTE e t  LALOUXi 1960) e s t  

peu active e t  t r e s  vacuolis6et a lors  que la  région sous-apicale, qui e s t  en f a i t  l a  

zone orgarictgPnei e s t  constituée de cellules act ives  qui renferment un cytctplac.me 

dense, peu vacuolisé. 

Le rapprochement des  principaux car.actPres cytologiques d e s  ini t ia les  des  

ALGUES e t  des  CRYPTQGAMESt montre de grandes similitudes comme l 'a t tes te  l e  tableau 

synoptique: 

GROUPE TEfiLiRE ETAT 
SYSTEtlclTIQUE DU PHYSI OLOGIQUE 

C'ITOPLASME DU PLASTI DOME 
ET DU LRCUOME 

RHOUOPKYCDPKIEÇ i  actif 

PHEOPHYCOPHYTES t t i  inactif 

BRYOPiiYiEÇ i  actif 

PTERI DOPHYTES t t t  inactif chez 
l'adulte 

E l  AT 
PHYSIOLOGIQUE 
DU NOYAU 

qui escent (G1 )  

qu i escen t (G1) 
actif (rarement) 

qu iescent 

L'étude ultrastructuralet du point végétatif de la  fronde de GRACILARIAt 

montre qu'il ex is te  des  caract8res qui permetterit de distinguer l e s  unes des  au t res  

la cellule apicale de l'axe primairei l a  cellule apicale des  axes secondaires e t  

t e r t ia i res i  e t  l e s  cellules a:.:iales non apicales. On constate que tou te s  l e s  

cel1ule.s actives, quelle que s o i t  leur position hiérarchique dans l e  c l a d ~ m o t h a l l e ~  

forrrient un ensemble cellulaire horriogéne que recouvrent l e s  termes de dbrrir e t  de 

cortex. Les cellules proximales de tous l e s  fi laments axiaux forment un autre  

ensenible homclgêrie: la medulla. 



En conclusion b. ce  t r ava i l  de  cytomorphologie u l t r a s t ruc tu ra le t  on 

dégagera l e s  t r a i t s  e s s e n t i e l s  marquant l e  p a s s a g e  d'un s t a d e  morphalogique A 

l 'autre,  e n  reprenant  l e s  d i f f é r e n t e s  conclusions p a r t i e l l e s  énoncées p l u s  hau t  e t  

e n  l e s  corriparant e n t r e  e l l e s  : (1) l e  s t a d e  carposporocyste  e t  carpospore e s t  

marqué par  l a  présence d e s  vés icules  f ibreuse  VF e t  d e s  v4sicules  b. pelote  focale  

VPFi (2) l e  plast idome e s t  l e  p lus  développé e t  l e s  g ra ins  de  flctramidon l e s  p l u s  

abondants  au  s t a d e  plantule-It  (3) l e s  globules osmiophiles GOi p r é s e n t s  au  s t a d e  

plantule-l on t  l eu r  t a i l l e  ma:.:imale a u  s t a d e  plantule-II. 

L' i l lustrat ion graphique de c e s  conclusions révPle t r o i s  d iscont inui tés  

p lus  ctu rriuinç pronc~ncées mais r é e l l e s  (Fig.i56) : l a  premiPrei A l ' interface rlT.A.DE 

SPORE / /  STADE PLANTULE-1, l a  deux iPmei a l ' interface STADE PLANTULE-1 (morula 

sphér ique)  / /  STADE PLANTULE-1 (morula discoi'dale bombée), l a  t ro is iéme e t  

derniPret  b l ' interface STADE PLANTULE-1 / /  STADE PLANTULE. Ces  t r o i s  

d iscont inui tés  s o n t  dues ,  pour l a  premieret A l a  d i spa r i t ion   de^. vés icules  VF e t  

VPF, pour l a  deuxi&mei l 'élévation notable du nombre d e s  g ra ins  de  floramidon e t  

de  l a  t a i l l e  d e s  p l a s t e s  e t ,  pour l a  t ro is iéme e t  derniPret  A l a  var ia t ion brusque 

du nombre d e s  globules osmiophiles.  

Nous in te rp ré tons  c e s  "ruptures"  cornrrie d e s  "sigries" a u  "marqueurs" 

cytomorphologiqi_ies de  l a  d i f férencia t ion végétat ive.  Leur signification e s t  a v a n t  

tctut celle d'urie p r io r i t é  métabolique. Ainsi, l a  s p o r e  e n  cours  de maturation 

privilecjie l a  syn these  d e s  composés polysaccharidiques e t  d e s  p ro té ines  co l l an tes  

d e s t i n é s  b a s s u r e r  l a  d isséminat ioni  l a  protection e t  l ' a d h k i o n  au  s u b s t r a t .  Le i 

STADE PLANTULE-1 privilegie l a  s y n t h e s e  d e s  composés f loramylifPres a l o r s  que l e  

STADE PLANTULE-II, s 'engage d a n s  uri métabolisme azoté ,  c e s  s u b s t a n c e s  (énergét iques  

e t  s t r u c t u r a l e s )  é t a n t  t o u t e s  deux nécéssa i res  A l 'édif ication du f u t u r  

CLADOMOTHALLE. 



R E S U M E  

C C , N C L U Ç I U P J S  GE N E R A L E Ç  

PERSPECTIVES - 

Parvenu a u  terme de  ce t r ava i l  on peut  rappeler  e n  résumét l e s  données  

acqu i ses  d a n s  ce travail .  E l l e s  me t t ron t  intlvitablement e n  exergue l e s  problemes 

rion résulus .  E l l e s  posercant de  ce f a i t  l e s  jalons pour une recherche fu tu re .  

LES DONNEES ACO.UISES. 

1 - Les  s p o r e s  qui s o n t  A l 'origine d e s  premiéres  p h a s e s  morpt~olugiquei .~  

cons t i tuen t  un s t a d e  par t icul ier  qui  privilégie l a  synthPse  d e s  composés par ie taux,  

d e s  mucilages a d h é s i f s  e t  d e s  substar ices  de  r é s e r v e  (flctramidon e t  proté ines) .  

2 - La morphogenése du STADE PLANTULE-Ii s e  r é a l i s e  A par t i r  d'un motif 

archi tec tura l  s implet  l a  PSEUDOD1C:HOTOMIE qui pa r  redondancet e t  s e l o n  l'action 

qu'exercent s u r  e l l e  l e s  condit ions écophysiologiques ( température t  lumiPret 

s u b s t r a t ) ,  produit  une plantule  sphér ique CIU une plantule  discoïdale bombée. C e t t e  

p lantule  e s t  in te rp rg tbe  camme un NEMATOTHALLE qui lorsqu' i l  adher r  a u  s u b s t r a t ,  

d i f férencie  r iet tement l e  dcauble systisrne rampant (HYF'OTHALLE) e t  drec.sé 

(PERITHALLE). La croissance  s t r i c t ement  apicale de  ce sys tPmet  e s t  a s s u r e e  par l e s  

ce l lu les  périphériques.  

3 - La rnorphogenése du STADE PLANTULE-II (fronde érigéeIi  s 'engage avec 

l ' i r~s ta l l a t ion  au  s e i n  d'une p s e u d a d i ~ h o t u m i e ~  d'une PRESEANCE qui a g i t  e n  faveur  

du développement privilégie: de  l a  cellule apicale a par  rappor t  A l a  cellule 

sous-apicale b , du  rameau pseudodichotüme. Ce changement d'tltat in t rodu i t  au s e i n  

du sys tPme rampant d e s  p r o p r i é t é s  mctrphogériétiques riouvelles qui s o n t  : (1) 



l ' iriitiatior~, grAce A l 'act ivi té d'une cellule in i t i a l e  unique, d'un a u t r e  sys tPme,  

d r e s s é  celui-la, l e  CLADCIMOTHALLE NU e t  (2) l ' é tabl issement  d'une rPgle 

phyllotaxique tl'hélicomérie t r i s t ique) ,  descr ip t ib le  s u r t o u t  d a n s  l e s  regictns 

sommita les  a c t i v e s  du thalle.  I l  y a lA une di f férence  majeure avec l a  m o r p h o g e n ~ s e  

d e s  RHODOFHYCEES PARACLADOMEi t e l  que GIGARTINA (FIG.l5?), qui édi f ient  l a  fronde 

e n  prolongeant e n  quelque s o r t e  d a n s  un p lus  grand espace,  l a  morphogenPse du 

disque bas.al (DION, 1979, L'HARDY-HALOS, 15'84). 

4 - La morphogenese de  l a  f ronde adu l t e  r e s t e  s t r i c t ement  comparable A 

celle de  l a  f ronde juvénile; e l le  e s t  t o u t e f o i s  rriarquée pa r  l 'act ivi té segmentagèrie 

accrue d e s  i n i t i a l e s  secondaires ,  donnant a i n s i  l ' i llusion de  l a  mult iaxial i té  (cf. 

WEEKSIP.: NORRIS, 19711, a u t r e f o i s  invoquée par  l e s  a u t e u r s  (FHILLIFSj 1925 ; 

SJOETEDTt 1926 ; OLIVEIRA, i96:3). 

5 - L1e:iistence d'un comportemerit e n  h y s t é r é s i s  l o r s  du passage  d'un 

s t a d e  morphologique A l 'autret  mais p lus  particuliererrient a u  cours  du p a s s a g e  SPORE 

/ /  PLANTULE-1 e t  PLANTULE-J / /  PLANTULE-II (fronde érigée),  e s t  suggéré  par (1) 

l 'analyse morphométrique qui révPle d e s  d iscont inui tés  s ignif ica t ives  a u  niveau de 

l a  variatictri d e  t a i l l e ,  d e  l'angle de clc~isoririement d e s  in i t i a l e s  apicales  e t  de  

l 'arbre de microramification (apprécié A l 'aide du rappor t  m/n) e t  pa r  ( 2 )  l a  

cytornor.phologie qui  révPle une succession de  "ruptures"  m é t a b ~ l i q u e s  dont  la p lus  

f rappan te  marque, pa r  l a  d ispar i t ion d e s  vés icules  VF e t  VPF, l a  t r ans i t ion  SPORE 

/ /  PLANTULE-]. 

6 - La f ronde de GHACILARIA e s t  foridamentalemerit polarisée.  C e t t e  

propr ié té  in t r inseque  a i sément  reconnaissable  chez d e s  f ragments  cu l t ivés  in  v i t ro?  

e s t  inserisible au:.: f acteurc. e x t e r n e s  (E:C)ISAHT> e t  KLING, 1977). 

7 - Le dtveloppement ,  e n  l 'absence du dBme apical ,  d e s  f rondes  

secondaires  l a t é r a l e s ,  suggPre l'existerice d a n s  l a  fronde,  de  corrdla t ions  

d'inhibition du type dominance apicale. La rdgéndrat ion pa r  d e s  t ronçons  de  fronde,  

de  riouveau,: rameau::, 5 e  réa l i se  au): déperis d e s  cellulec, cor t ica les ,  s a n s  que puisse  



g t r e  preciser  davantage pour l e  momentr l'implication d a n s  ce p rocessus  d e s  

in i t i a l e s  I I res ,  I I I r es  ou I v r e s .  La régénérat ion du disque b a s a l  s u r  la face 

proximale d e s  tronçons,  qui  s e  r é a l i s e  toujours  postér ieurement  a celle d e s  rameaux 

s u r  l a  f ace  d i s t a l e t  pour ra i t  @ t r e  l'indice de  cor ré la t ions  d e  croissance 

sous- jacentes  e n t r e  l e  d8me apical e t  l a  région basa le  d e s  frondes.  

8 - L'influence de=. f a c t e u r s  écophysiologiques s u r  l e s  ph6nam8nes de  

régériérat ian a f a i t  l 'objet  de  travaux a n t e r i e u r s  ( thPse  de  3" cycle) : l a  IumiPre 

exerce un rt3le majeur. Le photopériodisme, indépendamment de  t o u t e  considéra t ion 

énergétique,  e s t  é t ab l i  s a n s  ambiguïté, meme s ' i l  a t t e n d  d 'aut res  développements 

e::périmentau:.:. Lorsque la fronde de  GRACILARIA e s t  éc la i rée  uni la téra lement ,  e l l e  

s e  dir ige v e r s  l a  source  lumirieuse. El le  pa r t age  d e  ce point de vue, avec l e s  

a u t r e s  végétau:.:, notamment l e s  CORMOPHYTES, une propr ié té  commune : l e  

phototropisme. 

5' - L e s  t r a n s i t i o n s  marphcilogiquec. au  cours  de  l'ontogenisse du tha l l e  de  

GRACILARIA, s'accompagnent A l 'échelle cytologique, de  t r a n s i t i o n s  q u a n t i t a t i v e s  ou 

qua l i t a t ives  (d ispar i t ion ou var ia t ion du nombre d e s  ctrganites). Le parallél isme 

e n t r e  l a  fonction morphogénétique d'une cellule e t  s o n  aspec t  c y t o m o r p h o l ~ g i q u e ~  

e s t  é tabl i .  Ainsi daris l e s  ce l lu les  apicales  I r e  e t  I I r e s  du cladclmothalle, A l a  

d i f férence  d e s  a u t r e s  ce l lu les ,  l e  rappor t  nucleoplasmique e s t  l e  p lus  élevé,  l e  

plastidome of f re  d e s  c a r a c t è r e s  de  juvénilité e t  l 'appareil  de  Gc~lgi e s t  développé 

e t  actif .  

10 - La simili tude archi tec tura le  e t  morphogén&tique, mais a u s s i  

l 'originalité de  fonctionnement du point  végéta t i f  d e  GRACILARIA, comparée h celui 

d'autrec. ALGUESr e t  part iculiPrement l e s  FUCALES, mais au5.c.i A celui d e s  

CORMOPHYTES (BRYOPHYTES e t  PTERIDOPHYTES), qui a é t e  montre; (méristéme 

unicellulaire A apicale t é t r aédr ique  unique e t  longtemps quiescente ,  indépendance 

e n t r e  l e s  modali tés de segmentat ion de  c e t t e  cellule e t  l a  phy1lota:iie) e s t  

i l lus t rée  schématiquemerit (FIG. 157). Ainsi l e  méristème de  GRACILARIA qui c.e 

rapproche éffectivernent de  celui d e s  BRYOPHYTES e t  d e s  PTERIDOPHYTES par  



l 'existence d'une in i t i a l e  singulii-re t é t r aédr ique ,  s 'eloigne par  contre 

notablement,  d'abord de  celui  d e s  FUCALES oh  l 'act ivi té d'une cellule apicale 

singulii-re e s t  complbtée p a r  ce l le  d'un rn4risti-me d i f f u s  e t  ensui te ,  de  celui  d e s  

P.NGlOSPERMES, qui n 'es t  p lus  ur~icel lu la i re ,  mais pluricellulaire. I l  r e s t e  que l e  

t r a i t  majeur dominant qui  s e  dégage de l a  comparaisonj e s t  l a  parenté  

d 'organisation e n t r e  d e s  végétaux pour tant  f o r t  é lo ignés  l e s  uns d e s  a u t r e s  du 

point  de  vue sys tbmat ique.  Le r e l a t e u r  ar i thmét ique nous  a sens ib i l i sé  A ce 

phénomisne vraisemblablement fondamental  d e  l a  mc~rphogenèse d e s  végétaux.  

11 - L'organisation microraméale de  la f ronde de  GRACILARIA, montre d e s  

converger~ces  avec cel le  d ' au t res  RKODOPHYCEES mass ives  oht l a  ou ( l e s )  cellule(sf 

apicale(s)  e n  s e  cloisonnant obliquementt e n g e n d r e h t )  un sys tème  microraméal, base; 

s u r  l e  riotif a rch i t ec tu ra l  de  l a  FSEUI1ODIC:HOTCiMIE : c 'es t  ce que nous  appel lons  l e  

THEME d e  l a  PSEUDODICHOTOMIE. Chez d ' a u t r e s  RHODOPHYCEESt p a r  contre* l a  division 

de  l ' ini t iale e s t  t r a n s v e r s e t  e l l e  conduit A un a u t r e  THEME, celui de  l a  va r i an te  

"GELIDIUM" (Fig.158-A). L'analyse d'un c e r t a i n  nombre d e  f igures  ou d e  schémas 

proposes  par  l e s  a u t e u r s  (KYLIN, 1?56), suggPre lle>:istence de  p lus ieurs  v a r i a n t e s  

au tour  du THE ME de  l a  PSEUDODICHOTOMIE : (1) l a  va r i an te  rnultia:.:iale "PEYSONNELIA" 

(Fig.158-BI, ( 2 )  l a  va r i an te  syrr~podiale "11ICTYURLTS" (Fig.15::-Cl" e t  (3) l a  va r i an te  

monopodiale "GRACILARIA" (FIG. 158-D) que p a r t a g e n t  d e s  a lgues  comme CRYPTQSIPHONIA 

sp.et  CYÇT0C:LONIUM sp.  q u i j  d a n s  l e  cadre d e s  L-systèmes,  p résen ten t  l e  mBme 

rappor t  m/n . 
12 - De par  l 'organisation archi tec tura le  e t  l e s  modali tés de  

développement de  s o n  t h a l l e j  GRACILARIA r e s s o r t i t  s a n s  con tes te  au  THEME CLADOMIEN. 

Cependant,  I'abserlce de  p leur id ies  -clec.t n o t r e  in terpré ta t ion- ,  la coalescence d e s  

microrameau;: e n  une s t r u c t u r e  mass ivej  l a  CAULIDIE (CHADEFAUD* 1968) e n  font ,  une 

s t r u c t u r e  cc~mplexe dér ivée* l e  METACLADOME (I1HP,RDY-HALOS, 1984). 

13 - D'un point  d e  vue phylogénétique, GRACILARIA* réa l i se  

incontestablemerit  pa r  r appor t  au  CLP.DOMOTHP,LLE, a u  PARACLADOME et pa r  rappor t  aux 

t h a l l e s  "LITHOPHYLLOIDES", un progrhc;, à l a  f o i s  pa r  SIMPLIFICATION -suppression du 
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sys tPme pleuridien- e t  par  SPECIALISATION de  l a  fonction édi f ica t r ice  du 

cladomothalle dcmt l'émergence e s t  a s s u r é e  grace  A l 'act ivi té segmentogène d'une 

cellule unique e t  non plus,  comme chez: l e  paracladomothalle,  pa r  l e  développement 

d'un fa i sceau  de  ce l lu les  (FIG.159). 

PROBLEMES NON RESOLUÇ ET PERSFECTIVES. 

La s t r u c t u r e  massive e t  l a  cc~alec.cence d e s  microrameaux d'une p a r t i  

l 'absence de  r e p e r e s  morphologiques p réc i s  d 'autre pa r t ,  f u r e n t  l e s  d i f f i cu l t é s  

majeures, de  ce t ravai l .  Nous avons  néanmoins t e n t é  e t  r é u s s i  par t ie l lement  A l e s  

surmonter ,  notamment d a n s  l e  domaine morphologique, ontogénétique e t  

cytomorpholagique. Nous savclris désormais  comment s e  c o r ~ s t r u i t  l e  tha l l e  de  

GRACILARIA verrucosa (HUDS.1 PAPENFUSS. 11 r e s t e  néanmoins d e  nombreuses  zones 

d'c~bscurité. Nc~us n'en évoquerons que deux, l e s  p lus  impor tan tes  h n o t r e  avis .  

1- Le problhme majeur non réso lu i  c 'es t  évidemment celui d e  l 'existence 

ou rion d e  microrameaux pleuridiens,  ex i s t ence  darit r e l ève  le s t a t u t  métacladc~mien 

de  GRACILARIA. En f a i t ,  l a  ques t ion d o i t  g t r e  nuancée, ca r  " l a  d i f férencia t ion 

d'une feui l le ,  d'une pleuridie ou d'un axe  or thotrope n 'est  p a s  un phénomèr~e abrupt  

mais graduel" (ROUX, comm. pers., 19:37); e l l e  dépend de  l 'environnement e t  du 

temps.  Ainsi  chez ANTITHAMNIONi l e s  coxales ,  dont l a  vocation e s t  pleuridienne,  

peuvent lorsqu 'e l les  s o n t  s o u s t r a i t e s  & l ' influence de  l'axe cladomien, engendrer  

d e s  cladomes ax i l l a i r es  IL'HARDY-HALOS, 1775 ; 1984). Lclrsqu'on sect ionne une 

f ronde de  GRACILARIAi quelques  ce l lu les  co r t i ca les  t a p i s s a n t  l a  périphérie de  l a  

su r face  de  coupe, édi f ient  chacune, une nouvelle f r c ~ r ~ d e .  On s e r a i t  t e n t é  d'affirmer 

a u  vu d e s  r é s u l t a t s ,  qu'el les s e  comportent  comme d e s  i n i t i a l e s  d e  cladomothalle e t  

on a u r a i t  r a i s o n  de  l 'affirmer. Cela n'exclut pour tan t  p a s  l e  f a i t ,  que  c e s  memec. 

ce l lu les  e n  d ' au t res  c i rconstances  e n  i n i t i a n t  d e s  po i l s  pa r  e:;emple, s e  comportent  

comme d e s  é l é m e r ~ t s  h croissance  l imitke.  Un a u t r e  exemple peut-gtre évoqué. Les  

coupes longi tudinales  a x i a l e s  de  f ronde adu l t e  montrent  fréquemment e n  microscopie 



électronique d e  p e t i t e s  ce l lu les  lent icula i res i  d i s p o s é e s  s u r  les f l a n c s  d e s  

ce l lu les  médul la i res  ou pér imédul la i res  (FIG.126 : Cl) ; on decouvre curieusement,  

d e  t e l l e s  ce l lu les i  s u r  d e s  "cals" d is taux d e  f ragments  de  f r o n d e s  cu l t ivés  e r ~  

condit ions é mergées  (FIG.I60). S'agit-il de  ce l lu les  col: a l e s  inh ibées t  de  

p leur id ies  r é d u i t e s  A c e s  merries ce l lu les  coxales'? Enfin un de rn ie r  exemplei celui 

d e  l ' in i t ia t ion d e s  cellules-méres; d e s  s p o r o c y s t e s  e t  d e s  gamétocys tes  qui  prennent 

naissance  aux dépens  d e s  ce l lu les  co r t i ca les  -apicales  I l r e s t  I I I r e s ,  I v r e s -  (\'LING 

et BODARU, 19:36). Nous pensons  devoir  l e s  i n t e r p r é t e r  comme d e s  é léments  de  

cladomes fer t i les . ,  t ou t  comme l e s  hrachycladomes f e r t i l e s  de  PLUMARIA e legans  

(HALOS1 1964). 

En  f a i t  l e  vgr i table  problPme qui pa r  del4 l e s  t e r m e s  e s t  p c ~ s é ~  e t  qui 

devra  (ltre r é s o l u t  c 'est  ce lui  de  1'EPIGENOTYPE -ensemble d e s  corrélat ions-,  

responi.able d u  contrble d e  l 'édif ication e t  de  l a  crc~issarice du tha l l e  de  

GRACILARIA. C'est peut-(ltre A ce pri:.:, qu'une vé r i t ab le  modélisat ion de  l a  

morphogenèse de  GRACILARIA e t  d e s  ALGUES qui lu i  s o n t  a f f i n e s ,  s e r a  possible.  

2 - Un a u t r e  probl6me non r é s o l u  e s t  celui  de  l ' influence causale  s u r  

l e s  Firucessus morphog&nétiquesi d e s  d i f fé rences  cytomorphologiques qui o n t  é t é  

r e l e v é e s  a u  cours  de l a  t r a n s i t i o n  d'un s t a d e  ontogénique A l 'autre.  L e s  images  que 

n o u s  avoric p r é s e n t é e s  d a n s  ce t r ava i l ,  c.ctnt d e s  i n s t a n t a n é s  f u g i t i f s  qui ne peuvent 

p a s  rée l lement  rendre  compte de  ce l i en  de causal i té .  L 'essent ie l  d e s  s t r u c t u r e s  

cytologiques é t a n t  reconnusi  i l  conviendra donc d 'étudier  d a n s  l e  contexte  des. 

c u l t u r e s  in  v i t ro ,  mais également  h p a r t i r  d'individus su iv i s  d a n s  l eu r  milieu 

na tu re l ,  la  r e l a t ion  g t n é r a l e  STRUC:TURE CYTOMORPHOLOGIGLUE <=> FONCTION 

MORPHOGENETIQ.UE. A l a  f aveur  d e  ce t r ava i l ,  l a  dynamique nucléaire devra  e t r e  

p r é c i s t e  e t  s o n  apparente  quiescence s i  fréquerrirrient observéei  expliquée. 

L e s  c u l t u r e s  de p r o t o p l a s t e s  de  GRACILARIA verrucosa  (HUDS.1 

FAPENFLISC;idéj& e n t r e p r i s e s  d a n s  c e r t a i n e s  équipes  de  recherchei  devraierit f igurer  

parmi l e s  o u t i l s  de  choix pour r ésoudre  quelques  problemes fondamentaux de l a  

rncrrphogen&c,e d e  c e t t e  RHODOPHY C:OPHYTE . 
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fiMMEXE-3 : I N V E N T A I R E  D E S  GRACILARIA REPERTORIES  SUR L A  
MAPPEMONDE D E  L A   FIGURE.^ 

Rlgion esphce sour ci 

50 6. abbotiana Hoyle 
51 6. andersoni i (Grun.) Kyl. 

2 6. arcuata Zanard, 
46 6. armata ( M g . )  J.AG. 
52 6. a r t i cu la ta  Chang e t  Xia 
41 6. beckeri (J.Ag.1 Papenf. 
99 6. bicurvata Okmura 
53 6. b lodge t t i i  Harv. 
54 6. bursa-pastoris (ûnel.) S i lva 
55 6. canal i cu la ta  (Klutz.) Sond. 
42 6. capensis Schmi tz  ex ilazza 
56 6. cearensis (Jo ly  e t  Pinheiro ) Joly e t  Pinheiro 
21 6. cerrosiana Taylor 
25 6. cervicornis (Turn.) J.Ag. 
34 6. chorda Holm. 
48 6. canpressa (C.Ag.) Grev i l le  
96 6. co ra l l  ico la  Zanard. 

101 6. cornea J.@. 
12 6. coronopifol i a  J.Ag. 
49 6. co r t i ca ta  J.4. 
57 6. costarencis (Daws.) Papenf. 
58 6. crassa Harv. 
59 6. trassissima f w a n  et  Crwan ex J.4. 
14 G. cr ispata Setch. e t  Gardn. 
16 6. C r ~ k e r i  Dawson 
92 6. cuneata Areschoug 
22 6. Cunninghmi Farlow 
60 6. cur t iss iae J.Ag. 
26 6. cy l ind r i ca  Borg. 
32 6. damaecornis J.Ag. 

102 6. dawsonii Hoyle 
61 6. deb i l i s  Fors&.) Borg. 

103 6. dendroides 6arc iu lo  e t  al .  
34 6. dentata J.Ag. 
45 6. dent iculata (Kutz.) Weber V.Bosse 
35 6. disputabi l  i s  Bodard 
36 6. dmingensis Sonder 
95 6. dotyi Hoyle 
47 6. dura (C.Ag.1 J.Ag. 
5 6. ecuadoreanus Taylor (Dawson) 

64 6. edul is  (&tel.) S i lva 
65 6. epihippisora Hoyle 

104 6, euchesoides 
27 6. ferox J.&. 
66 6. f irma Mang e t  Xia 
31 6. f o l  i i f e r a  (Forssk.) ~ o r g .  
33 6. f o l  i i f e ra  var.angust issinia (Harvey) Taylor 

B i r d  e t  HcLachlan (1982) 
Abbott e t  Hollenberg (1976) 
B i r d  e t  HcLachlan (1982) 
B i r d  e t  HcLachlan (1982) 
B i r d  e t  HcLachlan (1982) 
Kra f t  (1967) 
Herbier Kanirato &a. (liuseum Hist. Nat .Paris) 
B i r d  e t  HcLachlan (1982) 
B i r d  e t  HcLachlan (1982) 
B i r d  e t  McLachlan (1982) 
Kraf t  (1967) 
B i r d  e t  HcLachlan (1982) 
Taylor (1960) 
B i r d  e t  McLachlan (1982) 
B i r d  e t  kLachlan (1982) (,%\ 
Newton (1931) 7?- . . 
ûe Toni (1847) *:/' 

Herbier Kmi ra to  ha . ,  hseum Hist. Nat. Paris 
B i r d  e t  MELachlan (1982) 
B i r d  e t  HcLachlan (1982) 
B i r d  e t  HcLachlan (1982) 
B i r d  e t  WLachlan (1982) 
B i r d  e t  HcLachlan (1982) 
B i r d  e t  HcLachlan (1982) 
Dawson (1949) 
Taylor (1960) 
Dawson (1949) 
B i r d  e t  tkLachlan (1982) 
B i r d  e t  McLachlan (1982) 
B i r d  e t  HcLachlan (1982) 
Hoyle (1984) 
B i r d  e t  McLachlan (lm) 
Garciulo e t  a l .  (1985) 
Bodard (1966) 
B i r d  e t  HcLachlan (1982) 
Bodard (1966) 
B i r d  e t  HcLachlan (1982) 
B i r d  e t  McLachlan (1982) 
Nizamudin e t  al .  (1978) 
Dawson (1949) 
B i r d  e t  HcLachlan (1982) 
B i r d  e t  HcLachlan (1482) 
Yunamoto (1984) 
Van den Hoeck (1969) 
B i r d  e t  HcLachlan (1982) 
B i r d  e t  HcLachlan (1982) 
Tay1 or (1967) 



. 67 6. gigas Harv. 
68 6. hainanensis Chang e t  Xia 
23 6. hancocki i Dawson 
39 6. henr i puesi ana Hari o t  
97 6. heteroclada (1.font.l J.Ag. 
69 6. incurvata Wim. 
70 6. indica hamaheswara Rao 
71 6. kanyakumariensis linamahestuara Rao 

6. leinaneaformis (Borys) Weber 
6. n a m i l a r i s  (Mont.) Hawe 
6. aannarensis linamahestuara Rao 
6. marcialana Daws. 
6. negaspora (Daws.) Papenf . 
6. m i l l a rde t i i  (Mont.) J.A6. 
6. ninor (Sond.) Durairatnani 
6. obtusa (Kutz.) De Toni 
6. occidental i s  (Boerg.) 
6. ornata Areschoug 
6. pachydermaticr Setch. e t  6ardn. 
6. panamensis Taylor 
6. pumila Grev. 
6. punctata (Okun.) Yun. 
6. purpurascens (Haru.) J.46. 
6. radicans Hauck 
6. rimisecunâata Daws. 
6. rhodotricha (Daws.) Papenf. 
6. robusta Setch. 
6. rubra Chang e t  Xia 
6. rubrimembra Dawson. 
6. sal icornia (C.Ag.1 Dws. 
6. s jws ted t i  i Kyl. 
6. Skot tsbergi i Dawson 
6, spinigera Daws. 
6 subl i t t o ra l  i s  Yam. e t  Seg. 
6. subsecundata Setch. e t  6ardn. 
6. s m e t r i c a  Daws. 
6. tenuis t ip i ta ta Chang. e t  Xia 
6. tepocensis (Daws.) Daws. 
6. t ex to r i i  (Sur.) J . 4 .  
6. t ikvahiae McLachlan 
6. t r idac ty l  i tes Cr. 
6. truncata Kraf t  
6, turgida Daws. 
6. usneoides (Mertens) J.Ag. 
6. veleroae Dws. 
6. venozuel ensi s Tay1 or 
6. verrniculophylla (ûhmi) Papenf. 
6. verrucosa (Huds.) Papenf. 
6. Vivesi i Hwe 

B i rd  e t  McLachlan (1982) 
B i r d  e t  HcLachlan (1982) 
Dawson (1949) 
B i rd  e t  HcLachlan (1982) 
J.G. M a r &  (1876) 
B i r d  e t  HcLachlan (1982) 
B i rd  e t  kLachlan (1982) 
B i rd  e t  McLachlan (1982) 

B i rd  e t  HcLachlan (1982) 
B i rd  e t  iûLachlan (1982) 
B i rd  e t  kLachlan (1982) 
Dawson (1949) 
B i r d  e t  HcLachlan (1982) 
B i rd  e t  HcLachlan (1982) 
B i r d  e t  HcLachlan (1982) 
B i r d  e t  WLachlan (1982) 
Bodar d ( 1966) 
Taylor (1967) 
B i rd  e t  McLachlan (1982) 
Dawson (1949) 
Kraf t  (1967) 
B i rd  et McLachlan (1982) 
B i r d  e t  HcLachlan (1982) 
Herbier Kmi ra to  k a .  (Huseum Hist. Nat. Paris) 
B i r d  e t  HcLachlan (1982) 
B i r d  e t  McLachlan (1982) 
B i r d  e t  WLachlan (1982) 
B i r d  et McLachlan (1982) 
Dawson (1949) 
B i rd  e t  McLachlan (1902) 
B i r d  e t  McLachlan (1982) 
Dawson (1949) 
B i rd  e t  McLachlan (1982) 
B i rd  e t  McLachlan (1902) 
B i rd  e t  HcLachlan (1982) 
B i rd  e t  McLachlan (1902) 
B i r d  e t  HcLachlan (1982) 
B i r d  e t  McLachlan (1982) 
B i r d  e t  McLachlan (1982) 
B i rd  et WLachlan (1982) 
Bodard ( 1966) 
Kraft  (1 967) 
B i rd  e t  HcLachlan (1982) 
Taylor (1960) 
B i r d  e t  McLachlan (1982) 
Taylor (194)  
B i rd  e t  McLachlan (1982) 
B i rd  e t  McLachlan (1982) . 
Dawson (1949) 
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ANNEXE 5 
RNNEXE 5.1 

b v I ' 

A -  GRAClLARlA f ronde 

F16.A, B. - Nodal itis de la raniif ication dans la fronde ( en noir: cellules 
inactives). 

F16.C. - Ternes successifs de la sirie Ui ( cellules actives : voir 
texte). 



RMMEXE 5.2 

1 )  D é t e r m i n a t i o n  d e s  t e r m e s  s u c c e s s i f s  de  l a  s é r i e :  

U i  = U i n  + Ui-n 
e 

U i  = 1 ~i - ( l - îOm-kn 
k. O 

o h  i = k o ,  k i ,  ..., k ~ ,  A l ' a i d e  d u  c o e f f i c i e n t  b i n o m i a l :  

Uko = Ui-(3111-0 = Ui-3R 

s o i t  Ui  = Ui-3R + Ui-h-n + Uin-2n + Ui-3n 

2) D é v e l o p p e m e n t  d e s  t e r m e s  s u c c e s s i f s  de  l a  s 0 r i e  Ui  A p a r t i r  d e s  
r e l a t i o n s  s u i v a n t e s :  

( 1 )  Ui  = U i n  t Lli-n 
(2 )  U i n  = U i - h  + Uin-n 
(3) U i - h  = Ui-3m t Ui-2n-n 
(41 Uin-n = Ui-2m-n tUi-2n-2n 
( 5 )  Ui-n = Ui-nn t Ui-2n 
(6) Ui-nn = Ui-n-2m t Uin-2n 
( 7 )  Ui-2n = Ui-2n-a + Ui-3n 

3) CALCUL (SUBSTITUT1 ONSI 

1  - U i n  
1'-  U i n  
2 - U i - h  
2'- 
3 - Ui-m-n 
3' 
4 - 1,62.Ui-Zn 
5 - Uin-2n 
5 ' -  





G ~ a c i ~ n ~ i a  - BnSE Cm = 4: n = 4): = POLLEXFENIA ET PETROCELIS-FRONDE 

F16.A. - nodal i t é s d e  la ramification dans l'ensemble GWCIMRIA-BASE, 
POLLMFEf4IA-FRONDE et PESROCELIÇ-FRtXJDE ( 1  A 4 : stades successifs des 
partitions cellulaires; r : cellules inactives). 

F1G.B. - Ternes successifs de la sCrie Ui (cellules actives) :voir le 
texte. 



ANNEXE 5.5 

En s u i v a n t  l e  meme a l g o r i t h m e  que précédemment i l  v i e n t :  

Formons l e  TABLEAU d e s  u a l e u r s  en uue du c a l c u l  d e s  X2:  

3 3 3 3 

Ui o b s e r v e  = 1 o + "3 1 + 3 2 + 1 3 

ou e n c o r e  en e x p l i c i t a n t  : 

Ui o b s e r v e  =1 .Ui-3m t3.Ui-21-n + 3.Uin-2n + 1 .Ui-3n 

4) AJUSTEMENT : 
l a  r é p a r t  i  t i o n  o b s e r v é e  e s t  a j u s t é e  l a  d i s t r i b u t  i o n  t h é o r i q u e .  



L 'ENÇEMBLE NIENBURGIA-FRONDE : 

( m # n  = 1, 17 > 

Er1 s u i v a n t  l e  meAme a l g o r i  thme que  p r b c & d e m m e r ~ t  i  1 v i e n t :  

F o r m o r ~ s  l e  TABLEAU d e s  v a l e u r s  en vue  du c a l c u l  d e s  X î :  

3 3 3 3 
Ui t h b o r i q u e  = 1,15 o + 7,32 1 + 3,46 2 + 1,15 3 



ou  e n c o r e  e n  e x p l  i c i  t a n t  : 

Ui  o b s e r v é  =1 .Ui-3n t4.Ui-2n-n t 6.Ui-a-2n + 2.Ui-3n 

4)AJUSTEMENT (TEST DE CHI -DEUX) 

P o u r  l e  c a l c u l  on  u t i l i s e  l a  c o r r e c t i o n  de  YATES (SCHWARTZ, 
1963)  : 
X *  = ( o b s e r v é  - c a l c u l é  - 1 /2 )2  / c a l c u l e  

i l  u i e n t :  
XZ = 0,42/1,45 + 13,99/7,32 + 4 ,16 /6  + 0 , 1 2 / 2 =  3,03 

On l i t  d a n s  l a  T a b l e :  Po O p o u r  u n  d d l = 3  > 7 ,815  
On c o n c l u e  que l a  d i f f ë r e n c e  n ' e s t  p a s  s i g n i f i c a t i v e  e t  que l a  s é r i e  
o b s e r v e e  s ' a j u s t e  A l a  s é r i e  t h é o r i q u e  d e s  L -sys t& rnes .  



CINNEXE 5.8 

L '  E P d S E M B L E  G E L 1  D I  UM-FRONDE : 

C m/ri = 1 ,40 > 

GELIDIUM SP. ( G6lidiac8e) ( m= 7 t n= 5): 



ANNEXE 5-9 

L '  ENSEMBLE G E L 1  D I  UM-FRONDE : 

En s u i v a n t  l e  meme a l g o r i t h m e  que  p recédemment  i l  v i e n t :  

Fo rmons  l e  TABLEAU d e s  v a l e u r s  e n  vue  d u  c a l c u l  d e s  X z :  

3 3 3 3 

Ui  t h é o r i q u e  = 1 O + 7 , 0 8  1 + 3 2 + 1 3 

3 3 3 3 

U i  o b s e r v e  = 1 o + 3 1 + 6 2 + 2 3 

o u  e n c o r e  e n  e x p l i c i t a n t  : 

4) AJUSTEMENT (TEST DE CHI-DEUX) 

F o u r  l e  c a l c u l  on u t i l  i s e  l a  c o r r e c t i o n  de YATEÇ (SCHWARTZ, 1 9 6 3 ) :  

Xz = ( o b s e r v e  - c a l c u l e  - 1/2)2  / c a l c u l d  

i l  v i e n t :  
X2 = 0 ,25/1  + 20,52/7,08 + 6 ,35 /6  + 0 ,26 /2  = 3,30 

On l i t  d a n s  l a  T a b l e :  

Po 0 5  p o u r  u n  d d l = 3  > 7 , 8 1 5  

CONCLUSION AU TEST: l a  d i f f d r e n c e  n ' e s t  p a s  s i g n i f i c a t i v e - :  
l a  s é r i e  U i o t ~ s e r v é e  s ' a j u s t e  donc  B l a  s d r i e  U i  t h b o r i q u e  d e s  

L-sys tPmes.  



ANNEXE 6 

CALCUL DE Lc'i DIVERGENCE D 

1 )  CALCUL DES COi'4JERBENTS DE LA FRACTION CONTINUE m/n = 4/3 

On calcule les convergents principaux P K / ~ K ,  A partir d e s  
relations suivantes: 

On rassemble les valeurs dans le tableau ci-dessous: 

Le convergent P K / ~ K  tel que rnq - np = +/- 1 pour d < 1/2 est: 

p/q = l/1 puisque m = 4 et n = 3 

la valeur k de la relation c m  t sn = k est dCterminCe sur la FJG.41, 
c'est le nombre d'initiales rencontrees sur la spirale génetique pour 
passer, sur une orthostique donnee, d'une initiale A celle qui lui est 
juste superieure: k =7. 
L'équation cm + sn = k, s'écrit alors : 4c t 3s = 7 
La seule et unique solution satisfaisant B cette relation est : 

Portons c e s  valeurs dans l'équation de d = cp t sq / cm tsn 

I l  vient d = cp + sq / c m  +Sn = 1+1 / 7 = 2/7 soit en valeur angulaire 
: 

d = 102, 86. 



L(L MOIPHOSE SE a 6 acI am v H-w e ~ a -  ropra uss <%odo&Pcfe. dgar&aii> = n, uis 
r o r  hoser pntaglnaques i rprr r r ion der &en 

rorpRoj~n.tique-r cas-aq&dCrr c tororphofogiqurs de l a  
dif.f&rcnortian uzg&trtiuc- 

La onstructiciln du halle de 6R#CIf#RIR verrut  
~1 e Fuss es t  marsu k e une su c ssi n de 
on& %niques ~ r t r d e  rporeC pEades p~iiduPe-9 et 
rduRm> qui se rin.uï~risent chacune Par des P 
architec&ura es, morphom&triques e t  ~ tomorphom&tr iques p 

- 7  

d a d e  est $arque ar  1 ~ r ~ s *  
g*s.Lcrauss cq OP =srniq;es Srteue ui a r i t e n t  Tes &hcurz 
es c o r n p o r & s ~ <  u&ricuïes fgraeuses UF>, les mucilages 

sdhCsif s < vCsiculcs 1 UPF> et l e s  substances da 
r4serue f loraiidon, ru%~~%~k%=c~~~~~%ics>- 

1 .  

-Y'= 
a 

m o r ~ h  ge dse du 
mot\t =rchi?e5!ural simp e 

- s'o -4re par  r e  pnd nce d'un 
qui, sous action es fac  eurs .QM 

u milieu 
emp r a  ure, umiére. e t  subst ra t )  &labore une plantule sphèri ue.ou 

-e qui es t  i n t c r p r & t ~ e  comme un MEH~TOTHAL~E e t  
ans l e q p l  se diffarencient l es  spstemes ram an t  <HYPOTHALLE> e t  

ares C E THALLE> La croissgnce de ce doubre sUst&me e s t  assuree Et P ~ P  Fensem e des cehules marsmales du thalle. 

La morphogenès r. 9w - t de l a  b&t mar u I e  .par insta a o n  u n e  p s e w h m e . " d r ,  
E S E ~ H ~ E  asissant en faveqr du d&velopp~ment privilCgib d'une des 

deux cel lules <cel lu le a> a icalcs de la bifurcation. Ce chanacmcnt 
introduit  des p-O r i k c s  morpho Cnhtiqges nouvefïcs, qui se 

man estent  a r  < i> 1 iniQation grrce t lSac t i v~ te  segnientoscne de 
1' nitig g a, 'une s t r  c t  r &tacla orjenne Ca senc 1 d BsSQme 
P descrip+i%t e u  8% e <a i"+J%adisseipqnf ei paras i u m s  d uQe u i s i b L  dg% gr ~%dI.Jo~ai iye - i n =  
e t  par le cafzcl  de P:'%%rrprncr d ? d = 2/7 = ii2.8s*>. 

r nsitipns morpho osisu 9 cou s de 1'0 t o  endse de B R ~ ~ ) ~ L ~ J J J  s accompa neni i - 9  éc&Yle cp€eiopiq.ue. S. ?ranr*ions 
suantjtatiue; e t  qualr $ives < dispir l t ion ou. variation du n-ombre des 
o r  rinites). Le parallC: isme en t re  l a  fonction -morphqg&n&tique d'une f I ce l u l e  e t  son aspect ~ ~ t o m o r p h o l o ~ i q u e  es t  amsi etabli. 

. . 
& . ! ! r  -*rires frok8eS YIPtiwP a e a fu  e sont man Equg&s r es par rt w i o u q  manipu a t~ons dp l a  - - - - - - - - - - - - - - - - - - - . -- --- . chirursicrles sim~les. 

IèLo-f = 
6MCff  ~PRIJP,  Rhodopnyc&es, 6igartinales. morphosenese 

cg omorp ologie. 


