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Résumé

Le présent travail constitue la seconde partie d’une étude sur le mode de
réalisation du thalle chez les Corallinacées. Il est plus particuliérement consacré a
la morphogenése et 4 ses conséquences systématiques et phylogénétiques.

Dans le premier chapitre sont décrits les premiers stades du développement
des spores et la formation des thalles juvéniles. Les premiéres étapes sont com-
munes a celles de toutes les spores de Floridées. Ces spores sont toujours au
début dépourvues de paroi. Le développement commence rapidement aprés 1’émis-
sion, aussitdt aprés l’apparition d’une paroi celluloso-pectique. La calcification,
tardive, appaxalt aprés la segmentation, au moment ou la jeune germination
commence sa croissance et augmente de volume. Deux types de développement ont
été distingués.

1. — Le type Naccaria est présent chez certaines Corallinacées parasites, endo-
phytes ou semi-endophytes. La spore, en général, ne se fixe pas, ne se segmente
pas ou subit simplement un certain nombre de cloisonnements irréguliers. Elle
donne naissance a4 un protonéma filamenteux qui s’insinue entre les cellules d’une
Algue-héte, Corallinacée ou non. Dans les cas les plus simples, ce protonéma
devient directement fertile. Dans le cas le plus complexe des Corallinacées semi-
endophytes représenté par les Amphiroa, les filaments protonémiens, calcifiés,
engendrent, 4 l’intérieur des tissus de I’h6te, une structure multiaxiale qui pro-
gresse vers l’extérieur pour donner une crofite basale sur laquelle se forment les
pousses dressées qui porteront les organes reproducteurs.

2. — Le type Dumontia, le plus répandu, caractérise le développement de toutes
les Corallinacées libres, non endophytes ni parasites. Les premiéres étapes de la
segmentation, communes a toutes les espéces étudiées, se font sans augmentation
du volume de la spore. Les deux premiers cloisonnements, perpendiculaires I'un a
Pautre, et perpendiculaires au substrat, engendrent quatre cellules primordiales
réunies par trois synapses primaires. Chacune de ces cellules se comporte comme
une initiale éphémeére a fonctionnement indépendant, mais dont la division ne
serait pas accompagnée d’auxésis. La segmentation se poursuit d’une maniére
généralement synchrone dans les quatre quadrants ; elle engendre d’abord une
lame monostromatique ou lame primordiale. Par la suite, celle-ci se transforme,
par des divisions cellulaires paralléles au substrat, en un massif germinatif qui se
calcifie et dont les cellules basales marginales deviennent les initiales des files
cellulaires hypothalliennes rampantes du thalle juvénile.

Dans ce type Dumontia, plusieurs modes de développement sont mis en
évidence :

a) le mode Lithothamnium, commun aux genres Lithothamnium, Mesophyllum,
Corallina et Jania, est caractérisé par un massif germinatif constitué par un grand
nombre de cellules disposées sans ordre et chez lequel plusieurs strates d’initiales
marginales apparaissent précocement ;

b) le mode Neogoniolithon est caractérisé par un massif germinatif a cellules
réguliérement disposées, souvent pourvu de trichocytes, et par I’apparition précoce
de plusieurs strates d’initiales marginales. Le développement des Fosliella, bien
que beaucoup plus simple, en semble dérivé ;

c) le mode Lithophyllum, commun aux genres Pseudolithophyllum, Litho-
phyllum, Dermatollthon et, peut-étre, Goniolithon, est caractérisé par un massif
germinatif 4 découpage 51mple et régulier et par l’apparltlon, au début, d’une seule
strate d’initiales marginales. La thalle juvénile, 4 hypothalle monostromathue,
peut persister un temps plus ou moins long et devenir fertile sous cette forme
(Pseudolithophyllum, Dermatolithon) ou acquérir, par une véritable métamorphose,
une structure plus complexe (Lithophyllum, Goniolithon).

Le second chapitre est consacré au mode de réalisation des structures adultes
et & leur fonctionnement. Aprés un rappel des notions classiques relatives a la
structure des Floridées encroutantes, les définitions des initiales et des méristémes
sont posées dans le cas particulier des Corallinacées. Les méristémes peuvent étre
terminaux ou intercalaires. La ramification des files cellulaires dans les plans
radiaires peut étre soit sous-apicale et se faire alors par hourgeonnement latéral,
soit apicale et pseudodlchotome ; I’évolution semble avoir conduit a4 une aplcah—
sation progressive du phénoméne.

Les structures actuellement connues chez les Corallinacées se répartissent en
trois catégories, dont chacune, distribuée dans plusieurs directions évolutives
paralléles, en représente des stades homologues.

1. — Les structures simples, a caractéres juvéniles persistants, sont des formes
a hypothalle unistratifié et a thalle généralement mince. Elles ont un developpe-
ment de type Dumontia. Certaines sont des formes néoténiques de genres a
structure plus complexe. Toutes s’accroissent par un méristéme hypothallien mar-
ginal termmal L’apparition, dans les plans radiaires, des ramifications périthal-
llennes A croissance définie est encore sous-apicale, avec des variantes conduisant
a une pseudodichotomie imparfaite ; on distingue a cet égard :
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a) les formes croissant par un méristéme marginal i ramification typiquement
sous-apicale dans les plans radiaires. Ce sont les genres Melobesia, Fosliella et
Pseudolithophyllum. Le cas du Pseudolithophyllum est étudié en détail ;

b) les formes croissant par un méristéme marginal dont les cellules se divi-
sent, dans les plans radiaires, par une pseudodichotomie n’intervenant pas encore
dans la ramification, qui demeure sous-apicale ; c’est ce qui est qualifié de pseudo-
dichotomie imparfaite. Ce type de méristéme caractérise les genres Dermatolithon,
Lithoporella, Mastophora et Metamastophora.

2. — Les structures lithophylloides, dont le type le plus simple est représenté
par la structure des Lithophyllum, sont caractérisées par leurs méristémes, margi-
naux ou apicaux, toujours intercalaires, dont les cellules se divisent dans les
plans radiaires par une pseudodichotomie qui est A& l'origine de la ramification.
Celle-ci est par conséquent apicale et véritablement pseudodichotome. La présence
de synapses secondaires est un autre caractére important des structures litho-
phylloides. D’aprés la nature des stades juvéniles et les modalités de régénération
des structures, on distingue :

a) des formes dérivées des Pseudolithophyllum, ou l’évolution, progressive,
n’a pas dépassé le stade des formes branchues. Ce sont les Lithophyllum ;

b) des formes qui possédent un stade protonémien filamenteux, puis un stade
encroiitant de type Lithophyllum sur lequel apparaissent les pousses dressées
articulées. Ce sont les Amphiroa ;

c) des formes ou I’évolution a conduit de structures simples de type Dermato-
lithon vers des formes branchues & structure apparente de Lithophyllum (Gonio-
lithon), puis vers des formes articulées dressées (Lithothrix).

3. — Les structures lithothamnioides, dont le type le plus simple est represente
par la structure des Lithothamnium encroiitants, sont caractérisées par la pré-
sence d’un méristéme hypothallien vrai, pluristratifié, toujours terminal et la
possession, a l’exception du genre Spomlithon, d’anastomoses latérales exclusi-
vement sous la forme de fusions. La ramification dans les plans radiaires est
apicale et pseudodichotome. Ces structures auraient évolué progressivement
partir d’Algues encroiitantes vers des formes dressées d’abord simplement bran-
chues, puis articulées. Selon leur degré de complexité, on distingue :

a) les formes peu évoluées, ne dépassant pas le stade des formes branchues.
Ce sont les Sporolithon et les Lithothamnium et genres voisins;

b) les formes moyennement évoluées, ou les stades encrofitants et branchus
sont encore les mieux représentés, bien qu’un stade articulé soit déja réalisé. Ce
sont les Néogoniolithées ;

c¢) les formes évoluées, ou les stades encrofitants sont souvent réduits tandis
que la phase dressée, articulée, devient prépondérante, parfois accompagnée d’une
différenciation des rameaux. Ce sont les Corallinées articulées.

Aprés une bréve comparaison des caractéres ontogénétiques et morphogéné-
tiques des Corallinacées avec ceux des autres Floridées, les principaux aspects de
la biologie du développement sont rappelés.

La conclusion de ce travail fait ressortir I'importance des études ontogéné-
tiques et morphogénétiques pour une meilleure connaissance et une meilleure
définition des genres. La définition de types morphogénétiques et ’étude de leurs
affinités permettent de proposer des récapitulations phylogénétiques. La syntheése
de ces résultats conduit & 1’élaboration d’une nouvelle classification plus naturelle
des Corallinacées. A partir des grandes coupures apparues au cours de 1’évolution
dans le mode de réalisation des conceptacles et dans les différenciations cytolo-
giques, cinq sous-familles sont ainsi redéfinies. La combinaison des caractéres
morphogénétiques et ontogénétiques permet de distinguer, 4 I’intérieur de chacune
de ces sous-familles, un certain nombre de tribus.

INTRODUCTION

Ce travail, seconde partie d’'une étude sur le mode de réalisation
du thalle chez les Corallinacées, a pour but de reconnaitre et de
décrire les processus ontogénétiques et morphogénétiques, c’est-a-dire
de suivre la formation des structures définitives a partir de la spore,
d’observer ensuite leur mode de croissance et les différents aspects
de la morphogenése. La raison premiére de cette étude, précédemment
évoquée (J. Cabioch, 1971 b) était d’améliorer, & l'intérieur de cette
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famille, les définitions systématiques qui reposaient jusqu’alors sur
les seuls critéres anatomiques. Dans ce but, j’ai tenté d’analyser les
structures actuelles en considérant séparément leurs caractéres cyto-
logiques, ontogénétiques et morphogénétiques. La synthése de ces
observations, ici présentée, tentera de montrer un aspect dynamique
de la genése de ces Algues et permetira d’aborder leur classement
d’une maniére nouvelle.

A T’heure actuelle, les études de morphogenése réalisées chez les
Corallinacées sont encore peu nombreuses. Elles nécessitent, en effet,
pour chaque genre ou chaque espéce, ’observation de nombreux échan-
tillons a différents stades de leur ontogenése, ainsi que des possibilités
d’expérimentation (cultures de spores, lésions de thalles, etc.). Il en
résulte que, jusqu'a une date récente, ’étude des Corallinacées n’a
suscité qu’un intérét limité de la part des algologues, bien que ces
Algues constituent, en fait, par leurs caractéres propres (régularité
de la croissance, calcification des parois celluloso-pectiques permettant
une bonne conservation des filiations cellulaires) un matériel de choix
pour aborder I’étude des structures multiaxiales chez les Floridées.
Les recherches furent le plus souvent abordées et influencées par les
paléontologistes qui attribuérent parfois aux structures un caractére
immuable, sans envisager suffisamment le probléme de leur signifi-
cation morphogénétique et de leurs variations possibles. Ne pouvant
suivre sur les échantillons fossiles les filiations cellulaires, que seule
peut montrer ’observation des synapses primaires, ces auteurs atta-
chérent alors, semble-t-il, une grande importance 4 la disposition des
cellules, caractére qui, lorsqu’on lui accorde une valeur primordiale,
risque de masquer les aspects fondamentaux des mécanismes de
croissance.

Faisant, autant que possible, abstraction de ces concepts habituels,
j’ai pour une meilleure exposition des problémes de morphogenése
chez les Corallinacées actuelles, distingué deux aspects essentiels qui
feront I’objet de deux chapitres successifs. Le premier traite du mode
de développement des spores et de la formation des thalles juvéniles,
c’est-a-dire de l'ontogenése proprement dite. Le second est consacré
au mode de fonctionnement (croissance, formations secondaires, régé-
nérations) des thalles adultes. Le choix d’une présentation différente
pour chacun des deux chapitres a pour but de faire ressortir le mieux
possible les aspects évolutifs de ces deux phénomenes.

En outre, bien que de nombreuses espéces aient été étudiées, le
présent travail ne prétend pas en constituer une monographie mais
tend, au contraire, a un effort de synthése plus général. Dans le méme
but de simplification, j’ai laissé volontairement de co6té la description
de la formation des structures reproductrices qui ne sera que rarement
évoquée ici et représente en fait, en dehors de toute considération
phylogénétique, un phénomeéne morphogénétique secondaire. Cette des-
cription trouverait plus naturellement sa place dans une étude détaillée
qui lui serait consacrée entiérement.

Pour le moment, la synthése des observations cytologiques, onto-
génétiques et morphogénétiques permettra de proposer des regroupe-
ments phylogénétiques nouveaux. Sur ces bases, je développerai, en
conclusion, les grands subdivisions d’une classification plus naturelle
des Corallinacées actuelles.



CHAPITRE PREMIER

DEVELOPPEMENT DES SPORES ET FORMATION
DES THALLES JUVENILES

I. — HISTORIQUE ET CONNAISSANCES ANTERIEURES

Les premiéres descriptions du développement du thalle chez les
Corallinacées sont dues a Rosanoff (1866) qui, étudiant la structure
anatomique des formes encrotitantes a thalle mince, réalisa de nom-
breuses observations sur les premiéres étapes de la segmentation des
spores. Par la suite, d’autres auteurs montrérent, a ’occasion d’études
floristiques, les stades jeunes de quelques espéces. Ainsi, les fréres
Crouan (1867) donnent, dans leur « Florule du Finistére », les figures
de jeunes thalles du Lithothamnium lenormandii et du Corallina offi-
cinalis. Thuret et Bornet (1878) ont observé et fidélement représenté
dans leurs « Etudes Phycologiques » le développement des spores du
Jania rubens. Rosenvinge (1917), étudiant les Algues du Danemark,
montre également les premiers stades de croissance de quelques
Fosliella (Fosliella minutula en particulier, sous le nom de Melobesia
minutula). A la méme époque, plusieurs auteurs (Oltmanns, 1904 ;
Killian, 1914 ; Kylin, 1917) tentent de reconnaitre et de classer les
différents modes de développement des spores dans I’ensemble des
Floridées, mais ils ne peuvent généraliser leurs observations. Chemin
(1937) effectue le premier une étude synthétique de ces phénomeénes
et rassemble, a cette occasion, les observations précédemment mention-
nées chez les Corallinacées. Il distingue chez les Floridées cinq types
de développement en tenant compte a la fois du premier comportement
de la spore apreés sa fixation et de I’existence de formes protonémiennes
filamenteuses ou discoides. Ce sont :

1. le type Nemalion ou la spore émet, aussitét aprés sa fixation, un tube
de germination dans lequel s’introduit tout le cytoplasme. Ce tube se segmente
et se transforme en un protonéma filamenteux sur lequel apparaitront les
pousses dressées du thalle adulte ;

2. le type Naccaria, dans lequel la spore se segmente, au contraire,
apreés fixation et ou chaque segment ainsi formé (en nombre variable) émet
un filament cloisonné unisérié qui se ramifie. L’ensemble forme également
un systéme protonémien filamenteux plus ou moins développé, sur lequel
apparaissent, par la suite, des massifs pluricellulaires ou se forment les
ébauches du thalle adulte ;

3. le type Gelidium, dans lequel la spore déverse la totalité de son
contenu dans une protubérance latérale. Celle-ci se divise pour former un
massif de cellules qui, trés rapidement, engendre le thalle adulte ;

4. le type Dumontiia. 11 caractérise le développement d’un grand nombre
de Rhodophycées a thalle « parenchymateux ». La spore se segmente apres
s’étre fixée et se transforme en un massif hémisphérique de cellules, au
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sommet duquel s’élaborent les initiales du thalle dressé. Chemin classe dans
ce type le développement des Corallinacées et cette opinion est demeurée
universellement adoptée jusqu’a une date trés récente. L’auteur montre la
régularité des premiers cloisonnements de la spore, qui conduisent a la
formation d’un massif régulier de cellules, sur la marge duquel s’élaborent
les initiales du thalle adulte. Il conclut a la généralité de ce processus pour
Pensemble de la famille ;

5. le type Ceramium, qui caractérise ’ensemble des Céramiales. Clest
un mode de développement direct, oi1 le cloisonnement de la spore engendre
a Pun des pbles un rhizoide de fixation, tandis qu’au pdle opposé apparait
Pinitiale du thalle dressé.

Postérieurement aux études de Chemin, une autre classification des
types de développement chez les Floridées a été proposée par Inoh (1947),
basée sur le comportement de la spore aussitdt aprés sa fixation. L’auteur
distingue ainsi deux types fondamentaux, qui peuvent étre divisés en
plusieurs catégories : le type mediatus, ou la spore conserve son cytoplasme
avant de se segmenter, et le type immediatus, ou la spore déverse au
contraire son contenu dans un tube germinatif. Les grandes lignes de cette
classification, assez complexe et que je ne détaillerai pas ici, ont été évoquées
et résumées par A. Boillot (1961) qui a étudié le développement 'des
Champiacées ainsi que les variantes du développement de type Gelidium
(A. Boillot, 1963). Nous adopterons, pour plus de clarté, la classification
de Chemin qui s’adapte mieux aux différents types de développement
observés chez les Corallinacées.

Il ressort de toutes ces observations que le développement des
Rhodophycées comporte trés souvent un stade protonémien plus ou
moins développé, sur lequel apparaissent les frondes adultes. Pour
Chadefaud (1960), le protonéma filamenteux, bien représenté dans
le type Naccaria, se réduit dans le type Dumontia, 4 la spore cloisonnée,
transformée en un coussinet globuleux frondogéne. La preuve de cette
homologie, demeurée jusqu’a présent hypothétique, nous sera donnée
par I'exemple du développement des Corallinacées qui n’est, en fait,
pas aussi homogeéne qu’il apparaissait au premier abord. Yamada (1959)
a, le premier, reconnu Vexistence de plusieurs types de développement
légérement différents (les types Amphiroa ephedraea, Corallina piluli-
fera et Fosliella) mais n’en a pas donné d’illustration ni de description.
Par la suite, Adey (1965) étudie et figure le développement des spores
dans le sous-genre Clathromorphum. Johansen (1969a) montre égale-
ment les premiéres étapes du développement chez les Calliarthron
mais, jusqu’a ces derniéres années, aucune étude synthétique des
caractéres généraux du développement des spores chez les Corallina-
cées n’avait été entreprise. L’objet du présent travail étant de recon-
naitre et de décrire les modalités de la réalisation du thalle a partir
de ce développement, j’ai cherché a cultiver les spores de la totalité
des genres mentionnés sur les cOtes de France, aussi bien dans la
Manche qu’en Méditerranée. Les premiers résultats obtenus a partir
des espéces de la Manche (J. Cabioch, 1966, a et ¢) permettaient de
confirmer, avec cependant quelques variantes, la grande homogénéité
des premiers stades que ’on rapprochait trés généralement du type
Dumontia de Chemin. L’étude récente du développement des Amphiroa
méditerranéens a montré I’existence d’'un type de développement trés
différent, caractérisé par la formation d’un protonéma filamenteux
tout a fait voisin de celui du type Naccaria. Les caractéres du déve-
loppement des spores communs a toutes les especes étudiées, se
limitent donc aux toutes premiéres étapes et, aprés les avoir rapide-
ment énoncés, nous seront amenés a distinguer les types fondamentaux
et a les décrire dans le détail.
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Il. — CARACTERES GENERAUX DES PREMIERES ETAPES

Bien que les premiéres étapes du développement apparaissent rapide-
ment au début, les cultures de spores de Corallinacées évoluent toujours
lentement en milieu non renouvelé. Ainsi, von Stosch (1969) a montré qu’en
boites de Pétri, dans un milieu enrichi, trois années sont nécessaires pour
obtenir le développement de frondes sexuées a partir de tétraspores du
Corallina officinalis. Pour remédier a cet inconvénient, j’ai di utiliser un
procédé différent. Les cultures ont été réalisées sur des lames de verre
porte-objet, placées dans une circulation d’eau de mer, sur les paillasses du
laboratoire. L’émission des spores est également facilitée lorsque les thalles
fertiles sont maintenus en eau de mer courante. On a toujours soin de
choisir des thalles bien caractérisés, dont l’identification ne préte pas a
confusion, et que I'on dépose sur les lames, en maintenant les conceptacles
vers le bas. En outre, pour comparaison et contréle, des cultures sur lamelles
couvre-objet ont été entreprises afin de permettre I’observation de la face
inférieure des germinations, Lames et lamelles sont prélevées a intervalles
réguliers et, aprés observation vitale, transportées pour fixation, soit dans
le formol neutre a 4 p. 100, soit dans le mélange de Susa, afin de reconstituer
les différentes étapes du développement et d’en réaliser I’étude histologique.
L’observation vitale ne peut, en effet, étre aisément pratiquée que sur les
premiers stades, encore peu calcifiés.

Les caractéres généraux des premiéres étapes ne différent pas
de ceux du développement de la plupart des Floridées. Carpospores
et tétraspores se développent de la méme maniére dans tous les exem-
ples connus, mais les thalles sexués sont quelquefois, chez les Coralli-
nacées, bien plus rares que les tétrasporophytes et ’observation des
carpospores n’a pas toujours été possible. Dans tous les cas, les spores
se développent immédiatement aprés leur libération, qu’elles soient ou
non fixées. Il n’existe, éventuellement, de germinations quiescentes,
qu’au stade protonémien filamenteux ou discoide. On constate égale-
ment, avec Chemin (1937), que « chaque espéce a son mode particulier
de développement, qui doit étre considéré comme un caractére spéci-
fique. Toutefois, entre les espéces d’'un méme genre, les différences
sont faibles ». L’émission des spores peut-étre obtenue de fagon plus
ou moins rapide selon les espéces. Le Corallina mediterranea, par
exemple, libére ses spores quelques heures aprés le dép6t des thalles
fertiles sur les lames de verre. Dans le cas du C. squamata, le processus
est beaucoup plus long et les pontes, trés difficiles 4 obtenir, ne
s’observent qu’au bout de plusieurs jours, parfois méme d’une semaine.
On obtient souvent des émissions de sporocystes dont les noyaux sont
déja divisés et dont les spores s’individualisent lentement. Parfois
méme, le développement semble s’effectuer a4 partir du contenu indivis
du tétrasporocyste et non de la spore.

Lors de leur émission, les spores des Corallinacées sont toujours
dépourvues de paroi. Elles tombent sur le substrat puis se fixent et se
développent, généralement a I’emplacement de leur point de chute.
Elles manifestent peu de motilité, bien qu’elles soient trés plastiques
et se déforment considérablement pour sortir du conceptacle, dont
Porifice est trés étroit. Quelquefois, bien qu’émises en abondance,
elles ne se fixent pas et I’étude de leur devenir est alors difficile.
C’est le cas chez certaines Algues articulées telles que les Jania et les
Amphiroa. Les Jania de nos cdtes sont presque toujours épiphytes sur
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des Algues abondamment ramifiées (Cladostephus). Leurs spores sont
alors passivement retenues entre les ramules de 'hote (Fig. 7 C). Les
Amphiroa sont des Algues endophytes au début, dans les tissus d’autres
Corallinacées, et la fixation des premiers stades ne s’effectue qu’avec
Papparition d’un systéme perforant.

Les spores sont sphériques. Leur taille, variable a 'intérieur d’un
méme genre, demeure a peu prés constante pour une méme espéce ;
les plus petites, qui d’ailleurs, le plus souvent, ne se fixent pas, s’obser-
vent chez les Amphiroa et le Choreonema ; elles ont 25 p de diamétre
chez I’Amphiroa verruculosa et ’A. rigida et 30 n chez le Choreonema
thuretii. Les plus grosses peuvent atteindre 65 u de diameétre chez le
Neogoniolithon notarisii. Elles sont fortement teintées de rose par les
nombreuses portions de plastes que contient leur cytoplasme. Le
noyau est toujours localisé au centre ou il se remarque par la teinte
plus claire de la spore a son voisinage. Le cytoplasme comporte peu de
vacuoles au début, mais de nombreux grains d’amidon floridéen forte-
tement colorables par le lugol et bien visibles, méme en I’absence de
plastes pigmentés (Choreonema). Assez rapidement aprés leur émis-
sion, les spores s’entourent d’une épaisse membrane cellulosopectique.
Simultanément, en général, elles se fixent sur le substrat et prennent
alors une forme hémisphérique. Elles ne s’écartent donc pas sensible-
ment, au cours des premiers stades, du comportement habituel des
spores de Rhodophycées.

Peu aprés l'apparition de la paroi celluloso-pectique, la spore
se segmente. Les premiers cloisonnements se font toujours sans aug-
mentation du volume de I’ensemble. Ils assurent le retour aux dimen-
sions cellulaires caractéristiques de l'espéce. Les modalités de cette
segmentation, contrairement a ce que 'on admettait jusqu’a présent,
ne sont pas uniformes dans I’ensemble de la famille et, dés ce stade,
des différences fondamentales apparaissent. Il n’en demeure pas moins
que, dans tous les cas, la calcification des membranes apparait a peu
prés toujours au moment ol la jeune germination augmente de
volume, c’est-a-dire au moment ou, apreés retour au rapport nucléo-
plasmique normal, les mécanismes de la croissance entrent en jeu.

lll. — PRINCIPAUX TYPES DE DEVELOPPEMENT

Dans I’état actuel de nos connaissances, je distinguerai deux types
fondamentaux de développement chez les Corallinacées.

1. Le type le plus simple, et souvent trés réduit, est voisin du type
Naccaria de Chemin. Il caractérise le développement de genres para-
sites, endophytes ou semi-endophytes (Choreonema, Schmitziella,
Amphiroa). La spore, en général, ne se fixe pas et elle peut ne pas se
segmenter ou subir des cloisonnements irréguliers et peu nombreux.
Elle donne naissance, rapidement, aprés s’étre calcifiée, 4 un ensemble
de filaments rampants qui s’étalent a la surface du support. Chacun
d’eux s’accroit par le jeu de sa cellule terminale qui joue le role d’une
initiale encore peu différenciée. Dans le cas le plus complexe des
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genres semi-endophytes, I’ensemble de ces filaments, dont la structure
est toujours trés simple, s’insinue dans les tissus d’une autre Algue
Corallinacée a lintérieur desquels ils engendrent un nouveau type
de structure, parenchymateuse et multiaxiale. Cette formation nouvelle
s’accroit vers ’extérieur et s’étale a la surface de I’hdote pour former
une croiite plus ou moins développée, sur laquelle apparaissent les
ébauches des futurs thalles adultes. Parfois, cette croiite ne se forme
pas et les jeunes ébauches apparaissent directement sur les filaments
rampants. Ce type de développement comporte donc la formation d’un
véritable protonéma filamenteux, a partir duquel s’élaborent les struc-
tures complexes du thalle adulte. Dans le cas de parasitisme, il se
trouve réduit a la forme protonémienne qui devient fertile (Choreo-
nema).

2. Les modes les plus répandus se regroupent, par certains aspects,
dans le type Dumontia de Chemin. Il caractérise la majeure partie des
genres de Corallinacées et les modalités de sa réalisation, bien qu’avec
différentes variantes, de valeur souvent générique ou phylogénétique,
offrent un ensemble de caractéres communs. La spore subit, aprés
s’étre fixée, un certain nombre de cloisonnements dans des plans
alternativement perpendiculaires, aboutissant a I’élaboration d’un
massif cellulaire trés régulier. A la périphérie de ce massif, les cellules
les plus marginales acquiérent un réle d’initiale et assurent la forma-
tion d’un thalle rampant plus ou moins développé. Dans le cas le plus
simple et, peut-étre, le plus évolué, un thalle dressé se forme trés
rapidement a partir de la marge de ce massif germinatif (cas de
certains Jania et du Corallina squamata). Dans la plupart des autres
cas, par contre — et que le thalle adulte soit dressé ou non — le
massif germinatif issu du découpage de la spore engendre toujours
un thalle encrottant développé. Celui-ci peut demeurer encrofitant et
devient alors fertile sous cette forme. Dans d’autres cas, aprés s’étre
développé de facon variable a la surface du substrat, il émet, vers
le haut, des proliférations qui deviennent des branches, articulées ou
non. Les régions fertiles se localisent alors, généralement, au sommet
de ces branches. Nous verrons, aprés description de ces différents cas,
quelle est leur valeur évolutive propre.

A. - LE TYPE NACCARIA ET SES DERIVES (planche I).

Ce type de développement a été mis en évidence pour la premiére
fois (J. Cabioch, 1969c) chez les Amphiroa de la Méditerranée. Il
revét certains caractéres particuliers qui ont été observés ensuite sur
d’autres exemples appartenant a des catégories systématiques diffé-
rentes. Il résulte vraisemblablement d’une adaptation a I’endophy-
tisme. Nous I’avons étudié essentiellement chez ’Amphiroa verruculosa,
I’Amphiroa rigida et quelques autres espéces (Fig. 4). Nous en avons
retrouvé certains caractéres dans les toutes premiéres étapes du
développement chez le Choreonema thuretii et le Schmitziella endo-
phloea. 11 permet de mieux comprendre la place tout a fait particuliére
qu’occupent actuellement ces genres dans la classification des Coralli-
nacées, ainsi que leur position phylogénétique, qui demeurait jusqu’a
présent trés obscure.
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Fic. 1
Développements de type Naccaria chez les Corallinacées.

A. - Choreonema thuretii, vacuolisation progressive de la spore et formation du
tube germinatif (observation vitale); B. - Amphiroa verruculosa, différents aspects
de la germination des spores ; premiéres ébauches du protonéma filamenteux
(observation vitale); C. - Amphiroa rigida, différents stades du développement des
spores (1) (observation vitale); jeunes ébauches de filaments protonémiens colo-
rées par I’hématoxyline-éosine (2).

a : amidon floridéen ; i : initiale ; n : noyau ; t: cellule tectale ; tr : trichocyte.
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I. — Les Corallinacées semi-endophytes.

L’étude de deux Amphiroa de Méditerranée a montré que ces
Algues passent, au cours de leur ontogenése, par un stade endophy-
tique a lintérieur des tissus d’autres Corallinacées. L’étude de ce
mode de développement a été réalisée a partir de cultures de spores
et complétée par I'observation des stades jeunes sur 1’Algue-hote récol-
tée dans la nature.

a) Amphiroa verruculosa. L’A. verruculosa, considéré par certains
auteurs comme une forme de I’Amphiroa cryptarthrodia, est une
espéce d’affinités systématiques encore mal définie. Nous en rapproche-
rons cependant les thalles fertiles récoltés a4 Banyuls sur les fonds
coralligénes, ou cette espéce forme, a la surface des thalles du Pseu-
dolithophyllum expansum, de petits arbuscules gréles, étalés en éventail
(Fig. 2, A) et de couleur rose vif. Funk (1927) mentionne également,
en baie de Naples, sa présence dans cet habitat. Les branches, en
général peu ramifiées, a divisions pseudodichotomes semblent émerger
directement des tissus de I’Algue- support, et j’ai recherché en vain la
trace d’une croiite basale méme réduite. Il semblait donc, a priori,
que les thalles dressés devaient au moins traverser les tissus du
Pseudolithophyllum avant d’apparaitre a sa surface. Cette absence
de base encroiitante visible ayant attiré mon attention, j’entrepris
de cultiver les spores de cette espéce en prélevant les rameaux fertiles,
peu nombreux cependant, bien nettoyés de leurs épiphytes éventuels.
Les spores ont une vingtaine de p. de diamétre et se distinguent diffi-
cilement a P’eeil nu. Elles tombent sur le support, auquel elles
adhérent légérement sans se fixer, et demeurent sphériques. Leur
pigmentation est homogéne ; les portions de plastes sont nombreuses
accompagnées de grains d’amidon floridéen abondants et de petite
taille (Fig. 1, B). Sur les lames de culture, j’ai observé, au cours des
premiéres étapes, deux types de comportement légérement différents.

Dans un premier cas, la spore ne se segmente pas. Son contenu se
modifie trés rapidement. La pigmentation se localise au centre de la
spore (Fig. 1, B), annong¢ant un remaniement cellulaire. Puis, une
grande vacuole centrale apparait, refoulant vers la périphérie le
cytoplasme et le noyau. A ce moment, une membrane, mince au début,
se forme a sa périphérie. Par la suite, un bombement se produit a I’'un
des péles ; il s’accentue progressivement, tandis que la taille de la
vacuole s’accroit considérablement et il devient bient6t une sorte de
tube germinatif ol s’engage une partie du cytoplasme. Le noyau,
entouré d’'une zone de cytoplasme riche en plastes, se localise au
niveau du goulot de sortie. Dans certains cas, il se divise sans qu’au-
cune cloison ne se forme. Quelquefois, la spore a ce stade subit un
cloisonnement en deux portions d’égale importance. Le plus souvent,
la premiére segmentation apparait au niveau du tube germinatif.
En culture, de telles figures de développement n’ont pas évolué
davantage.

En d’autres cas, par contre, le contenu de la spore demeure homo-
géne et la segmentation intervient rapidement aprés la formation
d’une paroi celluloso-pectique. Les cloisonnements, variables en
nombre et en direction, sont le plus souvent irréguliers. Ils conduisent
a la formation d’un massif conservant la forme sphérique de la spore
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originelle et composé de quelques grosses cellules calcifiées, recou-
vertes de cellules tectales. Ces grosses cellules émettent des prolon-
gements qui se segmentent pour engendrer, chacun, un filament uni-
sérié. On observe ainsi, sur les lames de culture (planche I, 10, 11 et
12), un lacis de filaments enchevétrés qui se maintient, s’accroit et
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Fic. 2

Développement de ’Amphiroa verruculosa
dans les tissus du Pseudolithophyllum expansum.

A. - morphologie externe de la partie dressée 4 la surface de 1’h6te ; B et C. -
coupes longitudinales de P. expansum, hématoxyline-fuchsine acide ; différents
stades de la formation du thalle juvénile de I’A. verruculosa i partir du protonéma
filamenteux ; D. - protonéma filamenteux croissant entre les cellules du P. expan-
sum (observation vitale).

a : amidon floridéen ; c : conceptacle ; pl : plaste ; pr : protonéma.
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s’étale a la surface du support. Ils sont composés d’'une suite de
cellules a paroi calcifiée, chacune partiellement recouverte vers le haut
par une cellule tectale dépourvue de toute incrustation calcaire. La
croissance est assurée par le cloisonnement de la cellule terminale
de chaque filament, qui fonctionne comme initiale. Celle-ci assure égale-
ment, par division pseudodichotome, la formation des rameaux-
fils. Certains de ces rameaux semblent ne pas évoluer ; ils se trans-
forment en trichocytes, qui demeurent en position latérale le long
du filament. Sur les lames, cet enchevétrement de filaments s’accroit,
mais je n’ai, pour le moment, pas observé de transformation ultérieure.

On observe, par contre, a l'intérieur méme des tissus calcifiés
du Pseudolithophyllum expansum, des formes filamenteuses trés voi-
sines des précédentes (Fig. 2, D). En certaines régions mortes et déco-
lorées, on voit, en effet, une sorte de marbrure rose apparaissant, a
la loupe, formée de fines veines, composées d’un lacis de filaments
unisériés calcifiés, identiques a ceux qui ont été obtenus en culture.
Nettement perforants, ces filaments circulent entre les cellules mortes
du Pseudolithophyllum.

Les observations vitales ne permettant pas une observation plus
poussée du phénomeéne, j’ai recherché, a I’aide de coupes histologiques,
les premiéres étapes de I’apparition des branches articulées. En pré-
levant une région du Pseudolithophyllum portant des thalles dressés
d’Amphiroa aussi jeunes que possible j’ai réalisé, aprés fixation et
décalcification, des coupes longitudinales de 5 p. d’épaisseur dans ce
matériel. On peut y voir, au milieu des files cellulaires réguliéres de
I’hote, des cellules A4 paroi épaisse, 4 contenu fortement colorable, a
cytoplasme spumeux. Ainsi que le montrent les coupes sériées (Fig. 2,
B et C), ces cellules sont les différents éléments d’'un méme filament,
corespondant a des formations analogues a celles qu’on peut observer
sur le vivant. Par endroits, on voit, sur les coupes, ces cellules se
diviser pseudodichotomiquement vers le haut et engendrer un fais-
ceau de files cellulaires dressées qui s’élargit rapidement en éventail,
repoussant les tissus du Pseudolithophyllum. Ces filaments dressés,
simplement coalescents au début, s’accroissent vers la surface de
I’hote par le jeu de leurs cellules apicales dont le fonctionnement
devient synchrone, tandis qu’apparaissent des formations synaptiques
secondaires entre cellules de files voisines. Ainsi s’élabore, progressi-
vement, un tissu dont la structure rappelle beaucoup celle des Litho-
phyllum arbusculaires (planche I, 13). De telles ébauches, bien que
fréquentes, sont souvent difficiles 4 observer sur les coupes. Leur
anatomie est, en effet, trés voisine de celle du Pseudolithophyllum.
Elles apparaissent ccpendant, en général, plus colorées, car leurs cel-
lules, étant plus jeunes, sont encore pourvues de plastes bien déve-
loppés. Bien que ces deux types de tissus soient caractérisés, I'un et
I’autre, par la présence de liaisons synaptiques secondaires, il n’y a
jamais formation de telles anastomoses entre I’hote et ’endophyte.
Dans les cellules basales de ’Amphiroa, ainsi que dans celles des
filaments dressés qui se dirigent vers la surface de I’hote, le cyto-
plasme se garnit de nombreuses vacuoles qui lui conférent un aspect
spumeux tout a fait caractéristique, indice peut-étre d’une activité
sécrétrice en liaison avec le mode de vie perforant de I’Algue. Ce
cytoplasme est dépourvu, 4 ce stade, de grains d’amidon floridéen.
Des portions de plastes se répartissent dans les nombreux trabécules
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de cette résille cytoplasmique. La propagation du protonéma fila-
menteux semble s’effectuer entre les cellules du Pseudolithophyllum
sans trop perturber son anatomie. Il n’y a ni pénétration ni destruction
de ces cellules, mais simplement un cheminement entre les parois
calcifiées, vraisemblablement accompagné de décalcifications locales,
mais sans accumulation évidente de substances pectiques. Ce proto-
néma, qui peut étre maintenu en culture, est pigmenté et capable
d’élaborer ses propres réserves. Il doit donc étre qualifié simplement
d’endophyte. Il arrive que I’Algue-support réagisse a son contact et
I’on voit quelquefois, sur les coupes, de jeunes Amphiroa déja bien
reconnaissables, que recouvre complétement un tissu de cicatrisation
formé a partir du périthalle de I’hote. Le plus souvent, aprés avoir
atteint la surface du Pseudolithophyllum, la jeune ébauche s’étale
en une croiite généralement assez peu développée (de quelque 100
de diameétre) a la périphérie de laquelle apparaissent les premiéres
articulations des futurs thalles dressés.

b) Amphiroa rigida. Cest une espéce bien connue en Médi-
terranée ou elle est fréquente, ainsi qu’en certaines régions de la
cote Atlantique, du golfe de Gascogne au Maroc. On la récolte, sur
le littoral, dans les stations abritées ou dans les cuvettes profondes
(Hamel et Lemoine, 1953). On admet couramment (Johansen, 1969b)
que les arbuscules dressés de cette espéce se forment a partir d’une
crofite basale. Afin de reconnaitre les différentes étapes du dévelop-
pement, j’ai donc, comme dans le cas précédent, étudié, d’'une part
le comportement des spores en culture et recherché, d’autre part, a
I’aide de coupes histologiques, les plus jeunes stades observables dans
la nature. J’ai pris soin de récolter des thalles aussi complets que
possible et, dans ce but, détaché des fragments de la roche-support.
Dans tous les cas, j’ai pu constater, aprés élimination d’'une abondante
flore épiphyte, la présence de thalles de Neogoniolithon notarisii sem-
blant enrober les arbuscules de ’Amphiroa rigida, mais, par contre,
I’absence de toute trace de croiite basale (Fig. 3, D).

Les thalles fertiles, fort rares dans la région de Banyuls, ont été
récoltés sur la cote catalane espagnole, 3 Puerto de la Selva et main-
tenus, dés le retour au laboratoire, dans une circulation d’eau de mer.
Les spores sont émises au bout d’'un a deux jours. Elles ont 25 p. de
diamétre et, comme dans le cas précédent, demeurent sphériques sans
se fixer véritablement au substrat. Leur pigmentation, homogéne au
début, se concentre bientdt au milieu de la spore qui s’entoure ensuite
d’une membrane celluloso-pectique. A partir de ce moment, sans
vacuolisation préalable du contenu, la segmentation intervient. En de
rares cas, cependant, on peut voir une protubérance germinative
s’ébaucher aprés division du noyau (Fig. 1, C,). Dans le cas le plus
général, la spore se segmente en quatre, selon deux plans perpendi-
culaires dont ’'un, paralléle au plan du substrat, n’est pas toujours
perceptible lors de ’observation. Les quadrants ainsi formés évoluent
ensuite indépendamment les uns des autres. Il arrive que 'un d’eux,
sans se rediviser, émette directement un rhizoide de germination.
Le plus souvent, ils se redivisent en trois éléments susceptibles de
produire chacun un rhizoide. Généralement, ces rhizoides sont au
nombre de un ou deux pour l’ensemble de la spore. Leur formation,
ainsi que leur croissance, est toujours accompagnée d’une intense
vacuolisation du cytoplasme (qui pourrait peut-étre annoncer une
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activité sécrétrice). Chaque segment découpe également, par cloison-
nement oblique, une petite cellule ovoide qui deviendra une cellule
tectale. A partir de ce stade, la paroi des cellules se calcifie, a I’excep-
tion de celle des cellules tectales. La spore n’étant pas véritablement
fixée au substrat, il est souvent difficile d’observer ’arrangement des
cellules et de reconnaitre I’ordre des cloisonnements (Fig. 1, C,); il

Fie. 3
Développement de I’Amphiroa rigida dans les tissus du Neogoniolithon notarisii.

A, B, C. - coupes longitudinales radiales du N. notarisii, hématoxyline-éosine ;
détail du protonéma filamenteux de I’A. rigida (A), premiéres étapes de la
formation du thalle juvénile (B), apparition de la structure classique des Amphiroa
(C) ; D. - aspect externe des jeunes thalles articulés a la surface de I’héte.

pr : protonéma.

semble méme qu’une certaine torsion de I’ensemble se produise. Le
rhizoide se segmente une ou deux fois ; parfois, il se ramifie, mais
dans tous les cas observés, les germinations maintenues durant plu-
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sieurs mois en eau de mer courante, n’ont pas dépassé ce stade. On
observe seulement un épaississement important de la membrane cal-
cifiée du rhizoide, qui ne semble plus susceptible de se diviser ou de
s’accroitre. Ces jeunes stades ont été fixés, décalcifiés et colorés, soit
par I’hématoxyline et la fuchsine acide, soit par I’hématoxyline et
I’éosine. Les colorations montrent les différentes régions de la paroi

Fic. 4
Développement d’un Amphiroa sp. dans les tissus du Porolithon onkodes.

A, B. - deux stades de la formation du thalle juvénile 4 partir du protonéma
filamenteux ; C. - aspect externe des thalles articulés a la surface de 1’héte.
m : mégacyte ; pr : protonéma ; t : cellule tectale.

celluloso-pectique et mettent en évidence la mince cuticule externe
fortement colorable par la fuchsine. Cette cuticule semble jouer un
role important pour la protection de la spore. On la voit se percer
au moment de ’émission du rhizoide et il semble qu’apparaisse alors
une zone de moindre résistance rendant les plantules particuliérement
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vulnérables a ce stade. On observe en effet souvent, sur les lames,
des coques vides correspondant i des spores divisées dont le contenu
a dégénéré ou disparu progressivement. Les colorations font également
ressortir le systéme vacuolaire (Fig. 1, C,), ainsi que la migration
du noyau vers I’extrémité du rhizoide en voie de croissance. De trés
nombreux petits grains d’amidon floridéen sont répartis dans le cyto-
plasme de toutes les cellules.

Des coupes longitudinales colorées ont été réalisées dans les
thalles du Neogoniolithon notarisii portant de jeunes ébauches dres-
sées d’Amphiroa (Fig. 3, A, B et C). Comme pour 'espéce précédente,
on constate la présence de filaments perforants circulant entre les
cellules de ’h6te mais il ne semble pas qu’ils s’insinuent a I'intérieur
méme de ces cellules. Les repoussant progressivement, ils prennent
leur place et les cellules finissent, le plus souvent, par dégénérer. Les
cellules de ces filaments endophytes montrent un cytoplasme d’aspect
spumeux, trés intensément colorable par la fuchsine acide. Elles
engendrent, 4 un moment donné, des files cellulaires dressées, présen-
tant, au début, ces mémes caractéres cytologiques qui s’estompent
ensuite et disparaissent lorsque, vers la surface du Neogoniolithon, le
faisceau filamenteux, devenu plus important, acquiert une structure
dense de type Lithophyllum. Les tissus de I’hdte et de son endophyte
ont des caractéres anatomiques trés différents permettant de suivre
aisément le déroulement du phénoméne (Fig. 3, A, B et C). Comme
dans le cas précédent, la jeune ébauche endophyte, a structure multi-
axiale, s’étale a la surface de I’hdote en une croiite généralement assez
peu développée (200 a 300 u de diameétre), sur laquelle apparaissent
les premiéres articulations d’un certain nombre de rameaux dressés.

2. — Corallinacées parasites ou endophytes.

Le mode de développement des Corallinacées entierement parasites
ou endophytes parait étre le résultat d’une simplification extréme
du processus qui vient d’étre décrit et rappelle celui observé par
J. et G. Feldmann (1958) dans le cas de quelques autres Floridées
parasites. Je I’ai étudié sur les deux exemples de nos codtes. L’un, le
Choreonema thuretii, dépourvu de pigmentation, est caractérisé par
un thalle calcifié composé de filaments rampant a I'intérieur des tissus
d’autres Algues calcaires telles que les Jania ou les Corallina. L’autre,
le Schmitziella endophloea, d’affinités encore imprécises, est constitué
par des filaments pigmentés, rampant entre les couches celluloso-
pectiques de la membrane des Cladophoracées. Il n’est pas rare de
récolter ces thalles a I’état fertile mais les spores ne se prétent que
trés difficilement aux études de développement.

Les spores du Choreonema thuretii ont cependant pu étre obtenues
et observées durant quelque temps. Les thalles fertiles, récoltés a
Roscoff en janvier, étaient endophytes dans les tissus du Corallina
squamata qui en est, dans la Manche, I’hdte presque exclusif. Les
spores ont été émises en trés faible quantité et maintenues, non sans
difficulté, sur des lames de verre (Fig. 1, A). Elles sont dépourvues de
pigmentation et mesurent de (20) 25 a 30y de diamétre. Elles ne
possédent pas de paroi. Leur cytoplasme, presque homogeéne, est rendu
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finement granuleux par la présence de trés nombreux grains d’amidon
floridéen de taille trés réduite, tandis qu’au centre, une zone plus claire
correspond au noyau. Au début, la spore ne se fixe pas. Trés rapide-
ment, son contenu se modifie par I’apparition de vacuoles nombreuses,
petites et de calibre égal, que 'on pourrait, & premiére vue, confondre
avec des grains d’amidon floridéen (planche I, 1). Ensuite, la spore
adhére au substrat sans trop se déformer, toutefois. En méme temps,
le nombre des vacuoles diminue, tandis que leur volume augmente
par fusion des différents éiéments du systéme vacuolaire, phénoméne
qui s’effectue en commencant par le centre de la spore. Simultanément,
une fine pellicule celluloso-pectique apparait a sa surface. Par la suite,
le phénoméne s’accentue : les vacuoles s’unissent en une grande
vacuole centrale unique et la membrane s’épaissit fortement. Un peu
plus tard, a I'un des pdles de la spore, le cytoplasme, souvent spumeux,
se concentre tandis que la membrane se déforme. On voit ainsi appa-
raitre progressivement, en ce point, une sorte de pole germinatif qui
fait saillie et n’est bientot plus recouvert que par une mince membrane.
A Tlintérieur de la spore, subsiste la grande vacuole entourée de cyto-
plasme pariétal. Il se forme ainsi une zone membranaire de moindre
résistance et on observe souvent I’émission d’une partie du cytoplasme
(planche I, 3 et 4) sans qu’il y ait véritablement éclatement de la
spore. Celle-ci demeure trés turgescente et par la-méme trés fragile.
Je n’ai pu suivre, en dehors de ’hdte habituel, les étapes ultérieures
du développement. Il parait vraisemblable que la premiére ébauche
filamenteuse s’élabore directement a partir de ia protubérance germi-
native observée, la spore déversant, en quelque sorte directement son
contenu a Vlintérieur des tissus de ’hdte. Elle se transforme ensuite
en un systéme de filaments rampants et perforants et sa paroi, jusqu’a
ce stade tout au moins, ne se calcifie pas. Ces observations vitales sont
confirmées par des colorations a4 I’hématoxyline-éosine.

Dans le cas du Schmitziella endophloea, les thalles fertiles pro-
duisent, dans la Manche, toujours des bispores. Celles-ci n’ont pu étre
maintenues en culture. On observe cependant, aussitét aprés leur
émission, une intense vacuolisation du cytoplasme, tout a fait compa-
rable au cas précédent. Le thalle filamenteux rampant, endophyte dans
la paroi des Cladophoracées ou de certaines Céramiacées (Bornetia)
s’élabore done, selon toute vraisemblance, directement a partir de la
spore.

B. - LE TYPE DUMONTIA ET SES VARIANTES. (planche II).

Le type Dumontia caractérise le développement de toutes les
Corallinacées libres, non endophytes ni parasites. Les exemples étudiés
appartiennent aux genres Melobesia (ex Epilithon), Lithothamnium,
Mesophyllum, Fosliella, Neogoniolithon, Dermatolithon, Lithophyllum,
Pseudolithophyllum, Corallina et Jania dont j’ai suivi le développe-
ment pour une vingtaine d’espéces. J’énoncerai un certain nombre
de caractéres généraux communs a tous les exemples, avant de les
classer en un certain nombre de modes, appartenant tous au type
Dumpntia.
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l. - Caractéres généraux

a) Identité des premiéres étapes, et formation de quatre cellules
primordiales ayant valeur d'initiales.

Les premiéres étapes du développement sont identiques pour toutes
les espéces étudiées. La spore, généralement de taille assez grande
(40 a 60 ), tombe sur le support, se fixe aprés s’étre entourée d’une
paroi celluloso-pectique, prend une forme hémisphérique et se déve-
loppe rapidement. La segmentation s’effectue sans augmentation de
taille de I’ensemble. Les deux premiers cloisonnements sont perpendi-
culaires I'un a l’autre et au substrat. Ils engendrent quatre cellules
identiques et sont accompagnés de la formation de synapses primaires
bien visibles a la face inférieure des plantules aprés coloration par
I’hématoxyline (Fig. 5, A). En effet, le premier cloisonnement découpe
la spore en deux éléments sensiblement égaux. A la fin de la premiere
division, une synapse apparait dans la cloison nouvellement formée et
se localise au voisinage du centre de la spore. Le second cloisonnement
(Fig. 5, A), perpendiculaire au premier, recoupe chacun de ces deux
éléments en deux cellules 4 peu prés identiques et se termine par la
formation de deux synapses également localisées vers le centre de la
spore. On obtient ainsi quatre cellules reliées par trois synapses
primaires (Fig. 5, A). Malgré la présence de ces liaisons synaptiques,
ces quatre cellules se comportent de maniére indépendante et il arrive
souvent que, seule, 'une d’elles se segmente, les autres avortant. Dans
ce cas, le développement aboutit néanmoins a la formation d’un thalle
normal. Le plus souvent, ces cellules que je qualifierai de « cellules
primordiales », se divisent de fagon synchrone. Chacune d’elles se
comporte comme une initiale 4 découpage oblique, dont la division ne
serait pas accompagnée d’auxésis. Dans le cas le plus général, les
cloisonnements sont paralléles 4 I'une des faces et alternativement
perpendiculaires 'un a l'autre. Cette alternance n’est pas toujours
réguliére et I’on observe différentes variantes (Fig. 5, B). Chacun de
ces cloisonnements que I’on peut qualifier de cloisonnements primaires
isole, du coté distal, une nouvelle initiale de méme type et, du coté
proximal, une cellule-fille trés allongée se redivisant ensuite par des
cloisonnements secondaires transversaux. Ces derniers se font dans le
prolongement des cloisonnements primaires successifs (Fig. 5, B) et
de facon synchrone. Généralement, au bout de quatre cloisonnements
primaires alternés, la cellule primordiale se trouve complétement
divisée selon un quadrillage apparemment régulier et, seules, les
synapses primaires permettent de reconnaitre 'ordre des divisions. La
segmentation se fait sans augmentation du volume de la spore et
s’achéve lorsque toutes les cellules situées en position marginale sont
sensiblement de méme taille. La lame cellulaire monostromatique ainsi
formée, ou lame primordiale, présente déja, a ce stade, les caractéris-
tiques cytologiques propres a chaque tribu ou chaque genre (synapses
secondaires ou fusions entre cellules voisines). Les quatre cellules pri-
mordiales apparaissent comme quatre initiales éphémeéres a fonctionne-
ment indépendant. Le type de segmentation qui vient d’étre décrit a
partir d’une spore fixée hémisphérique, aboutit 4 un découpage qui
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correspond, dans ses grandes lignes, au modéle théorique établi par

Thompson (1917, p. 373) dans le cas de la division d’une cellule
discoide.

20

Fi1G. 5
Caractéres généraux des développements de type Dumontia chez les Corallinacées.

A. - premiéres étapes de la segmentation des spores et formation de la lame
primordiale sur ’exemple du Neogoniolithon notarisii ; B. - schéma du découpage
des cellules primordiales (en traits continus : les cloisonnements primaires ; en
pointillé : les cloisonnements secondaires); C. - coupe d’un massif germinatif de

Lithothamnium lenormandii ; D. - aspects externe du massif germinatif du
Corallina squamata.

b) Formation d'un massif germinatif par découpage de la lame primordiale.

Par la suite, toujours sans augmentation du volume de I’ensemble,
le phénoméne devient plus complexe et une évolution s’observe a la
face supérieure des plantules. Les cellules de la lame primordiale se
divisent plusieurs fois dans un plan paralléle a celui du substrat et
engendrent ainsi de courtes files cellulaires verticales. Ces files peuvent
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se ramifier par division pseudodichotomique terminale. La lame primor-
diale se transforme ainsi en un massif germinatif a cortication externe
d’aspect variable et dont 1a morphologie semble constituer un caractére
systématique non négligeable permettant de distinguer différents
modes.

c) Transformation des cellules marginales en initiales.

Avant que s’achéve la cortication supérieure du massif germinatif,
les cellules basales de la lame primordiale qui se trouvent en position
marginale, acquiérent toutes, et de fagcon uniforme et synchrone, un
role d’initiale. Elles s’accroissent et se divisent pour engendrer, dans
le plan du substrat, les files cellulaires rampantes du thalle juvénile.
Des divisions transversales assurent 1’allongement de ces files ; des
divisions pseudodichotomes permettent leur ramification et, par
la-méme, I’expansion du jeune thalle 4 la surface du substrat. A ce
moment, apparait la calcification des parois qui débute généralement
au niveau des cellules les plus agées, situées au centre du massif
germinatif. Celui-ci se calcifie souvent intensément et la disposition
des cellules y est alors d’observation difficile. On reconnait, apres
décalcification et coloration, ses limites, marquées par la cuticule
de la spore originelle fortement colorable par la fuchsine. A partir
de chacune des quatre cellules primordiales, la structure, d’abord uni-
axiale, devient donc multiaxiale. Cette transformation rappelle, par
certains aspects, d’autres exemples déja décrits chez les Algues (Dic-
tyotales, Délessériacécs) ou l'on voit I'initiale unique perdre tres tot
son fonctionnement privilégié et se confondre avec les cellules mar-
ginales qui acquiérent méme valeur qu’elle.

Dans les développements de type Dumontia classiques, le massif
germinatif engendre directement les premiéres ébauches du thalle
adulte a partir de ses cellules supéricures, tandis que, par sa marge,
il subit généralement un accroissement limité, ayant pour effet de
consolider la fixation de ’ensemble. Chez les Corallinacées, au contraire,
le massif primordial ne subit pas d’évolution ultérieure, mais les
initiales marginales ont, le plus souvent, un fonctionnement indéfini.
Elles engendrent un thalle encrofitant, qui peut se développer consi-
dérablement et devenir fertile sous cette forme ou bien étre trés réduit
et porter des rameaux dressés développés sur lesquels se localisent
progressivement les organes reproducteurs.

2. - Principaux modes de développement de type Dumontia
chez les Corallinacées.

La morphologie externe du massif germinatif constitue le carac-
tére le plus aisément accessible a I’observation. Son étude comparée
sur des espéces nombreuses et aussi diverses que possible, apporte de
précieuses indications phylogénétiques et autorise, dans bien des cas,
a rapprocher des genres que leur anatomie faisait tenir pour éloignés.

a) Le mode Lithothamnium (Fig. 6) est caractérisé par un massif
germinatif constitué par un grand nombre de cellules calcifiées, sou-
vent disposées sans ordre, et par l’apparition précoce de plusieurs
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"
Fi1c. 6
Développements de type Dumontia, mode Lithothamnium.

A. - Lithothamnium lenormandii, différentes étapes de la segmentation des spores
et formation de la lame primordiale (1 4 7); formation du massif germinatif (8)
et apparition des premiéres strates d’initiales hypothalliennes (9 et 10); B. - Meso-
phyllum lichenoides, massif germinatif jeune et initiales marginales (1); stade
plus a4gé (2); C. - Jania rubens, massif germinatif ; D. - Corallina mediterranea,
formation des initiales hypothalliennes & la périphérie du massif germinatif (1) ;
stade DII;S agé ; thalle encroiitant développé (2).

i: initiale.
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strates d’initiales marginales. Je 1’ai observé dans les genres Litho-
thamnium, Mesophyllum, Corallina, Jania, ainsi que chez le Melobesia
membranacea qui en serait une forme simplifiée. L’étude de plusieurs
exemples (Mesophyllum lichenoides, Lithothamnium polymorphum,
L. lenormandii, L. bornetii, L. sonderi, L. corallioides, L. calcareum,
Corallina officinalis, C. mediterranea et C. squamata, Jania rubens et
J. corniculata) me permet d’en dégager les caractéres essentiels.
A Texception de celles du C. squamata et du J. rubens, les spores
se fixent et leur base s’aplatit sur le support. La formation de quatre
cellules primordiales n’est pas toujours réalisée et une seule d’entre
elles suffit 4 assurer le développement. La segmentation aboutit rapi-
dement a la formation d’une lame monostromatique comportant,
pour chaque quadrant, environ 16 cellules. Lorsque la spore ne se fixe
pas, les premiers cloisonnements paraissent quelquefois irréguliers
et difficiles a observer (Jania rubens). Mais, dans la plupart des
autres cas, on peut suivre, en vue superficielle, la transformation de
la lame primordiale en un massif germinatif. On voit qu’a chaque
cellule basale, correspondent alors plusieurs cellules superficielles
(Fig. 5, C). Cette complication du massif germinatif débute avant
Papparition de la calcification et se poursuit quelque temps apreés.

Dans la plupart des cas, les premiéres initiales marginales calci-
fiées sont les initiales d’un thalle encroiitant de structure généralement
complexe, caractérisée par la présence d’un hypothalle pluristratifié ;
rapidement, en effet, une seconde nappe d’initiales marginales appa-
rait au-dessus de la premiére. Cette formation s’effectue a partir de
cellules externes du massif germinatif et non par la simple division
pseudodichotomique verticale des premiéres initiales.

A partir de ce type de développement, assez universellement
répandu, une évolution semble s’étre faite dans les deux directions
suivantes.

Une simplification du phénomeéne s’observe chez le Melobesia
membranacea (planche II, 1 4 5). Le massif germinatif est représenté
simplement par la lame primordiale, légérement épaissie, mais sans
ramification des files celllulaires verticales. Il offre, de ce fait, un
aspect trés régulier, marqué par un quadrillage de petites cellules.
Le thalle encrofitant, formé a partir de ce massif, comporte un hypo-
thalle également simplifié, qui demeure unistratifié.

Une complication et une accélération du déroulement des étapes
(Fig. 7) caractérisent, au contraire, le développement des Corallina et
des Jania (J. Cabioch, 1966¢). Dans tous les cas, un massif germinatif
complexe et épais se trouve formé, a la périphérie duquel apparaissent
les initiales marginales. Dans le cas le plus général (Corallina offici-
nalis, C. mediterranea, Jania longifurca), elles engendrent ensuite un
thalle prostré de un a plusieurs centimétres de diametre, qui donne
naissance, aprés un temps assez long, a des frondes dressées. Il est
probable que les genres Yamadaea et Chiharaea, caractérisés par un
thalle encrotitant développé et des branches réduites aux conceptacles
articulés, se développent de la méme facon. Dans le cas du C. squa-
mata, le massif germinatif engendre un thalle rampant réduit, sur
lequel apparait trés tot la premiére articulation d’une jeune pousse.
Chez le Jania rubens et le J. corniculata, la spore, retenue entre les
rameaux de son héte, ne se fixe pas et son développement est irrégulier.
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Le massif germinatif demeure sphérique (Fig. 7, C;) et le thalle
rampant se trouve réduit aux premiéres initiales de la pousse dressée.

b) Le mode Neogoniolithon (Fig. 8) est caractérisé par un massif
germinatif a cellules réguliérement disposées, souvent pourvu de tri-
chocytes, et par I’apparition précoce de plusieurs strates d’initiales.
Les thalles fertiles du Neogoniolithon notarisii émettent facilement

Fi1c. 7

Formation du thalle articulé chez les Corallinées.
A. - Corallina officinalis, crofite basale obtenue en culture et formation des

premiéres pousses dressées (1); coupe longitudinale radiale de cette croiite (2);
id., apparition des premiéres articulations de pousses dressées (3); B. - Corallina
squamata. massifs germinatifs et premiers stolons articulés (1); coupe d’un massif
germinatif et départ d’une premiére articulation (2); C. - Jania rubens, spores
divisées, non fixées, a4 la surface d’un rameau du thalle-pére (1); germination
plus agée portée par le thalle-pére (2) ; aspect des thalles juvéniles (3 et 4).

ar : articulation.
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leurs spores. Celles-ci, généralement de grande taille, se fixent rapide-
ment sur le support et la segmentation commence aussitot. Elle est,
le plus souvent, trés réguliére et aboutit 4 la formation d’une lame
primordiale de 16 grandes cellules qui se découpent ensuite verticale-
ment pour engendrer un massif germinatif d’aspect trés régulier. Une
premiére nappe d’initiales s’individualise a partir des cellules basales
situées en position marginale, A ce moment apparait la calcification.
En méme temps, certaines cellules superficielles du massif germinatif
se transforment en trichocytes. Leur contenu se dépigmente partiel-
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Fi1c. 8
Développement des spores chez le Neogoniolithon notarisii.

1 4 7 : étapes de la segmentation des spores et formation de la lame primordiale ;
massif germinatif calcifié ; 8 : premiéres strates d’initiales marginales ; 9 : massif
germinatif développé, pourvu de trois strates d’initiales hypothalliennes margi-
nales ; 10 : stade plus agé, thalle encroiitant développé, a trichocytes nombreux.
i : initiales ; tr : trichocytes.

lement. Un prolongement cellulosique en forme de poil apparait a
leur sommet et s’allonge (Fig. 8). Peu de temps aprés le début du
fonctionnement des premiéres initiales marginales, une seconde nappe
s’ébauche a partir des cellules immédiatement supérieures du massif
germinatif. Les cellules qui se sont transformées en trichocytes ne
sont plus capables d’évolution ultérieure et ne peuvent engendrer
d’initiales. Toute croissance marginale se trouve alors stoppée a leur
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niveau (Fig. 8, 8). Les massifs germinatifs du Neogoniolithon notarisii
ont donc un aspect différent de ceux des Lithothamniées et des Coralli-
nées. Leur structure est plus simple. Le mode de découpage de la
spore se reconnait a l'extérieur méme du massif germinatif. Le cloi-
sonnement vertical des cellules de la lame primordiale s’effectue sans
pseudodichotomie. La présence de trichocytes sur le massif germi-
natif, que I’on retrouve ensuite sur le thalle adulte, constitue également
une particularité.

Le mode de développement des spores des Fosliella, bien que
beaucoup plus simple, semble dérivé du précédent. Le cloisonnement
régulier de la spore conduit a I’élaboration d’une lame primordiale
réduite, le plus souvent, a huit cellules (Fig. 15, A). Il n’y a pas de
recloisonnement vertical et le massif germinatif est, par conséquent,
réduit a la lame primordiale dont les cellules acquiérent d’emblée le
role d’initiales marginales. Elles donnent donc directement naissance
aux filaments rampants du thalle adulte et portent les premiéres
cellules tectales ou épithalliennes. Les trichocytes, absents a la surface
de la lame primordiale, n’apparaissent que sur le thalle encrotitant.
Dans certains cas (Fosliella farinosa var. solmsiana) la segmentation
de la spore ne dépasse pas le stade des deux premiers cloisonnements.
Les quatre cellules primordiales qui en résultent deviennent directe-
ment quatre initiales marginales indépendantes engendrant, par des
divisions non synchrones, des filaments également indépendants
(Fig. 15, C, et ;).

c) Le mode Lithophyllum est caractérisé par un massif germinatif
a découpage simple et régulier (Fig. 9) et par I'apparition, au début,
d’une seule strate d’initiales marginales. Il est présent dans les genres
Lithophyllum, Pseudolithophyllum, Dermatplithon et, peut-étre, Gonio-
lithon. Mes observations ont porté sur un certain nombre d’espéces
de la Manche et de 1a Méditerranée : Dermatolithon corallinae, D. pus-
tulatum, D. cystoseirae, Lithophyllum incrustans, L. fasciculatum,
L. tortuosum, Pseudolithophyllum expansum, P. orbiculatum. La spore
se découpe en une lame primordiale ol apparaissent trés rapidement
les synapses secondaires caractéristiques de ces genres. Le découpage
du massif germinatif est toujours simple et régulier, quelle que soit
la taille de ses cellules. Les files cellulaires qui le composent ne subis-
sent pas de ramifications pseudedichotomes. Parmi les cellules les plus
cxternes de ce massif, certaines se transforment en trichocytes. Les
autres sonl des cellules tectales, généralement non calcifiées, qui recou-
vrent, le plus souvent partiellement, les éléments sous-jacents. A la
périphérie du massif germinatif se forment les initiales marginales
(planche II, 9 et 10). Un thalle juvénile, de structure simple, s’élabore
ainsi. Il peut évoluer de deux facons :

— dans les cas les plus simples, la strate unique d’initiales
engendre un thalle encrotitant qui s’étend sur le substrat. 11 est
constitué par un hypothalle unistratifié, bientét surmonté d’un péri-
thalle plus ou moins développé et devient fertile sous cette forme
(Dermatolithon, Pseudolithophyllum);

— dans les cas plus complexes, ce thalle juvénile simple subit
une métamorphose (Lithophyllum, Goniolithon) plus ou moins tardive.
Les files de cellules périthalliennes s’inclinent pour se transformer
en un faux hypothalle pluristratifié, conservant encore certains carac-
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téres du tissu périthallien. Les modalités de cette métamorphose, ainsi
que le mode de fonctionnement, souvent trés particulier, des initiales
marginales, seront décrits plus loin.
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Développements de type Dumontia, mode Lithophyllum.

A. - Lithophyllum incrustans, étapes de la segmentation des spores et formation
de la lame primordiale (1 & 5); lame primordiale, face inférieure montrant les
filiations cellulaires (6); face inférieure d’'un massif germinatif (7); aspect externe
d’un massif germinatif, strate unique d’initiales marginales (8) ; B. - Litho-
phyllum tortuosum, deux exemples de massifs germinatifs ; C. - Dermatolithon
pustulatum, massifs germinatifs (1 et 2).

i: initiales ; t : cellule tectale ; tr : trichocyte.

C. - CONCLUSION

Le classement, par ordre de complexité croissante, des différents
types et modes de développement des spores chez les Corallinacées,
permet d’en donner une meilleure interprétation phylogénétique et d’y
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repérer trois étapes fondamentales, qui semblent étre dérivées les
unes des autres, soit par le fait d’une évolution régressive (parasi-
tisme), soit par celui d’une évolution progressive, parfois lente (méta-
morphose).

1. Dans le cas, le plus simple, des Corallinacées parasites et
endophytes, la spore ne se cloisonne pas. Elle engendre directement
un protonéma filamenteux, de nature nématothallienne, selon le terme
créé par Chadefaud (1968), et qui devient fertile sous cette forme.

2. Dans le cas des Corallinacées semi-endophytes, la spore se
cloisonne le plus souvent. Elle donne naissance 4 un protonéma fila-
menteux, développé, de nature nématothallienne, toujours stérile, sur
lequel apparaissent, & un moment donné, des structures multiaxiales,
hiérarchisées, dont la valeur sera discutée plus loin et qui porteront
les organes reproducteurs.

3. Dans le cas général des Corallinacées ni parasites ni endo-
phytes, le stade nématothallien peut étre considéré comme réduit aux
premiers cloisonnements de la spore. Le massif germinatif présente,
dans cette hypothése, une structure déja évoluée, puisqu’il est consti-
tué, au début, par quatre initiales indépendantes faisant place rapi-
dement 4 un méristéme marginal, lorsque commence a4 se former la
structure hiérarchisée des thalles adultes. Cette apparition se fait,
dans certains cas, en deux étapes séparées par un bouleversement
anatomique que ’on peut qualifier de métamorphose (Lithophyllum,
Goniolithon).

Dans cette conception, certaines formes conservant a 1’état adulte
des caractéres juvéniles évidents, peuvent étre qualifiées de néoté-
niques. C’est le cas des Corallinacées parasites et endophytes. C’est
également le cas des formes les plus simples des Corallinacées non
parasites (Melobesia, Dermatolithon, Fosliella), ol la formation des
bispores est fréquente et constitue, quelquefois, le seul mode de repro-
duction connu. Le phénomeéne de néoténie serait donc intervenu a
différents niveaux de I’évolution morphologique de ces Algues. En
outre, les types et modes germinatifs peuvent constituer, dans certains
cas, un caractére systématique complémentaire. C’est également
I’hypothése proposée par J. Feldmann (1938) dans le cas du Caula-
canthus. Nous verrons, par ailleurs, aprés avoir étudié le mode de
réalisation des différentes structures, comment les premiéres étapes
de développement des Corallinacées peuvent étre rapprochées de
celles des autres Floridées.



CHAPITRE I

LES STRUCTURES ADULTES - MODE DE REALISATION
ET FONCTIONNEMENT

INTRODUCTION

L’étude du développement des spores chez les Corallinacées vient
de nous montrer I’hétérogénéité des formes juvéniles. A partir de
celles-ci, le thalle adulte se réalise en outre de diverses maniéres. Il
peut élaborer rapidement sa structure définitive, ou conserver au
contraire (L. incrustans) des caractéres juvéniles durant un temps
plus ou moins long. C’est alors, au cours d’une véritable métamor-
phose, que se forme une structure plus complexe. En outre, 1’état
fertile est parfois atteint dés les stades juvéniles. Mais le point le
plus important est que les stades morphogénétiques que 1’on voit se
succéder ainsi dans ’ontogénie, ont souvent une structure identique a
la structure adulte caractéristique d’autres genres de Corallinacées.
Ainsi, certains Lithophyllum passent, au cours de leur ontogenese,
par des stades morphogénétiques plus simples, de type Pseudolitho-
phyllum (J. Cabioch, 1969 a). De méme les Goniolithon dérivent de
structures simplifiées, de type Dermatolithon (J. Cabioch, 1970 b). Les
genres de chaque lignée phylogénétique correspondent donc, chez les
Corallinacées, a des stades morphogénétiques que l'on peut classer
d’une maniére naturelle, dans un ordre de complexité croissante, et
certaines formes a structures primaires simples pourraient alors étre
considérées comme des formes a caractéres juvéniles néoténiques.

En outre, il n’y a souvent aucune corrélation entre les premiéres
étapes du développement de la spore et I’anatomie du thalle adulte
correspondant. En d’autres termes, deux structures trés voisines peu-
vent résulter de développements différents. Inversement, deux modes
de développement identiques peuvent engendrer des structures tres
dissemblables. Ainsi la crofite basale d'un Amphiroa et la croiite d’'un
Lithophyllum ont une structure trés semblable et un mode de dévelop-
pement extrémement différent. Par contre, les spores des Litho-
phyllum et des Dermatolithon ont un développement identique mais
I’anatomie des thalles adultes est trés différente.

Compte tenu de cette complexité, j’ai choisi de présenter et d’étu-
dier les structures adultes, non en fonction de leur seule ontogénie,
qui ne permet pas toujours de les regrouper, étant donné la diversité
des premiéres étapes, mais en tenant compte de leur position évolutive
la plus évidente déduite de I’ensemble de leurs caractéres morpho-
génétiques aussi bien qu’ontogénétiques. En effet, bien que les don-
nées paléontologiques ne puissent nous apporter de renseignements
suffisants, et sans anticiper sur les conclusions de ce travail, je rappel-
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lerai (J. Cabioch, 1971 a) que les études de morphogenése effectuées
sur le plus grand nombre possible d’exemples, conduisent 4 formuler
I’hypothése suivante : ’évolution se serait manifestée, chez les Coral-
linacées, tout d’abord au niveau des deux phénoménes importants
que sont le mode de développement des organes reproducteurs et les
phénomeénes cytologiques secondaires (anastomoses latérales), condui-
sant a la diversification d’un certain nombre de groupes évolutifs
auxquels j’ai attribué la valeur de sous-familles. Dans chacun de ces
groupes, un méme schéma conducteur a produit, selon des processus
morphogénétiques et ontogénétiques souvent différents, des formes
anatomiques paralléles.

La combinaison des processus ontogénétiques et morphogéné-
tiques permet de définir, 4 l'intérieur des sous-familles, un certain
nombre de tribus correspondant i des séries évolutives et ’on peut
distinguer dans chacune de celles-ci :

— des structures généralement simples, 4 caractéres juvéniles
plus ou moins persistants, qui sont peut-&étre le résultat d’une évo-
lution régressive ;

— des structures plus complexes, out I’évolution semble s’étre
faite, a partir de thalles encroitants, dans le sens de l’apparition
progressive de frondes dressées, sur lesquelles se seraient localisés les
organes reproducteurs. Ces formes dressées, vraisemblablement les
plus évoluées, peuvent méme, parfois, par des moyens trés divers,
perdre localement la calcification de leurs parois cellulaires et devenir
articulées.

L’exposé qui va suivre fera donc apparaitre, en premier lieu, le
degré d’évolution des structures qui seront ensuite considérées au
point de vue de leur morphogenése définie aprés étude et description
du fonctionnement des initiales et des méristémes. En d’autres termes,
nous analyserons d’abord, aprés un bref rappel des notions classiques
relatives a la structure des Floridées encrotitantes, la définition et le
fonctionnement des initiales. Ces données anatomiques et morpho-
génétiques regroupées avec celles de 'ontogénie, permettront ensuite
de définir les grands types de structure, leur valeur et leurs poten-
tialités.

I. — DEFINITIONS PRELIMINAIRES.

A. - RAPPEL DES NOTIONS CLASSIQUES.

Le thalle des Corallinacées est constitué par un assemblage de
files cellulaires coalescentes, a disposition plus ou moins complexe.

Dans les cas les plus simples, qui sont ceux des Corallinacées
parasites ou semi-parasites, cet assemblage peut étre réduit a un
ensemble de filaments isolés ramifiés (Choreonema, protonéma des
Amphiroa), ou prendre par coalescence de plusieurs éléments, 'aspect
d’une structure organisée (Schmitziella).

Toutes les autres Corallinacées ont une structure plus complexe,
différenciée en tissus ayant des roles morphogénétiques particuliers
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et que Oltmanns (1904) classe parmi les structures de type multiaxial
(“Springbrunnentypus”). Leur schéma constitutif de base est repré-
senté par un thalle encroiitant, plus ou moins développé, ou 1’on
distingue :

— une nappe de filaments rampants étalés sur le substrat, appelée
hypothalle (Solms-Laubach, 1881); elle assure l’expansion du thalle
et, par 14 méme, elle est toujours présente ; sa croissance est, en prin-
cipe, indéfinie. Cet hypothalle est composé d’une seule strate de fila-
ments horizontaux dans les formes les plus simples, de plusieurs dans
les cas plus complexes ;

— produits par la ramification des files cellulaires horizontales,
des filaments qui, se redressant a la verticale, forment un tissu
recouvrant ’hypothalle et que ’on nomme périthalle (Rothpletz, 1891).
Celui-ci peut étre, parfois, réduit ou méme absent (Lithoporella, cer-
tains Fosliella). 11 est habituellement recouvert d’une ou plusieurs
assises de petites cellules protectrices dont I’ensemble est appelé
épithalle.

Dans les formes branchues, on distingue, habituellement, par
comparaison avec la disposition anatomique des croiites, un tissu
médullaire entouré d’un périthalle. La valeur et la genése de ces
formations seront discutées plus loin.

A partir de ces définitions, qui se sont trouvées précisées peu a
peu vers la fin du siécle dernier, Mme Lemoine (1911 a) a réalisé
une étude détaillée des différents types de structure et proposé leur
application a la systématique. On lui doit (1910 a) la distinction,
trés importante du point de vue morphogénétique, entre les formes a
hypothalle pluristratifié et celles a hypothalle unistratifié, les pre-
miéres étant désignées provisoirement sous le nom de Lithothamniées,
terme impropre dans ce cas et dont I’acception fut rapidement rema-
niée par 'auteur. Par la suite, Mme Lemoine s’est intéressée, dans
un but taxinomique, plus particuliéerement aux structures du premier
groupe, les plus nombreuses et les plus diversifiées.

J.H. Johnson a cherché, 4 son tour, & préciser la structure de ces
thalles. L’auteur considére, en paléontologiste, non pas ’organisation fonda-
mentale, filamenteuse, des cellules, mais leur disposition en rangées succes-
sives plus ou moins réguliéres, telle qu’elle apparait sur les coupes. 11
distingue ainsi (Johnson, 1961) trois types principaux d’hypothalles plu-
ristratifiés :

— Phypothalle simple, ou <« simple hypothallus », formé d’un petit
nombre de strates de cellules qui se recourbent graduellement ;

— T’hypothalle coaxial ou « coaxial hypothallus », ou les couches de
cellules apparaissent, en section longitudinale, formées d’arcs de cercles
successifs ;

— I’hypothalle plumeux ou « plumose hypothallus », ou les couches
de cellules partent du centre et s’incurvent vers le haut et vers le bas du
thalle, donnant aux coupes de ’hypothalle un aspect presque penné.

Cette classification, purement morphologique, ne tient pas compte des
filiations cellulaires véritables et ne peut faire ressortir la nature réelle des
structures telle qu’elle résulte du fonctionnement des points végétatifs.

Chadefaud (1960) a proposé une interprétation morphogénétique
des structures chez les Corallinacées et a cherché a reconnaitre une
éventuelle hiérarchisation des tissus. Il distingue ainsi :

— des structures simples, qualifiées de protothalliennes puis de
nématothalliennes (Chadefaud, 1968), représentées par certaines



CORALLINACEES. 1I. - MORPHOGENESE 169

formes a hypothalle unistratifié (Fosliella) qu’il assimile 4 un ensemble
de filaments rampants et dressés sans hiérarchisation (pas de diffé-
renciation morphologique nette entre hypothalle et périthalle);

— des structures multiaxiales hiérarchisées, qualifiées de clado-
miennes, qui correspondent aux formes a hypothalle développé. Ce
dernier est, en effet, assimilé 4 un cladome multiaxial couché, portant
sur sa face supérieure un cortex pleuridien constitué par le périthalle.

Nous verrons, en conclusion de ce travail, aprés avoir étudié les
différents aspects morphogénétiques des structures, quel est leur degré
de hiérarchisation et l'interprétation que l’on peut leur accorder.
Chadefaud (1968) semble cependant apporter lui-méme quelques res-
trictions a l'interprétation des structures chez les Floridées encroii-

plan de base

marge origine
du
thalle

Fic. 10

Représentation schématique des plans d’observation chez les Floridées encroiitantes
(d’aprés Denizot, 1968).

tantes et qualifie de « paracladomienne » la structure des Peysson-
nelia.

Denizot (1968) a étudié la structure des Floridées encrofitantes
a ’exclusion des Corallinacées et reconnu ’existence de formes proto-
thalliennes (Cruoria, Hildenbrandia, Petrocelis) et de formes clado-
miennes (Peyssonnelia, Polystrata). Pour plus de simplicité et pour
permettre d’éventuelles comparaisons des structures dans I’ensemble
des Floridées encrotitantes, je reprendrai les définitions données par
cet auteur, relatives aux plans de coupe et d’observation des thalles.
Dans le cas général, lorsque I’on décrit une structure encrotitante, il
s’agit toujours d’une coupe longitudinale radiale. Pour les besoins de
I’exposé, on parlera quelquefois d’observations effectuées dans le plan
de base ou de coupes tangentielles (Fig. 10). Les structures ont toutes
été étudiées selon les techniques de I'histologie classique déja définies
{J. Cabioch, 1971 b). Quelques observations de morphologie externe

3
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ont été effectuées, lorsque le matériel s’y prétait, notamment sur les
thalles articulés (multiplication végétative, phénomeénes de régénéra-
tion).

B. - INITIALES ET MERISTEMES.

Chacune des files cellulaires coalescentes composant le thalle des
Corallinacées s’accroit par le jeu d’une initiale apicale, généralement
terminale, a cloisonnement transversal. Les cellules issues de ce cloi-
sonnement ne subissent plus de recoupements transversaux ultérieurs ;

20p

Fi1a. 11
Exemples de ramifications sous-apicale et apicale chez les Algues.

A. - Atractophora hypnoides, ramification naissant par bourgeonnement latéral
sous-apical ; B. - Corallina officinalis, ramification apicale et pseudodichotome
des files hypothalliennes (face inférieure d’une thalle encrofitant) ; C. - Dictyota
dichotoma, ramification apicale, dichotome pour comparaison.

bg : bourgeon latéral ; i : initiale ; i, et iy : initiales-filles ; i’ : initiale de rameau
latéral née par bourgeonnement sous-apical ; n : noyau ; pl : plaste.

Pobservation des synapses primaires permet de reconstituer leur filia-
tion, en I’absence de phénoménes mitotiques. Les initiales sont des
cellules généralement remarquables par leur grande taille, leur gros
noyau et leur contenu indifférencié, 4 cytoplasme peu ou pas vacuo-
lisé (Fig. 11, B). Leur forme est le plus souvent cylindrique allongée.
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Les plus grandes se rencontrent chez les Corallinacées, a ’extrémité
des filaments médullaires ou elles atteignent 200y de long dans le
cas des initiales des articulations ; les plus petites, souvent difficiles
a distinguer, sont les initiales périthalliennes de certains Lithotham-
nium. Le synchronisme de la division et de la croissance des initiales
fait qu’elles sont, le plus souvent, disposées sur un méme niveau. La
multiplication cellulaire de croissance s’effectue ainsi chez les Coralli-
nacées comme chez la plupart des autres Floridées multiaxiales, en
des régions localisées des thalles et que I'on peut qualifier de méris-
témes.

Nous analyserons trois des principaux caractéres des initiales
ayant un role primordial dans la morphogenése : leur situation dans
le thalle, les modalités de leur fonctionnement, leur role dans la
ramification.

I. - Situation des initiales dans le thalle.

Quels que soient leur origine et leur mode d’apparition, on peut
distinguer, chez les Corallinacées, deux sortes d’initiales, d’aprés leur
position dans le thalle adulte, sans présumer de la nature hypothal-
lienne ou périthallienne des tissus qu’elles engendrent.

— Les initiales terminales sont situées a D'extrémité des files
cellulaires. C’est le cas général des initiales hypothalliennes margi-
nales des thalles encrofitants ou des initiales apicales dans le cas
de certains thalles dressés (Corallinées). Elles ont une paroi ‘généra-
lement incompletement calcifiée a leur pole distal (J. Cabioch, 1971 b)
et engendrent des cellules-filles a leur pole proximal, par des cloison-
nements transversaux (Fig. 31, 1). L’ensemble des initiales constitue
donc un méristéme, marginal ou apical, selon les cas (Fig. 30 et 31).

— Les initiales intercalaires sont situées prés de I'extrémité des
filaments cellulaires, terminés ici par une file de cellules protectrices
qui s’usent, disparaissent au sommet et se renouvellent a la base par
le cloisonnement transversal de P’initiale. Celle-ci peut donc produire
des cellules-filles a la fois par son pole distal et son pole proximal.
Sa paroi est, en outre, complétement calcifiée. L’ensemble de ces
initiales constitue un méristéme intercalaire (Adey, 1964 ; Johnson et
Adey, 1965). Ce type de méristéeme est généralement & l'origine des
tissus périthalliens.

2. - Rythme de fonctionnement des initiales.

Les deux types de méristéemes définis ci-dessus manifestent des
potentialités bien distinctes :

— les méristémes terminaux, qu’ils soient marginaux ou apicaux,
se maintiennent toujours identiques et ne se transforment en principe
jamais en méristémes intercalaires. Ils ont un fonctionnement en
général indéfini qui peut étre affecté de quelques variations plus ou
moins périodiques. Ainsi, les méristémes hypothalliens des thalles
encroutants, qu’ils soient composés d’une ou de plusieurs strates
d’initiales, produisent en permanence des files de cellules hypothal-
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liennes ; les méristémes apicaux des Corallina ont un fonctionnement
alternatif et produisent des cellules médullaires de deux types. Dans
les cas peu évolués (thalles encrofitants a caractéres juvéniles), les
méristémes terminaux ne peuvent étre régénérés i partir de leurs
cellules-filles. Cette potentialité de régénération se manifeste par contre
chez les formes les plus évoluées (thalles articulés dressés des Coralli-
nées, par exemple);

— les méristémes intercalaires ont un fonctionnement en prin-
cipe défini qui cesse lorsque les files cellulaires généralement péri-
thalliennes — qu’ils engendrent ont atteint le développement caracté-
ristique de I’espéce. De méme que précédemment, ils ne peuvent le
plus souvent, en cas de traumatismes, étre régénérés a partir de leurs
cellules-filles. Par contre, ils peuvent retrouver périodiquement une
activité fonctionnelle avec deux variantes principales :

a) demeurant a l’état de méristémes intercalaires, ils peuvent
engendrer des formations secondaires ; leur fonctionnement rappelle
alors celui du méristéme cortical de certaines autres Floridées multi-
axiales, et que J. Feldmann (1966) a proposé de qualifier de méristo-
derme. D’aprés cet auteur (communication orale), la position inter-
calaire des méristémes homologues chez les Corallinacées ne permet
pas de les désigner sous le nom de méristoderme, contrairement a
ce qui avait été précédemment suggéré (J. Cabioch, 1964, 1969 d) ;

b) localement, une partie de leurs cellules peut acquérir les
caractéres et le fonctionnement d’initiales terminales et se trans-
former en un méristéme terminal de cicatrisation. Cette modification
peut étre parfois normale et définitive ; ainsi les initiales apicales des
Corallinées résultent d’'une modification locale du fonctionnement du
méristéme intercalaire de leur croiite basale.

Il convient de noter ici I'importance des phénoménes de régéné-
ration, c’est-a-dire de reconstitution des meéristémes. Ces phénoménes
sont souvent difficiles 4 observer chez les Corallinacées. Leurs moda-
lités nous fourniront d’importantes informations pour la comparaison
des structures, de leurs tissus et de leurs potentialités. Extrémement
diverses en apparence, elles sont liées, en fait, aux différenciations et
aux corrélations cellulaires et nous les décrirons dans le cas parti-
culier de chaque type de structure, dont elles constituent un caractere
complémentaire important.

3. - Réle des initiales dans la ramification des files cellulaires.

Deux phénomeénes essentiels conditionnent la ramification des files
cellulaires chez les Algues a croissance apicale et, plus particuliére-
ment, les Floridées cladomiennes uni- ou multiaxiales dont la structure
peut toujours étre ramenée a4 un type filamenteux. Il convient de
distinguer, en effet :

— le mode d’apparition des initiales de filaments-fils ;

— IP’aspect final de la ramification, qui dépend non seulement de
ce premier phénoméne mais aussi du fonctionnement ultérieur des
initiales et du développement plus ou moins important des filaments-
fils.
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Quel que soit ’aspect final de la ramification, ’apparition d’une
initiale de filament-fils peut étre apicale ou sous-apicale, avec parfois
quelques variantes ; il en résulte deux modalités bien différentes.

Dans le cas d’une ramification sous-apicale (Fig. 11, A), la cellule
initiale terminale du filament-pére, demeure hors de cause ; elle ne
peut subir que des cloisonnements transversaux. La ramification nait
d’une excroissance latérale d’une cellule-fille sous-jacente ; cette
excroissance, aprés une division nucléaire, se sépare de la cellule et
constitue dés lors une initiale de filament-fils. Ce mode de formation
n’est pas particulier aux Corallinacées ; il est fréquent chez les Flo-
ridées uniaxiales ou il a été souvent étudié. A partir de 1a, P’aspect
final de la ramification dépend du développement ultérieur a la fois
du filament-pére et du filament-fils. Elle peut étre :

a) monopodiale si le filament-pére demeure toujours prédominant
et si la ramification latérale n’engendre qu’un filament latéral court ;

b) faussement dichotome si le filament-fils acquiert rapidement
le méme développement que le filament-pére. On parlera alors de
ramification sous-apicale faussement dichotome ;

¢) sympodiale, si le filament-pére cesse de s’accroitre, devient
latéral et se trouve remplacé par le filament-fils.

Dans le cas d’une ramification apicale — que je propose de
désigner par le terme général de dichotomie — c’est au contraire de
la division de la cellule apicale elle-méme que dérive la ramification
(Fig. 11, B et C) et jamais d’une cellule-fille sous-jacente. L’initiale
apicale engendre deux cellules-filles, soit par un cloisonnement unique,
soit par deux cloisonnements successifs. La dichotomie peut donc
étre :

— simultanée dans le cas ol un seul cloisonnement longitudinal
partage intégralement l’initiale en deux initiales filles. Il s’agit alors
d’une dichotomie vraie dont I’exemple classiquement cité est représenté
par le Dictyota (Fig. 11, C);

— successive lorsque deux cloisonnements successifs sont néces-
saires pour que s’isolent, au pole distal de linitiale, deux cellules-
filles généralement d’égale importance au début. Cette division qui
n’intéresse qu’une partie de l'initiale, est souvent qualifiée de division
pseudodichntomique. Un exemple en a été classiquement décrit chez le
Furcellaria (Oltmanns, 1904). Dans une cellule initiale, généralement
de forme cylindrique, un premier cloisonnement oblique isole (Fig. 11,
B) au podle distal, une premiére cellule-fille. Un second cloisonnement,
transversal, souvent légérement oblique et paralléle au bord externe de
Pinitiale, isole une seconde cellule-fille de méme importance que la
premiére.

Dans les deux cas, de dichotomie vraie et de pseudodichotomie,
I’aspect final de la ramification dépend du développement relatif des
deux rameaux-fils. La ramification peut étre :

— inégale si les cellules-filles ont des développements différents,
I'une d’entre elles étant souvent plus développée. Quelle que soit son
origine, dichotome ou pseudodichotome, la ramification inégale peut
alors étre monopodiale ou sympodiale ;

— égale si les deux initiales-filles ont un méme développement.
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On parle alors de ramification dichotome égale ou de ramification
pseudodichotome égale.

Chez les Corallinacées, les deux types de ramification, apical et
sous-apical, peuvent se trouver réalisés simultanément dans un méme
thalle, le plus souvent dans des plans différents, et leur combinaison
détermine alors en grande partie les différents types de croissance
observables. Chadefaud (1952) pense, d’aprés l’exemple actuel des
Sphacélariacées, que I’évolution se serait faite, chez les Algues a struc-
ture filamenteuse, dans le sens d’une apicalisation de la ramification
latérale. Il semble qu’il en soit de méme chez les ‘Corallinacées ou :

— la ramification sous-apicale est encore présente dans les
formes peu évoluées, simples ou a caractéres juvéniles, qu’elles aient
une valeur de nématothalle ou de cladome. Elle coexiste généralement
avec la ramification apicale, parfois dans un méme plan. Elle peut
étre monopodiale (formation des rameaux latéraux du Schmitziella,
formation du périthalle dans les formes simples, 4 hypothalle unistra-
tifié) ou faussement dichotome (ramification de certaines formes fila-
menteuses de Fosliella, protonéma des Amphiroa);

— la ramification apicale, pseudodichotome, est la plus généra-
lement répandue. Seule présente dans les formes les plus évoluées,
elle assure a la fois la ramification des filaments a croissance indéfinie
(pseudodichotomie égale), ainsi que la formation des initiales de fila-
ments latéraux a croissance définie.

La définition des différents tissus (hypothalle, périthalle, cortex,
épithalle) était jusqu’ici purement morphologique et topologique. Nous
la préciserons lors de la description de chaque type de structure, en
tenant compte du fonctionnement des initiales et des méristémes, ainsi
que de leurs potentialités de régénération, et nous verrons, dans la
conclusion de ce travail, quels remaniements il convient de lui
apporter.

C. - VALEUR, CLASSEMENT ET PRINCIPAUX TYPES DE STRUCTURES.

La comparaison des caractéres morphogénétiques et ontogéné-
tiques des Corallinacées actuelles permet de regrouper les structures
d’une maniére naturelle, indépendamment de la position systématique
qui leur était autrefois reconnue. Pour un meilleur exposé de la mor-
phogenése, je réunirai donc des structures apparemment trés éloignées
mais présentant, par leur ontogenése et leur croissance (nature et
fonctionnement des méristémes), des caractéres communs. Les paren-
tés anatomiques, morphogénétiques et ontogénétiques étant souvent
plus étroites entre certains thalles articulés et inarticulés qu’entre
thalles articulés, je serai donc amenée i ne plus tenir compte de cette
distinction trés ancienne. Je distinguerai chez les Corallinacées
actuelles :

1 - des structures toujours simples, dont les études ontogénétiques
révélent qu’elles sont, en fait, caractérisées par une persistance des
caractéres juvéniles. Toutes possédent un cycle reproducteur propre,
mais certaines seraient des formes néoténiques de genres a structure
plus complexe. Il semble, en outre, qu’elles soient le résultat d’une
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adaptation soit géographique (limite froide de genres a structure plus
complexe) soit biologique (adaptation a des milieux et des supports
trés divers) et que cette adaptation se soit manifestée a la fois par une
croissance rapide des thalles et par une accélération de la fréquence
des phénoménes reproducteurs ;

2 - des structures relativement complexes, a évolution et dévelop-
pement lents, o les caractéres juvéniles persistent un temps plus ou
moins long. Elles possédent toutes, 4 un moment donné de leur cycle,
une structure de type Lithophyllum et je les désignerai par le terme
de structures lithophylloides. Leur thalle est toujours dépourvu de
méristéme terminal pluristratifié ; en outre, certaines d’entre elles
conservent parfois trés longtemps leurs caracteéres juvéniles et la
structure complexe n’est atteinte que par une véritable métamorphose ;

3 - des structures plus complexes, parfois trés évoluées, ou les
caractéres juvéniles n’apparaissent pas ou disparaissent précocement.
Elles possédent toutes, au cours de leur cycle, une structure voisine
de celle des Lithothamnium et je les désignerai sous le terme de
structures lithothamnioides. Les plus simples sont des crotites s’accrois-
sant, au contraire des précédentes, par un méristéme terminal pluri-
stratifié. Différents degrés d’évolution ont conduit de ces crofites a des
thalles dressés parfois articulés. Ce sont des formes peu adaptables,
souvent caractérisées par la faible fréquence des phénoménes repro-
ducteurs, alors remplacés soit par des multiplications végétatives soit
par des cas d’apoméiose ou méme d’aposporie.

Il. — STRUCTURES SIMPLES, A CARACTERES JUVENILES PERSISTANTS.

A. - CARACTERES GENERAUX.

L’étude ontogénétique comparée des principaux genres de Coral-
linacées des cOtes européennes permet de considérer comme juvéniles
les formes a thalle mince dont la structure peut étre parfois réduite
‘a la seule strate hypothallienne. Ces formes possédent en commun
un certain nombre de caracteéres.

I. - Caractéres ontogénétiques.

Les premiers stades du développement de ces formes appar-
tiennent au type Dumontia et sont toujours caractérisés par une
simplification du massif germinatif. Le découpage de la spore est
souvent réduit a quelques cloisonnements (Fosliella). Les phénomeénes
reproducteurs, fréquents, assurent le renouvellement des thalles et la
propagation des espéces. Le cycle peut étre accéléré, dans certains
cas, par la production de spores apoméiotiques assurant la stabilisation
de ces formes simplifiées dont certaines ne sont alors que des formes
néoténiques (Dermatolithon), apparentées a des genres a structure
plus complexe, a croissance lente.
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- Caractéres morphogénétiques.

Les thalles, encrotitants ou foliacés, ont toujours une structure
simple. Ils s’accroissent par le jeu d’un méristéme terminal uni-
stratifié, directement issu de la transformation en initiales des cellules
marginales du massif germinatif. Le mode de ramification des files
cellulaires n’est généralement pas le méme dans tous les plans du
thalle. La ramification des files 4 croissance indéfinie (le plus souvent
hypothalliennes) est généralement apicale et pseudodichotome. Elle
assure l’étalement .de T’Algue dans le plan de base. L’apparition des
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Fic. 12
Caractéres généraux des structures simples. Coupes longitudinales radiales
schématiques.

A. - genres Melobesia et Fosliella ; B. - genre Pseudolithophyllum. Différents aspects
du méristéme marginal. Redressement progressif d’une initiale hypothalhenne
dont le cloisonnement dans le plan radiaire est d’abord transversal (1), puis devient
oblique et pseudodichotomique (2, 3, 4) ; C. - structures simples a ramification
pseudodichotome imparfaite dans les plans radiaires (genres Dermatolithon,
Lithoporella, Mastophora) ; D. - interprétation particuliére de ce genre de structure
en fonction de la disposition des synapses secondaires dans le genre Dermatolithon.
hy : hypothalle ; i, : initiale hypothallienne ; i, : initiale périthallienne ; pé : péri-
thalle ; s, : synapse primaire ; s; : synapse secondaire ; t: cellule tectale.
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cellulaires basales dans un plan vertical radiaire, perpendiculaire au
premier, selon diverses modalités que I’on peut classer par ordre de
diversité croissante. Je distinguerai, a cet égard :

— les méristémes marginaux a ramification sous-apicale, cons-
tants chez les Fosliella et les Melobesia. Ils sont également présents
chez les Pseudolithophyllum mais, en cas d’accélération localisée du
développement, la ramification peut déja devenir provisoirement
apicale et pseudodichotome ;

— les méristémes marginaux i ramification apicale pseudodicho-
tome imparfaite. Ils caractérisent les genres Dermatolithon, Lithopo-
rella et Mastophora. Chaque cellule initiale, située en position margi-
nale, subit dans le plan vertical (Fig. 12, C) une pseudodichotomie. Le
premier cloisonnement, oblique, donne naissance a une nouvelle
initiale du filament principal. Le second cloisonnement engendre une
cellule qui n’évolue pas davantage et devient une simple cellule tectale.
La cellule sous-jacente a ces deux cellules-filles donne ensuite, par
bourgeonnement Iatéral, donc sous-apical, la premiére initiale du
rameau latéral. La pseudodichotomie apicale est donc ici imparfaite.
On peut dire également que ’apicalisation de la ramification ne s’est
pas encore pleinement réalisée.

Nous verrons, dans le cas particulier de chaque type de structure,
comment peuvent étre interprétés les tissus, généralement peu diffé-
renciés, engendrés par ces méristémes.

B. - FORMES CROISSANT PAR UN MERISTEME MARGINAL
A RAMIFICATION SOUS-APICALE.

| - Melobesia

Principales références : Crouan, 1867 ; Esper, 1786 ; Foslie, 1898¢, 1900,
1905a ; Hamel et Lemoine, 1953 ; van Heurck, 1908 ; Heydrich, 1897b ;
Howe, 1920 ; Kylin, 1928, 1956 ; Lamouroux, 1812, 1816 ; Rosanoff, 1866 ;
Rosenvinge, 1917 ; Solms-Laubach, 1881 ; Suneson, 1937, 1943.

Le genre Melobesia fut créé par Lamouroux (1812) pour regrouper, sans
description précise, les thalles encrofitants minces, épiphytes sur d’autres
Algues. L’auteur y incorporait trois espéces : le Corallina membranacea
Esper et deux espéces nouvelles, le Melobesia verrucata et le M. orbiculata,
dont il ne donne pas de description. Le M. membranacea (Esper) Lamouroux
devenait donc l’espéce-type de ce genre. Foslie (1898¢) le rapproche avec
juste raison des Lithothamniées et en fait un sous-genre de Lithothamnium.
Heydrich (1897b) décide alors de créer un nouveau genre, Epilithon avec,
comme espece-type, E. membranaceum (Esper) Heydrich, tout en mainte-
nant le genre Melobesia, avec une signification différente. Les deux genres,
dans cette acception, sont encore utilisés de nos jours par certalns auteurs,
mais si I’on suit les régles de la nomenclature et pour des raisons d’anté-
riorité, le genre Melobesia, avec, pour espéce-type, le M. membranacea
(Esper) Lamouroux, doit retrouver sa signification premiére. Howe (1920)
a proposé d’attribuer aux Melobesia de Heydrich le nom de Fosliella.

Le genre Melobesia, ainsi redéfini, est caractérisé, au point de vue
de la systématique, par la possession de conceptacles asexués multipores
et la présence d’anastomoses latérales sous la forme de fusions entre cellules
de files voisines, Il appartient alors a la tribu des Lithothamniées, dont il
représenterait une forme simplifiée (J. Cabioch, 1971a). I1 comporte un
petit nombre d’espéces (cinq d’aprés Kylin, 1956), dont la plus connue,
largement répandue, est le Melobesia membranacea, a laquelle il faut ajouter,
sur nos codtes, le Melobesia van heurckii.
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Le thalle du M. membranacea, extrémement mince, est translucide
et épiphyte sur d’autres Algues. Toujours fertile, il se reproduit et
croit trés rapidement. Sa structure a été figurée par Kylin (1928), puis
Suneson (1937, 1943), a l'occasion de leurs études sur le développe-
ment des conceptacles. Cette structure a souvent été qualifiée de struc-
ture 4 hypothalle et périthalle non différenciés. Nous allons voir que
ces deux tissus sont, en fait, morphogénétiquement bien définis.

Le massif germinatif issu du cloisonnement de la spore représente
un développement de type Lithothamnium simplifié. Le découpage
externe demeure simple et régulier, bien que composé de nombreuses
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Fic. 13
Melobesia membranacea.

1 &4 7: étapes du développement, vue superficielle ; 8, 9 et 10 : coupe longitudi-
nale radiale du thalle adulte a différents niveaux (hématoxyline-fuchsine acide).
hy : hypothalle ; i : initiale ; pé : périthalle ; t : cellule tectale.

petites cellules (planche II, 4 et 5). Une seule strate d’initiales margi-
nales se trouve formée. Le thalle s’accroit ainsi, dans le plan de base,
par le jeu d’'un méristéme marginal unistratifié (Fig. 13, 7 et 8), dont
les initiales engendrent, par cloisonnement transversal, des files de
cellules correspondant a la définition classique d’un hypothalle. Des
pseudodichotomies apicales assurent, & partir de ces initiales, la
ramification des files hypothalliennes. Dans le plan radiaire, les cellules
sous-apicales de ces files se divisent d’une maniére particuliére. Une
premiére cloison oblique isole latéralement une petite cellule qui
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n’évolue pas. Une seconde cloison, longitudinale par rapport a l'axe
du filament, produit, vers le haut, l'initiale d’'une ramification latérale
courte. Cette ramification est donc sous-apicale (Fig. 13, 9). La petite
cellule ou cellule tectale, issue du découpage oblique, va coiffer en
permanence cette initiale latérale. L’ensemble des initiales de rameaux
courts dressés constitue alors un méristéme intercalaire dont le fonc-
tionnement cesse rapidement aprés avoir produit trois a quatre strates
de cellules constituant un périthalle réduit. L’ensemble des cellules
tectales est généralement appelé épithalle. Le jeune thalle demeure
réduit a son hypothalle pendant un temps assez long et le méristéme
intercalaire périthallien apparait tardivement. Le thalle posséde, en
outre, peu de différenciations cytologiques secondaires en dehors des
fusions latérales, d’ailleurs tardives et peu fréquentes.

Je n’ai pas observé de phénoménes de régénération chez cette
espece. Lorsque certaines files hypothalliennes se trouvent détruites,
les files voisines se multiplient par pseudodichotomic et assurent sim-
plement leur remplacement.

Le Melobesia van heurckii, bien que correspondant a la définition
du genre, représente par rapport a l’espéce précédente, un terme
de réduction du thalle encore plus accentué. Cette réduction se mani-
feste par D’absence totale de calcification des parois cellulaires, la
subsistance seule de I’hypothalle et le découpage simplifié de la spore.

Le thalle forme des lames plus ou moins circulaires, non calcifiées,
de petite taille (0,5 a 1 mm de diametre), a la surface des Hydraires,
au niveau des trés basses mers. Sa structure est réduite 4 un hypothalle
unistratifié s’accroissant par un méristéme marginal terminal. Chaque
cellule hypothallienne porte cependant encore une cellule tectale. Ce
n’est qu’au moment de la formation des conceptacles asexués (seuls
connus) que le thalle s’épaissit. Les conceptacles sont formés par la
coalescence de filaments dressés, pigmentés, qui sont des touffes péri-
thalliennes locales, entre lesquelles se forment les dispores, vraisem-
blablement apoméiotiques. Les orifices des bisporocystes correspondent
aux pores multiples de ce conceptacle dont la genése rappelle celle
des némathécies de certains Rhodophysema. Il n’y a pas apparition
d’un meéristéme intercalaire périthallien, ni de phénomeénes cytolo-
giques secondaires (trichocytes ou anastomoses latérales). La présence
et la disposition des cellules tectales rappellent cependant encore les
caractéres des Corallinacées (Fig. 14, C). La segmentation de la spore
aboutit a la formation d’un massif germinatif réduit a six cellules,
qui engendrent chacune une initiale hypothallienne (Fig. 14, B).

2 - Fosliella

Principales références: Adey, 1970 ; Balakrishnan, 1947 ; Bressan,
1970 ; Crouan, 1859, 1867 ; Foslie, 1898c, 1899b, 1900, 1904a, 1905b, 1906,
1908a, 1908b, 1909 ; Ganesan, 1963 ; Hamel et Lemoine, 1953 ; Hauck, 1885 ;
Heydrich, 1897a, 1897b ; Howe, 1920 ; Lamouroux, 1812, 1816 ; Mason,
1953 ; Rosanoff, 1866 ; Rosenvinge, 1917 ; Suneson, 1937, 1943.

Le genre Fosliella (Fig. 15) dont la structure végétative rappelle celle
des Melobesia, est caractérisé par ses conceptacles asexués unipores et
l’existence de remaniements cytologiques secondaires importants sous la
forme de trichocytes et de fusions cellulaires latérales rapides et fréquentes.
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La structure du thalle a été souvent décrite notamment par
Suneson (1937). Le Fosliella farinosa en est un exemple de moyenne
complexité. Un méristétme marginal terminal assure l’accroissement
du thalle. Il se forme & partir de la marge du massif germinatif issu

Fic. 14
Melobesia van heurckii.

A. - aspect d’ensemble d’un thalle fertile ; B. - développement des dispores ;
C. - étapes de la formation des conceptacles asexués, vue superficielle (1 a 3).

c : conceptacle ; po : pore ; t : cellule tectale.

du découpage de la spore et engendre un hypothalle unistratifié a
cellules généralement isodiamétriques. Chaque cellule hypothallienne
découpe obliquement, vers le haut, une cellule tectale non calcifiée.
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Des rameaux courts, périthalliens, apparaissent lors de la formation
des conceptacles. Il s’accroissent par des initiales issues du cloison-
nement longitudinal de cellules hypothalliennes. Les phénoménes de
régénération sont rares ou inexistants dans ce type de structure
simple. Lorsque le méristéme hypothallien se trouve localement détruit,
les initiales hypothalliennes voisines se dichotomisent et assurent son

Fic. 15
Genre Fosliella.

A. - Fosliella lejolisii, étapes du développement (1 4 7); B. - Fosliella (sous-genre
Heteroderma) zonalis, coupe longitudinale du thalle, hématoxyline-éosine ; C. -
Fosliella farinosa, aspect d’un thalle jeune (1) ; quelques aspects de la f. solmsiana
morétrant la coexistence de ramifications sous-apicales et de ramifications apicales
2,3, 4, 5).

hy : hypothalle ; i: initiale ; pé : périthalle ; t: cellule tectale ; tr : trichocyte.
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remplacement. A partir de ce type de moyenne complexité, on observe
divers degrés de variation de la structure.

Une simplification caractérise la var. solmsiana du F. farinosa.
Le thalle est formé de files laches, quelquefois coalescentes localement.
La ramification de ces files n’est plus assurée exclusivement par les
dichotomies des initiales terminales. Des bourgeonnements latéraux
(Fig. 15, C) peuvent intervenir, dans le plan de base, a partir de
cellules hypothalliennes 4gées. Ils découpent de nouvelles initiales
hypothalliennes qui engendrent des filaments indépendants, orientés,
dans le plan de base, perpendiculairement aux premiers. La f.
solmsiana est également caractérisée par le découpage simplifié de la
spore (Fig. 15, C) qui est réduit aux deux premiers cloisonnements.

Dans la f. lacunosa du Fosliella minutula, de tels filaments indé-
pendants apparaissent fréquemment a la surface des thalles normaux,
également par bourgeonnement latéral a partir de cellules hypothal-
liennes agées, et circulent ainsi, librement, dans un plan paralléle au
plan de base. Certains thalles, cultivés sur lames de verre et maintenus
en eau non renouvelée, ont produit de tels filaments sur leurs deux
faces, inférieure et supérieure. En outre, ces filaments, toujours pour-
vus de cellules tectales, se sont progressivement décollés du plan
horizontal et orientés perpendiculairement a lui, prenant ’allure d’une
Rhodophycée filamenteuse.

Une seconde simplification de la structure des Fosliella apparait chez
quelques espéces, dont le thalle est simplement constitué par une couche
de cellules hypothalliennes dépourvues de cellules tectales et que 1’on
regroupe habituellement dans le genre Litholepis. Je n’ai pu étudier aucun
exemple de ce genre dont les caractéres cytologiques demeurent mal connus.
Cependant Mme Lemoine (communication orale) n’y a pas observé de
synapses secondaires. I1 me parait juste de ranger provisoirement ces
espéces au voisinage du genre Fosliella (ainsi que I’a déja fait Adey, 1970 d),
dont le nom de Litholepis représenterait un sous-genre.

Une complication de la structure des Fosliella caractérise un cer-
tain nombre d’espéces que les auteurs regroupent parfois dans le
genre Heteroderma.

Le genre Heteroderma, créé par Foslie (1898c), a subi de nombreux
changements de définition (Foslie, 1900, 1905b, 1909), dont Mason (1953) a
retracé ’histoire. Actuellement, on tend 4 le considérer, ainsi que Pliostroma
(Foslie, 1908a), son synonyme, comme un sous-genre de Fosliella, dont il se
distinguerait par I’absence de trichocytes ; mais ce caractére, difficile
a étudier sur des échantillons d’herbier, est actuellement mal connu. 11 est
possible que lorsque les espéces seront étudiées avec de meilleures tech-
niques histologiques, le nom de genre Helferoderma, plus ancien, doive
remplacer celui de Fosliella. C’est la solution que semble avoir adoptée
Adey (1970 d).

Le genre est représenté sur nos codtes par ’Heteroderma zonalis
(Foslie, 1900) qui forme, sur les coquilles ou les cailloux de 1’horizon
inférieur de I’étage médiolittoral, des crofites minces d’un rose clair.
La croissance marginale du thalle est identique a celle des Fosliella
mais le thalle s’épaissit rapidement par la formation d’un périthalle
développé (Fig. 15, B), né par ramification latérale sous-apicale a partir
des cellules hypothalliennes. Des trichocytes étant présents a la surface
du thalle, la valeur de ce sous-genre n’est plus justifiée que par le
développement du périthalle.
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3 - Pseudolithophyllum

Principales références : Adey, 1966a ; Foslie, 1894, 1897, 1900, 1905a,
1929 ; Hamel et Lemoine, 1953 ; Hauck, 1885 ; Lemoine, 1913b, 1928a, 1965 ;
Papenfuss, 1966 ; Pilger, 1908 ; Rosenvinge, 1917 ; Solms-Laubach, 1881 ;
Suneson, 1937, 1943.

Le genre fut créé par Mme Lemoine (1913) pour regrouper certaines
formes aberrantes de Lithophyllum caractérisées par un hypothalle unistra-
tifié et un périthalle dépourvu de rangées transversales. Les études de
morphogenése nous montrent que la disposition des cellules périthalliennes
ne saurait conserver une valeur générique suffisante et je propose de
regrouper dans le genre Pseudolithophyllum la totalité des espéces de Litho-
phyllum a hypothalle unistratifié, quels que soient les caractéres de lel}r
périthalle. Le genre se caractérise également par ses conceptacles asexueés
unipores et la présence d’anastomoses latérales, exclusivement sous la forme
de synapses secondaires. Un certain nombre de particularités morphogé-
nétiques importantes permettent d’améliorer sa définition et je les décpral,
tout d’abord, sur deux exemples abondamment représentés sur nos cotes :
P. expansum et P, orbiculatum.

a - Pseudolithophyllum expansum

Les thalles du P. expansum forment des lames foliacées dévelop-
pées, plus ou moins libres et enchevétrées ; ils constituent une partie
importante du concrétionnement calcaire des fonds coralligénes de
Méditerranée.

Marge végétative et structure normale du thalle

Le thalle s’accroit en longueur par le jeu d’'un méristéme marginal
terminal unistratifé, directement formé a la périphérie du massif
germinatif. Ses initiales engendrent, par cloisonnement transversal,
une couche basale de filaments horizontaux, habituellement qualifiée
d’hypothalle. Dans le plan de base, ces files hypothalliennes se multi-
plient par division pseudodichotomique des initiales. Dans les plans
perpendiculaires radiaires, la ramification est, au contraire, sous-
apicale (Fig. 16, 1) et monopodiale. Elle donne naissance aux rameaux
latéraux dressés qui constitueront le périthalle. Les files périthal-
liennes se développent ainsi perpendiculairement a I’hypothalle par
cloisonnement transversal de leurs initiales. Le point végétatif pré-
sente, sur les coupes, un aspect en biseau caractéristique et rappelle
celui de certains Peyssonnelia (planche III, 2). Au bout de quelques
divisions, les initiales périthalliennes deviennent intercalaires aprés
avoir découpé a leur pdle distal une premiére cellule tectale ou épi-
thallienne (Fig. 16, 1 et 2). Le thalle s’accroit ainsi en épaisseur
par le jeu d’un méristéme intercalaire dont le fonctionnement se
ralentit au bout d’un certain temps puis cesse, et les initiales, perdant
alors leurs caractéres cytologiques distinctifs, se confondent avec les
cellules végétatives. Leurs divisions n’étant pas synchrones, les cellules
périthalliennes ont une disposition irréguliére et ne forment pas de
rangées transversales, paralléles au substrat. Des liaisons synaptiques
secondaires interviennent rapidement entre cellules voisines. Ces
synapses secondaires sont semblables aux synapses primaires ce qui,
dans les thalles agés, rend difficile I’observation des filiations cellu-
laires et la distinction des tissus, que la forme souvent isodiamétrique

.

des cellules ne contribue pas a éclaircir.
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Pseudolithophyllum expansum.

Coupes longitudinales radiales.
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Formations secondaires et phénoménes de régénération.

Les initiales du méristéme intercalaire périthallien ne semblent
pas capables de former des tissus secondaires ou d’assurer la cicatri-
sation du thalle. Par contre, j’ai pu observer quatre sortes de phéno-
meénes remarquables.

Irrégularités de la croissance et dichotomies compensatrices.
Dans le schéma structural qui vient d’étre décrit, les files périthal-
liennes s’accroissent perpendiculairement a I’hypothalle sans se rami-
fier. Des discontinuités peuvent apparaitre dans cette structure lorsque
la croissance du périthalle se trouve étre plus rapide que celle de
I’hypothalle. Les filaments demeurant coalescents, les files hypothal-
liennes, entrainées par la croissance du périthalle, tendent a se relever
et a devenir verticales. Le fonctionnement du méristéme marginal se
modifie. Dans les plans radiaires, perpendiculaires au plan de base
(Fig. 12, B), les initiales marginales cessent de se diviser transversale-
ment et acquiérent un découpage pseudodichotomique assurant elles-
mémes la formation des initiales périthalliennes. Ces dichotomies
compensatrices sont localisées a certaines régions du thalle. Elles se
succédent réguliérement (Planche III, 3) pendant un certain temps et
cessent lorsque I’hypothalle a retrouvé une position horizontale. Les
initiales retrouvent alors leur mode de fonctionnement originel et la
formation des initiales périthalliennes redevient sous-apicale. Ces deux
processus alternent souvent et I'on observe, 4 la marge des thalles,
une croissance par paliers trés caractéristique et quelquefois difficile
a reconstituer dans le détail.

Formation de repousses inférieures a partir de I’hypothalle. —
L’étude d’échantillons de P. expansum récoltés a Banyuls montre que
de nouvelles lames peuvent parfois se former a la face inférieure des
anciennes (Planche III, 7 et 8). Leur formation débute, non pas a la
marge du thalle, mais en certaines de ses régions agées. Une ramifi-
cation latérale locale des cellules hypothalliennes engendre un faisceau
de filaments d’abord cylindrique, qui s’accroit par le jeu d’initiales
terminales au début. Les cellules de ces filaments, d’abord encore peu
différenciées, constituent un véritable périthalle inférieur (Fig. 16, 6)
et, au bout d’un certain temps, ’ensemble des initiales se transforme
en un méristéme intercalaire typique. Le rythme d’accroissement
s’accélérant vers la périphérie, le faisceau prend rapidement une
forme de cupule. Le fonctionnement des initiales situées en son centre
se ralentit puis cesse tandis que celles qui se trouvent sur le bord de
la coupe demeurent les seules initiales fonctionnelles et redonnent un
méristéme marginal terminal unistratifié. Celui-ci fonctionne alors a la
maniére d’un méristéme hypothallien, parallélement & celui du thalle-
pére. Des pseudodichotomies compensatrices interviennent, permet-
tant au jeune thalle de rattraper I’avance importante de croissance
prise par le faisceau périthallien originel. Une croissance par paliers
caractérise donc, la encore, les bords de la jeune lame.

Cicatrisation du thalle aprés disparition de la marge végétative. —
Lorsque la marge d’une lame de P. expansum se trouve sectionnée,
les initiales du méristéme intercalaire périthallien sont incapables
de régénérer un nouvel hypothalle comme c’est le cas chez certaines

4
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structures lithothamnioides oit le phénoméne a été fréquemment
mentionné.

Les cellules périthalliennes que la cassure du thalle place en
position externe, sont des cellules différenciées, remplies d’amidon
floridéen, dont le noyau n’est plus colorable, et que 'on considérait
habituellement comme des cellules mortes. En réalité, leur position
nouvelle réveille en elles des potentialités latentes, car elles engendrent,
a partir de ce moment, des initiales de files cellulaires perpendiculaire-
ment & leur sens d’accroissement originel (Fig. 16, 3 ; planche III, 9
et 10) soit par pseudodichotomie, soit par cloisonnement transversal.
Un faisceau de filaments se trouve ainsi formé dans cette nouvelle
direction. Les files les plus éloignées de la surface s’accroissent plus
rapidement et le faisceau, se redressant peu a peu, retrouve une
direction de croissance paralléle a celle du tissu lésé. L’ensemble
prend l’allure d’un tissu périthallien 4 méristéme intercalaire. Les
cellules terminales des files les plus externes se transforment en
initiales hypothalliennes et reconstituent un méristéme marginal. Des
dichotomies compensatrices interviennent également a la marge et
assurent la consolidation de cette structure qui retrouve progressi-
vement un fonctionnement normal.

Apparition de métamorphoses locales. — Certains thalles de
P. expansum récoltés dans la région de Marseille par C.F. Boudou-
resque présentent, a leur face inférieure, des épaississements concen-
triques souvent importants, formant une sorte de striation de crois-
sance. Des coupes radiales effectuées dans ces thalles révélent une
structure trés différente de la structure habituelle. On n’observe plus
que trés localement la présence d’un hypothalle unistratifié. Le thalle
apparait composé de nappes successives de filaments obliques (Fig. 16,
4 et 5 ; planche III, 5 et 6) s’accroissant par un méristéme intercalaire.
Cette structure rappelle celle des Lithophyllum vrais. Toutes ces files
cellulaires sont, en fait, des files périthalliennes a disposition plus
ou moins oblique, dont les cellules manifestent localement des poten-
tialités qui, normalement, n’apparaissent que lors des lésions. Le
phénoméne rappelle, en effet, celui qui vient d’étre décrit et peut étre
observé a la marge du thalle. Le méristeme hypothallien habituel,
marginal et unistratifié, semble avoir complétement disparu et le thalle
se termine, sur les coupes, par un faisceau de filaments périthalliens.
A un moment donné, les cellules terminales de ces files périthalliennes
se divisent dans une direction perpendiculaire a celle de leur axe
principal et engendrent, comme précédemment, un nouveau faisceau
de filaments qui deviennent a leur tour périthalliens et différencient
un méristéme intercalaire. Les files s’accroissent un certain temps
en position horizontale, offrant I’aspect d’un hypothalle plusristratifié,
puis se redressent et, 4 leur extrémité marginale, le phénoméne se
renouvelle. Ce processus, qui n’était qu’accidentel dans I’exemple
précédent, devient ici rythmique et tend a4 remplacer définitivement,
semble-t-il, la croissance normale du thalle. I y a apparition de
structures nouvelles plus complexes. Ce passage d’'un type morpho-
génétique a un autre peut étre qualifié de métamorphose.

Comparaison avec la croissance des Peyssonnelia.

La structure anatomique des Peyssonnelia est en de nombreux
points semblable a celle du Pseudolithophyllum expansum et ’étude
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a) Croissance du thalle.

Le thalle s’accroit par le jeu d’un méristéme marginal unistratifié,
dont les initiales ont un découpage pseudodichotomique 4 la fois dans le
plan de base, assurant ’expansion des filaments hypothalliens, et dans
le plan perpendiculaire radiaire (Fig. 20, A, et B). Dans ce plan
vertical, chaque découpage résultant de deux cloisonnements obliques
successifs engendre, vers le bas, une cellule a paroi oblique et, vers

Fic. 20
Genre Dermatolithon.

Coupes longitudinales radiales ; hématoxyline-éosine.
A. - D. cystoseirae, régénérations périthalliennes successives (1); méristéme mar-
ginal et fonctionnement d’une initiale hypothallienne (2); aspect d’un thalle a
périthalle développé (3); B. - D. pustulatum, méristéme marginal et aspect de la
pseudodi)chotomie imparfaite (1); aspect d’un thalle adulte a périthalle déve-
loppé (2).
hy : hypothalle ; i : initiale ; pé : périthalle ; t : cellule tectale.



188 JACQUELINE CABIOCH

unistratifié, assure par division transversale des initiales, la formation
d’une strate horizontale de filaments hypothalliens a cellules isodiamétri-
ques. Les files périthalliennes, orientées perpendlculalrement a I'hypothalle,
apparalssent par ramification sous-apicale. Il n’y a pas de différenciation
d’un méristéme intercalaire ni formation de liaisons synaptiques secon-
daires. En outre, les cellules hypothalliennes découpent, vers le bas, une
cellule qui s’allonge et devient un rhizoide peut-étre équivalent d’une forma-
tion périthallienne inférieure. L’ensemble offre I’aspect régulier de la struc-
ture classique du P. rubra (Newton, 1931 ; Denizot, 1968). En certains
points, cependant, le mode de croissance de cette forme de profondeur se
complique par Papparition localisée de pseudodichotomies compensatrices.
Le phénomeéne se renouvelant, il en résulte une croissance par paliers.

Le P. atropurpurea (Fig. 17,A) de la zone médiolittorale, peut atteindre
10 cm de diamétre. I1 présente une structure complexe ou la icroissance,
s’effectuant toujours par paliers rappelle celle de certains thalles 4gés du
Pseudolithophyllum expansum.

b - Pseudolithophyllum orbiculatum

Le P. orbiculatum est une espéce en forme de croiites adhérentes
minces, largement répandue sur nos cotes, ou elle coexiste habituelle-
ment avec le Lithophyllum inscrustans, qui la recouvre fréquemment.
Sa structure a été figurée par Suneson (1943). Elle est composée d’une
couche de cellules hypothalliennes portant des files périthalliennes
orientées perpendiculairement a elles. Le périthalle s’accroit en épais-
seur par le jeu d’un méristéme intercalaire. Les liaisons synaptiques
secondaires sont nombreuses entre cellules de files voisines.

A la marge du thalle, on observe deux modes de croissance :

le plus rare et le plus simple (Fig. 18, 1) correspond a celui des
thalles jeunes du P. erpansum. Un méristéme marginal unistratifié
engendre, par découpage transversal de ses initiales, des files de
cellules hypothalliennes. Les files périthalliennes naissent par décou-
page sous-apical ;

le plus souvent, on observe, en fait, une croissance par paliers par
le jeu d’une succession de pseudodichotomies compensatrices, résul-
tant d’une apicalisation de la ramification (Fig. 18, 1 a 7). Le pheno-
méne apparait lorsque la croissance du périthalle est supérieure a
celle de I’hypothalle et il peut alors se dérouler selon deux modalités.

Dans le cas général, la croissance par paliers est analogue a celle
que ’on observe chez le P. expansum : 4 un moment donné, l'initiale
hypothallienne marginale, a cloisonnement transversal, acquiert, dans
une direction perpendiculaire a la direction habituelle d’accroissement
un mode de découpage pseudodichotome. Chaque division engendre
alors, réguliérement, une initiale hypothallienne et une initiale périthal-
lienne (Fig. 18, 4 et 5). Lorsque D’initiale hypothallienne atteint le
niveau de la face supérieure du thalle, c’est-a-dire, en fait, lorsqu’elle
retrouve une position marginale prépondérante, son fonctionnement
se modifie 4 nouveau (Fig. 18, 6 et 7) : son découpage redevient trans-
versal, et la croissance reprend dans la direction premiere (Fig. 18, 7).
Le phénomeéne se renouvelant un certain nombre de fois, on observe
une croissance par paliers (planche 1V, 2).

Dans d’autres cas, certaines régions du périthalle du P. orbicu-
latum sont marquées par la présence de ramifications dichotomes
successives et localisées, offrant I’aspect de chevrons. La formation de
ces chevrons, observée a la marge du thalle, apparait comme une



CORALLINACEES. 1I. - MORPHOGENESE 189

modalité particuliére ou1 les dichotomies compensatrices ne sont plus
assurées par l’'initiale terminale qui demeure en attente (Fig. 18, 8),
mais par une initiale périthallienne ayant elle-méme acquis un mode

Fie. 18
Pseudolithophyllum orbiculatum.

Coupes longitudinales radiales ; hématoxyline-éosine.
1 4 3 : ramification sous-apicale et développement prédominant du périthalle ;
4 et 5 : découpage pseudodichotomique de l’initiale marginale ; 6 et 7 : retour a la
ramification sous-apicale; 8 et 10 : aspects fréquents des marges en voie de
croissance ; 9 : initiale hypothallienne d’attente, aspect d’une dichotomie localisée
et formation d’un chevron.
hy : hypothalle ; i : initiale ; n : noyau ; pé : périthalle ; t : cellule tectale.

de découpage pseudodichotome. En effet, & un moment donné, une
division pseudodichotome de l’initiale terminale engendre une ini-
tiale hypothallienne d’attente (Fig. 18, 9) et une initiale périthallienne,
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qui subit des dichotomies successives et engendre localement un bou-
quet de files périthalliennes abondamment ramifiées. Lorsque son
fonctionnement cesse, I'initiale hypothallienne d’attente reprend un
fonctionnement normal.

Potentialités de régénératipn.

Des fractionnements expérimentaux de marges en voie de crois-
sance m’ont permis d’observer un mode de régénération analogue a
celui du P. expansum. Lorsque la marge végétative est supprimée, des
files périthalliennes souvent trés développées se trouvent amenées
en position externe (Fig. 19, 3). Leurs cellules acquiérent alors une
nouvelle polarité : elles engendrent, comme chez le P. expansum, un
faisceau de filaments de nature périthallienne, orienté perpendicu-
lairement 2 elles, et qui différencie 4 son sommet un méristéme inter-
calaire. Les files inférieures de ce faisceau s’accroissent plus rapi-
dement que celles situées dans sa partie superficielle ; progressivement,
I’ensemble se redresse et les cellules situées en position marginale
deviennent les nouvelles initiales hypothalliennes.

Métamorphoses locales ou définitives

Comme chez le P. expansum, des métamorphoses locales peuvent
intervenir. On observe, par endroits (planche IV, 3 et 4), une incli-
naison des files périthalliennes qui tendent 4 devenir horizontales. Le
méristéme hypothallien cesse de fonctionner ou disparait. Certaines
cellules périthalliennes se divisent alors perpendiculairement a leur
direction primitive d’accroissement, engendrent un faisceau de fila-
ments horizontaux qui se redresse pour devenir périthallien. Le phéno-
méne peut étre simplement occasionnel et, comme dans les cas des
régénérations, les cellules terminales les plus externes de ce faisceau
deviennent les initiales marginales d’'un nouveau méristéme hypothal-
lien unistratifié. Il peut aussi devenir définitif et engendrer une
structure de type Lithophyllum qui est visiblement d’origine entiére-
ment périthallienne. Cette structure s’accroit uniquement par le jeu
d’'un méristéme intercalaire dont les divisions peuvent devenir syn-
chrones, entrainant une disposition des cellules en rangées réguliéres.
Les observations que j’ai effectuées, tant dans la région de Roscoff
qu’en Méditerranée, montrent, en effet, que certains thalles stériles a
structure de P. orbiculatum ne sont que des stades juvéniles du
L. incrustans (J. Cabioch, 1969a). Cela nous améne a penser que le
P. orbiculatum, dont on connait, par ailleurs, le cycle sexué, pourrait
étre une forme juvénile et néoténique du L. incrustans.

Conclusion : définition et variation du genre Pseudolithophyllum.

Les exemples du Pseudolithophyllum expansum et du P. orbicula-
tum qui viennent d’étre étudiés possédent en commun un certain
nombre de particularités morphogénétiques qui permettent de donner
une définition plus précise du genre Pseudolithophyllum avec une
acception plus large.

Le thalle, encroGtant, est donc caractérisé, outre ses conceptacles
asexués unipores et la présence de synapses secondaires comme seules
anastomoses latérales, par sa structure simple, & hypothalle unistratifié,
s’accroissant par un méristétme marginal terminal. Les initiales périthal-
liennes naissent normalement, dans les plans radiaires, par ramification
latérale sous-apicale a partir de cellules hypothalliennes. Lorsque la crois-
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sance du périthalle devient plus rapide que celle de 1’hypothalle, les
initiales hypothalliennes acquiérent provisoirement dans les plans radiaires,
un découpage pseudodichotomique et engendrent elles-mémes directement les
initiales périthalliennes jusqu’a ce qu’elles aient retrouvé leur place prépon-
dérante a la marge du thalle. 11 en résulte des discontinuités de croissance.

D’aprés les variations secondaires que l’on observe dans ces
structures, il semble que 1’évolution ait porté sur deux points essen-
tiels :

F1c. 19
Pseudolithophyllum orbiculatum,

Coupes longitudinales radiales ; hématoxyline-éosine.

1 : aspect d’ensemble d’un thalle ; 2 : marge et aspect de la croissance par paliers ;
3 : régénération d’une marge cassée.
hy : hypothalle ; i: initiale ; pé : périthalle ; t : cellule tectale.

— une apicalisation progressive de la ramification, qui se serait
faite par étapes ;

— une régularisation secondaire de la croissance, qui se mani-
festerait par le synchronisme des divisions, entrainant la disposition
des cellules en rangées réguliéres.

A partir d’'une méme structure de base définie par un hypothalle
unistratifié s’accroissant par un méristéme marginal et un périthalle
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d’origine sous-apicale, on peut distinguer plusieurs degrés d’évolution
dans le type Pseudolithophyllum :

— des formes stables, ou cette structure demeure toujours immua-
ble, ce mode de croissance s’étant définitivement installé et stabilisé.
Un synchronisme des divisions apparait progressivement au cours du
développement, dans le fonctionnement du méristéme périthallien
intercalaire. C’est le cas des formes actuellement rangées dans la caté-
gorie des Lithophyllum a hypothalle unistratifié, que je propose de
réunir dans ce premier groupe de Pseudolithophyllum, Un exemple en
est fourni (Planche III, 11) par une espéce de la rade de Brest que
je rapporte provisoirement au Lithophyllum vickersiae ;

— des formes instables, telles que le P. expansum, dont la struc-
ture de base peut subir d’importantes variations sous la forme de
potentialités régénératrices diverses ou de métamorphoses locales, non
définitives, donnant parfois au thalle une structure plus complexe,
rappelant celle des Lithophyllum ;

— des formes néoténiques, ot la structure de base représente
un stade juvénile susceptible de se métamorphoser définitivement en
une structure de type Lithophyllum, mais pouvant cependant encore
se multiplier sous sa forme simple.

Il semble, en outre, d’aprés ces exemples, que l’existence de
synapses secondaires ait quelque importance dans I’établissement de
corrélations cellulaires éventuelles. Lorsque, aprés destruction locale
du thalle, ces corrélations sont partiellement levées, les cellules
acquiérent une nouvelle polarité (influence d’un flux trophique ?) dont
la direction coincide avec la disposition des synapses secondaires. Les
Peyssonnelia, qui ne possédent pas de liaisons cellulaires secondaires,
n’ont pas les mémes potentialités de régénération et n’ont qu’une partie
des caractéres morphogénétiques (croissance par paliers) des Pseu-
dolithophyllum.

C. - FORMES CROISSANT PAR UN MERISTEME MARGINAL
A RAMIFICATION APICALE, PSEUDODICHOTOME [MPARFAITE.

| - Dermatolithon

Principales références : Dawson, 1955 ; Foslie, 1898c, 1904a, 1909,
1929 ; Ganesan, 1962 ; Hamel et Lernome, 1953 H. Huvé, 1962 ; Johnson
et Adey, 1965 ; Lamouroux 1816 ; Lemoine, 1971b Masaki et Tokida,
%ggga, 1960Db, 1963 Suneson 1937, 1943 1950a, 1950b Tokida et Masaki,

Les especes appartenant au genre Dermatolithon, communes sur les
cOtes européennes, sont représentées par des thalles minces, de faible dia-
meétre, presque toujours fertiles. Elles sont le plus souvent eplphytes
sur d’autres Algues et forment parfois, 4 leur surface, des concrétionne-
ments importants (D. cysloseirae sur le C. offlcmalls f. compacta des
milieux battus dans la Manche). La structure du genre est classiquement
constituée (Hamel et Lemoine, 1953) par un hypothalle monostromatique
dont les cellules ont des parois obliques, et par un périthalle formé de
cellules rectangulaires, avec des synapses sccondaires nombreuses. La
marge, toujours monostromatique, a été figurée par Suneson (1943).
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a) Croissance du thalle.

Le thalle s’accroit par le jeu d’un méristéme marginal unistratifié,
dont les initiales ont un découpage pseudodichotomique a la fois dans le
plan de base, assurant ’expansion des filaments hypothalliens, et dans
le plan perpendiculaire radiaire (Fig. 20, A, et B). Dans ce plan
vertical, chaque découpage résultant de deux cloisonnements obliques
successifs engendre, vers le bas, une cellule a paroi oblique et, vers
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Fic. 20
Genre Dermatolithon.

Coupes longitudinales radiales ; hématoxyline-éosine.
A. - D. cystoseirae, régénérations périthalliennes successives (1); méristéme mar-
ginal et fonctionnement d’une initiale hypothallienne (2); aspect d’un thalle a
périthalle développé (3); B. - D. pustulatum, méristéme marginal et aspect de la
pseudodi)chotomie imparfaite (1); aspect d’un thalle adulte a périthalle déve-
loppé (2).
hy : hypothalle ; i : initiale ; pé : périthalle ; t : cellule tectale.
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le haut, une cellule tectale qui n’évolue pas. On observe sur les coupes
longitudinales, a ce stade trés simple, une suite de cellules, disposées
obliquement sur le substrat et surmontées par les cellules tectales.
Chacune de ces cellules obliques va, par la suite, se découper paralle-
lement au plan de base, pour donner naissance, vers le haut, 4 une
initiale habituellement considérée comme « périthallienne » et, vers le
bas, 4 une cellule « hypothallienne » par sa position. Mais il est a
remarquer que cette division se produit généralement aprés que des
synapses secondaires aient fait leur apparition au-dessous des
synapses primaires. Le cloisonnement prend place entre les deux
types de synapses, si bien que les cellules « hypothalliennes » ne sont
réunies que par des synapses secondaires, alors que la série des
« initiales périthalliennes », reliées entre elles par les synapses pri-
maires a, de ce fait, la valeur d’un hypothalle qui se serait séparé
du substrat en donnant naissance a4 une couche de cellules vers le
bas (Fig. 12, D). Le mécanisme se renouvelant, le vrai hypothalle se sur-
éléve de plus en plus, en engendrant vers le bas des files de cellules
le plus souvent rectangulaires, disposées en rangées régulieres. Pen-
dant ce temps, de nouvelles cellules tectales ont fait leur apparition
vers le haut et I’hypothalle vrai s’estompe et se transforme en un
méristéme périthallien intercalaire. Bien qu’il résulte de ces phéno-
ménes que la couche basale de cellules ne soit pas I’homologue exact
d’un hypothalle au sens habituel, nous continuerons a la désigner
sous ce nom, sans perdre de vue les particularités de sa genése.

Le thalle peut s’épaissir considérablement dans certaines espéces
(D. cystoseirae) ; il prend alors un aspect qui rappelle 4 premiére vue
celui des Lithophyllum (Fig. 20, A, ; planche V, 5). Par endroits, les
files s’accroissant davantage peuvent engendrer des protubérances ou
des branches réduites.

Ces phénomeénes successifs ne sont pas d’une observation aisée
et Pinterprétation qui vient d’en étre proposée ne saurait encore étre
tenue comme définitive sur de seuls critéres anatomiques. L’étude des
potentialités de régénération va nous fournir d’autres arguments en
sa faveur.

b) Potentialités de régénération.

Les thalles de Dermatolithon sont difficiles 4 maintenir en culture
et se prétent assez mal a I’expérimentation. Les coupes radiales ont
permis d’observer cependant quelques phénoménes de régénération
(Fig. 20, A, ; planche V, 3). Les thalles se présentent souvent sous
la forme de lamelles superposées qui peuvent étre dues a une simple
superposition mais sont généralement le résultat de régénérations
successives. Lorsque la marge végétative d’un thalle est détruite, les
cellules périthalliennes qui se trouvent amenées en position margi-
nale, acquiérent un rdle d’initiale, selon un processus trés différent
de celui observé chez les Pseudolithophyllum. Chaque strate périthal-
lienne est capable d’engendrer, indépendamment des autres, un nou-
veau méristéme marginal identique au méristéme hypothallien originel
(Fig. 20, A;). Ces méristémes étagés peuvent apparaitre simultanément
ou successivement et fonctionnent avec des vitesses différentes. Ils
engendrent des couches de cellules hypothalliennes obliques, qui émet-
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tent ensuite des files périthalliennes plus ou moins développées. Sans
formations intermédiaires, les cellules périthalliennes sont donc
capables d’engendrer de nouveaux thalles. Lorsqu’une jeune lame
se forme ainsi a4 partir des cellules périthalliennes supérieures, son
périthalle se confond progressivement avec celui du thalle-pére, qui
poursuit son développement (Fig. 20, A,); en d’autres termes, leurs
divisions sont synchrones et les rythmes de croissance identiques.
Mme Lemoine (1971 b) a observé, de méme, que dans un Dermato-
lithon branchu a périthalle développé, le D. stephensoni, lors des
lésions, les cellules périthalliennes des branches peuvent redevenir
hypothalliennes et engendrer de courtes lamelles monostromatiques.

c) Formations secondaires ; apparition de structures plus complexes.

Le méristéeme intercalaire périthallien des Dermatolithon a un
fonctionnement généralement bref qui cesse lorsque de deux a huit
couches de cellules ont été formées. Mais il peut, dans certains cas,
en produire davantage ; ainsi, en ne fonctionnant que localement,
il peut engendrer de courtes branches a croissance définie, ou méme
des branches développées, entiérement constituées de tissu périthallien,
dont la structure est alors voisine de celle des Lithophyllum. J’ai
proposé (J. Cabioch, 1970 b) de rétablir pour ces formes rameuses,
le nom générique de Goniolithon. Tel est le cas du G. byssoides (ex
Lithophyllum byssoides). Dans d’autres circonstances le méristéme
périthallien de la crofite basale, tout en demeurant intercalaire, peut
acquérir un fonctionnement encore plus complexe ; c’est le cas chez
le Lithothrix aspergillum, ou il se différencie localement a partir
d’une crotite basale a structure de Dermatolithon et produit des
thalles dressés articulés (Ganesan et Desikachary, 1970).

C’est ainsi que certaines des structures que j’ai qualifiées de
structures liphophylloides ont pour origine des crofites de type Derma-
tolithon, souvent éphémeéres, et qui sont demeurées longtemps incon-
nues. On peut alors considérer certains Dermatolithon comme des
formes a caractéres néoténiques dérivées de structures lithophylloides
par le jeu d’une adaptation vraisemblablement géographique ou
écologique.

2 - Lithoporella

Principales références : Foslie, 1909 ; Lemoine, 1970 ; Masaki, 1968 ;
Weber-van Bosse, 1932.

Le genre Lithoporella fut créé par Foslie (1909) comme sous-genre de
Mastophora. 11 se définit par sa structure toujours simple, réduite a ’hypo-
thalle, ses conceptacles asexués unipores et la présence, entre les différentes
files hypothalliennes, de trés nombreuses fusions cellulaires, accompagnées
de fusions nucléaires (Fig. 21).

Le thalle, encrotitant et mince, s’accroit par un méristéme mar-
ginal fonctionnant comme celui des Dermatolithon (Fig. 21, A,). Dans
le plan vertical radiaire chaque initiale découpe, par pseudodichotomie,
une cellule hypothallienne a contour oblique et une cellule tectale.
Le thalle ne s’épaissit qu’au moment de la formation des conceptacles.
De plus, les cellules hypothalliennes sont capables de former, par
découpage tangentiel vers le bas (Fig. 21, A;), des rhizoides unicellu-
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laires, les seuls connus chez les Corallinacées (Masaki, 1968 ; Lemoine,
1970). Dans quelques cas, I’hypothalle découpe également vers le haut
une couche de cellules périthalliennes, dont certaines peuvent engen-
drer des trichocytes (Lithoporella pacifica, Fig. 21, B).

Fia. 21
Genre Lithoporella.

A. - Lithoporella sp. (Tuléar), méristéme marginal et fonctionnement d’une initiale
hypothallienne (1); début d’un phénoméne d’autoperforation (2); formation des
cénocytes hypothalliens (3 et 4) ; aspect d’un rhizoide (5). B. - Lithoporella
pacifica, détail d’un trichocyte.

a: amidon floridéen ; hy : hypothalle ; i: initiale; n: noyau; r.: rhizoide ;
t : cellule tectale ; tr : trichocyte.

(hématoxyline-éosine ; A, et A;: coupes longitudinales radiales; A; A, et B:
coupes transversales).
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Les phénomeénes de régénération n’ont pas été signalés dans ce
genre. Les thalles sont souvent superposés, mais on ne connait pas
le mécanisme de cette superposition. Mme Lemoine (1970) a signalé
I’existence d’un processus de perforation autospécifique chez le Litho-
porella melobesioides. Les coupes effectuées par ’auteur montrent que
les initiales marginales de certains thalles tendent 4 pénétrer dans le
tissu des lames sous-jacentes. J’ai retrouvé des figures analogues
dans les coupes d’un Lithoporella sp. de Tuléar (leg. J. Vasseur).
Weber-van Bosse (1932) a observé, de méme, la pénétration de thalles
de Lithoporella dans les tissus des coraux morts.

3 - Mastophora et Metamastophora

Principales références : Areschoug, 1852 ; Decaisne, 1842 ; Foslie, 1903,
1904c, 1929 ; Lemoine, 1911a ; Segawa, 1959 ; Setchell, 1943 ; Suneson, 1945.

Fi1c. 22

A. - Mastophora macrocarpa.
1 et 2: coupes longitudinales radiales; 3 : coupe transversale montrant les
fusions latérales.
B. - Metamastophora flabellata.
1, 2 et 3 : coupes longitudinales radiales dans des régions de plus en plus agées.
cé : cénocyte ; hy : hypothalle ; i: initiale ; pé : périthalle ; t : cellule tectale ;
tr : trichocyte. '

Le genre Mastophora, créé par Decaisne (1842), regroupe des espéces
a thalles calcifiés, foliacés, dressés et ramifiés, dont la structure rappelle
celle des Lithoporella. Plus récemment, Setchell (1943) a, sur des critéres
anatomiques, subdivisé ce genre en deux nouvelles unités : le genre Masto-
phora (espéce-type : M. rosea) comporte des thalles toujours unistratifiés,
dont la structure est encore voisine de celle des Lithoporella; le genre
Metamostophora (espéce-type : M. flabellata) regroupe les espéces a structure
plus complexe, dérivée de la précédente, et dont Suneson (1945) a donné
quelques figures dans le cas du M. lamourouxii.
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J’ai observé, a partir d’échantillons d’herbier, la structure du
Mastophora macrocarpa et celle du Metamastophora flabellata
(Fig. 22).

Dans le cas le plus simple, celui du Mastophora macrocarpa, les
marges des thalles permettent une bonne observation de la réalisation
des structures. Comme chez les Lithoporella, un méristéme terminal
unistratifié assure I’allongement du thalle ; chaque découpage pseudo-
dichotomique de ses initiales produit une cellule hypothallienne oblique
et une cellule tectale (Fig. 22, A,). La structure demeure toujours
aussi simple sauf au niveau des conceptacles ou les cellules hypo-
thalliennes découpent vers le haut une ou plusieurs cellules périthal-
liennes. Les fusions latérales sont nombreuses entre cellules hypothal-
liennes (Fig. 22, A;).

Dans le cas du Metamastophora flabellata la structure, mono-
stromatique 4 la marge, se complique dans les régions internes plus
agées et le thalle devient pluristromatique (Fig. 22, B) par formation
de cellules périthalliennes a partir des cellules hypothalliennes. On
n’observe pas la différenciation d’un meéristéme périthallien interca-
laire et toutes les cellules périthalliennes sont produites successive-
ment par les cellules hypothalliennes obliques (Suneson, 1945 et
Fig. 22, B;). Des fusions latérales nombreuses interviennent et la
structure devient vite confuse.

En outre, comme chez les Lithoporella, les cellules périthalliennes
externes peuvent se transformer en des trichocytes dont la présence
était demeurée inconnue jusqu’a cette date.

lll. — STRUCTURES LITHOPHYLLOIDES

A. - CARACTERES GENERAUX.

Je regroupe sous le terme de structures lithophylloides un certain
nombre de types morphogénétiques dont ’exemple le plus simple est
représenté par la structure des Lithophyllum encrotitants. Ces struc-
tures adultes sont caractérisées essentiellement par le mode de crois-
sance trés particulier du thalle qui s’effectue, quelles que soient les
modalités préalables de son ontogénie, uniquement par le jeu d’un
méristéme intercalaire. Elles sont donc dépourvues de méristéme
hypothallien vrai. Un second caractére important de ces structures
est la présence constante de liaisons synaptiques secondaires, asso-
ciée a des potentialités particuliéres de régénération des tissus. Les
structures lithophylloides représentent, a des degrés divers, des stades
morphogénétiques homologues de groupes ou de séries évolutives
différentes, et j’énoncerai tout d’abord leurs caractéres généraux.

I. - Caractéres ontogénétiques.

Dans la plupart des cas, les structures lithophylloides dérivent,
par un mécanisme plus ou moins complexe, de massifs germinatifs
simples, caractérisés par le découpage régulier de la spore, accom-
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pagné de la formation précoce de synapses secondaires, et I’apparition
d’'une cortication externe réduite et toujours simple, avec souvent
des trichocytes qui ne se retrouvent pas dans le thalle adulte (Fig. 9).
Les cellules marginales des massifs germinatifs constituent ’ébauche
des méristémes unistratifiés des thalles juvéniles. Ceux-ci ont une
structure réduite et un hypothalle unistratifié. Ils peuvent se trans-
former rapidement pour acquérir une structure plus complexe, comme
c’est le cas le plus général, ou bien persister un temps assez long
(stade Pseudolithophyllum du L. incrustans, du L. tortuosum, stade
Dermatolithon du Goniolithon byssoides) avant qu’apparaisse la struc-
ture adulte définitive.

Le développement des Amphirpa constitue une exception vrai-
semblablement liée au parasitisme des stades jeunes. Il s’effectue en
trois étapes plus ou moins longues : un stade protonémien développé,
parasite, né de la spore, un stade encroditant né du protonéma et
enfin la formation de pousses dressées articulées.

2. - Caractéres morphogénétiques. (Fig. 23).

Le thalle adulte s’accroit toujours, en longueur comme en épais-
seur, par le jeu d’un méristéme intercalaire d’origine périthallienne.
Dans les thalles encrofitants, le tissu basal pluristratifié, habituelle-
ment nommé « hypothalle » est, en fait, un faux hypothalle formé
par inclinaison ou par ramification latérale des files périthalliennes.
Dans les thalles branchus, articulés ou non, le tissu médullaire est
également de nature périthallienne ; il est produit par le méristéme
intercalaire périthallien de la crotite basale. Les divisions sont souvent
synchrones dans ces méristémes ; il en résulte alors une disposition
des cellules en rangées réguliéres, que 'on a longtemps considérée
comme caractéristique des Lithophyllum.

La présence de liaisons synaptiques secondaires confére aux
tissus des potentialités de régénération particuliéres, au cours des-
quelles on voit réapparaitre, dans certains cas, des structures juvéniles
qui avaient complétement disparu aprés la réalisation de la structure
adulte. Il y a d’ailleurs divers degrés de complexité dans ces poten-
tialités et il est vraisemblable que les formes les plus complexes et
les plus évoluées ne repassent pas par un stade embryonnaire.

Les structures lithophylloides caractérisent généralement des
genres de mers chaudes ou tempérées chaudes qui ne seraient repré-
sentés dans les mers froides que par leurs formes néoténiques a
structure simplifiée.

3. - Différents types de structures lithophylloides.

Dans le cas des structures lithophylloides, I’évolution semble
s’étre faite, de facon lente et progressive a partir de thalles encrotitants,
vers D’apparition de formes dressées, branchues puis articulées et je
distinguerai, d’aprés la nature de leurs stades juvéniles et les poten-
tialités de régénération de leurs tissus :

— des formes dérivées des Pseudolithophyllum, ou 1’évolution,
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Fic. 23
Caractéres morphogénétiques des structures lithophylloides.

Coupes longitudinales radiales schématiques.

1 : structure d’une croiite (Lithophyllum, Goniolithon) : pas d’hypothalle vrai mais
un faux-hypothalle de nature périthallienne ; 2 : mode de formation de cette
crofite & partir d’une structure simple 4 hypothalle vrai unistratifié ; 3 : formation
d’une branche & partir d’une croiite a structure lithophylloide (Lithophyllum,
certains Goniolithon); 4 : formation d’une branche (Lithophyllum, Goniolithon) 2
partir d’une croite de structure simple (Pseudolithophyllum, Dermatolithon) ;
5 : genre Amphiroa, formation du thalle articulé ; 6 : genre Lithothriz, id.
Conventions : traits continus épais : hypothalle ; traits continus fins : périthalle ;
pointes des fleches : méristémes ; points : épithalle ; traits discontinus : régions
non calcifiées.
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progressive, n’a pas dépassé le stade des formes branchues : ce sont
les Lithophyllum ;

— des formes a développement lent, mais a évolution progressive
plus poussée, qui possédent un stade protonémien filamenteux puis
un stade encrotutant de type Lithophyllum, sur lequel apparaissent
des pousses dressées articulées : ce sont les Amphiroa ;

— des formes ou I’évolution progressive a conduit de structures
simples de type Dermatolithon, 4 des formes branchues a structure
apparente de Lithophyllum (Goniolithon), puis vers des formes arti-
culées dressées (Lithothrix).

B. — FORMES DERIVEES DE CELLE DES' PSEUDOLITHOPHYLLUM ;
GENRE LITHOPHYLLUM.

Principales références : J. Cabioch, 1968a, 1969a ; Foslie, 1894, 1898b,
1899a, 1904b, 1929 ; Hamel et Lemoine, 1953 ; Heydrich, 1899 ; H. Huvé,
1957 ; Johnson et Adey, 1965 ; Lemoine, 1909a, 1910a, 1911a, 1912 ; Masaki,
1968 ; Masaki et Tokida, 1963 ; Philippi, 1837.

Le genre Lithophyllum, dans son acception actuelle (Masaki, 1968 ;
Adey, 1970 d) est un ensemble hétérogéne regroupant des formes trés
diverses par leurs caractéres tant morphogénétiques que cytologiques et
qui n’ont en commun que leurs conceptacles asexués unipores. Certaines
ont, en fait, une structure de type lithothamnioide et possédent des
trichocytes et des mégacytes, ainsi que des anastomoses latérales exclusi-
vement sous la forme de fusions ; ces caractéres les rapprochent du genre
Neogoniolithon et je propose de restreindre ’acception du genre Litho-
phyllum aux espéces dont la structure, lithophylloide (toujours accompa-
gnée exclusivement de synapses secondaires), présente les caractéres mor-
phogénétiques qui vont étre énoncés.

. - Mode de formation du thalle adulte.

L’installation des structures adultes, chez les Lithophyllum, se
fait d’une maniére trés progressive et le développement passe vrai-
semblablement toujours par un stade juvénile plus ou moins déve-
loppé, de structure simple. Le découpage de la spore aboutit a la
formation d’un massif régulier de cellules dont les plus externes se
transforment souvent en trichocytes. A la périphérie de ce massif,
les cellules marginales deviennent les initiales d’un méristéme terminal
unistratifié qui engendre un thalle & structure de Pseudolithophyllum,
présentant les variations morphogénétiques caractéristiques de ce
genre telles que la croissance par paliers et I'intervention de méta-
morphoses locales. A partir de ce stade juvénile, la structure complexe
des Lithophyllum peut se réaliser de diverses maniéres. En effet, le
thalle des Lithophyllum peut étre soit simplement encroiitant, soit
branchu, mais les branches, quelquefois ramifiées et libres, naissent
toujours d’une crotite basale. Par ailleurs, cette crofite peut avoir une
structure complexe ou simple et encore juvénile. I1 en résulte trois
possibilités :

a - le cas le plus simple est représenté par le Lithophyllum race-
mus, espéce a thalle rameux naissant d’une crotite basale qui posséde,

5
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en permanence, une structure de Pseudolithophyllum. Les branches
sont entiérement constituées par du tissu périthallien formé a partir
d’un méristéeme intercalaire issu du méristéme périthallien de la
crofite basale ;

b - en d’autres cas, les thalles juvéniles a structure de Pseudo-
lithophyllum subissent une série de métamorphoses qui se stabilisent.
A leur périphérie, se forme peu a peu un thalle encrotitant épais dont
la structure de type Lithophyllum devient définitive. Le phénomeéne
est particuliéerement bien observable chez le L. incrustans. Le déve-
loppement des spores, qui a été suivi sur des lames de verre main-
tenues en eau de mer courante, aboutit a la formation d’un thalle
mince, développé, dont la structure rappelle celle du P. orbiculatum.
Les thalles jeunes, récoltés dans la nature, sont souvent moins étendus
et 'on peut suivre, sur les coupes, a leur périphérie, I’apparition de

Fic. 24
Lithophyllum incrustans.

Coupes longitudinales radiales ; hématoxyline-éosine.

1 : formation de la structure lithophylloide &4 partir du thalle juvénile ; 2 : struc-
ture du thalle juvénile.

f. hylz faux-hypothalle ; hy : hypothalle ; i : initiale ; pé : périthalle ; t : cellule
tectale.

la structure de type Lithophyllum. A un moment donné, aprés quel-
ques métamorphoses locales et de courte durée (Fig. 24), le fonction-
nement du méristétme terminal marginal unistratifié cesse. Les files
périthalliennes se dichotomisent et s’inclinent vers le substrat. Leurs
initiales constituent alors un méristéme intercalaire marginal unique
assurant a la fois la formation d’un tissu basal important, pluri-
stratifié, 4 allure d’hypothalle, et celle des files périthalliennes verti-
cales en continuité avec lui. A cause de son origine, je qualifierai ce
tissu basal de faux hypothalle. Progressivement, les divisions des ini-
tiales intercalaires marginales deviennent synchrones et les cellules
du faux hypothalle apparaissent disposées en rangées réguliéres. La
métamorphose est précoce et progressive chez le L. tortuosum de
Méditerranée. Le développement des spores (planche II, 10 et 11)
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engendre un thalle a structure de Pseudolithophyllum, généralement
peu développé, ou les métamorphoses, non encore définitives, appa-
raissent rapidement et se succédent pendant un certain temps tandis
que la morphologie du thalle se complique déja par la formation de
branches dressées. En coupe longitudinale, on reconnait (Planche VII,
1 et 2) une structure de Pseudolithophyllum déja en voie de méta-
morphose, avec réapparition locale d’un méristétme marginal uni-
stratifié. Le fonctionnement du méristéme périthallien intercalaire
reprenant en certains points, produit par places une montée des files
périthalliennes constituant d’abord des protubérances puis les lamelles
dressées caractéristiques de ’espéce. Au bout de quelque temps, la
métamorphose devient définitive 4 la marge du thalle par inclinaison
des files périthalliennes et installation d’un méristéme intercalaire
marginal, comme dans le cas du L. incrustans. Les divisions demeu-
rant asynchrones, les cellules du faux hypothalle ne sont pas disposées
en rangées. On observe, par contre, dans le périthalle, la présence de
chevrons qui résultent, comme chez le P. orbiculatum, de ramifications
successives et localisées des files périthalliennes ;

¢ - dans d’autres cas enfin, il semble que le phénoméne de méta-
morphose soit trés précoce. En outre, a partir du méristéme périthal-
lien d’une crotite basale a structure de Lithophyllum peuvent se former
des branches développées devenant libres.

2. - Mode de croissance du thalle adulte.

Les thalles adultes des Lithophyllum, qu’ils soient branchus ou
encrofitants, sont donc constitués entiérement de tissu périthallien
croissant par un méristéme intercalaire (Fig. 25, A,). Ce tissu se
différencie secondairement dans les branches, en un périthalle externe
(souvent appelé cortex) et un périthalle interne médullaire ; dans les
crolites, ce périthalle est basal et j’ai proposé de I’appeler faux-
hypothalle. La ramification des files périthalliennes peut étre diffuse
ou locale (chevrons); la croissance et la division des initiales peuvent
étre synchrones ou non. La combinaison de ces caractéres secondaires
confére aux thalles de Lithophyllum, a4 partir d’'un méme schéma
structural, certaines particularités anatomiques qui ont conduit a
distinguer un certain nombre de sections dans ce genre (Lemoine,
1911 a) ; Hamel et Lemoine, 1953), permettant ainsi une meilleure
définition des espéces.

3. - Formations secondaires.

La croissance du périthalle externe est, en principe, définie et
cesse lorsque le thalle a atteint I’épaisseur caractéristique de ’espéce.
Celle du périthalle interne (faux-hypothalle des crofites, tissu médul-
laire des branches) est, au contraire, indéfinie. Plusieurs sortes de
remaniements secondaires peuvent, en fait, intervenir :

— la croissance indéfinie peut se trouver modifiée. Elle peut
cesser lorsque deux crofites arrivent en contact. Elle peut également
se poursuivre lorsque les deux méristémes se rebroussent et fusion-
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nent, puis progressent a la verticale, provoquant ainsi la formation
de crétes et de fausses branches chez le L. incrustans. De méme, les
branches du L. fasciculatum fusionnent ;

— la croissance définie peut reprendre aprés s’étre ralentie et
le méristéme intercalaire du périthalle externe engendre alors, 4 son

Fi1a. 25
Genre Lithophyllum.

Coupes longitudinales radiales ou axiales ; hématoxyline-fuchsine acide.

A. - L. incrustans, structure adulte, méristéme marginal intercalaire pluristratifié
et formation du faux-hypothalle (1); méristéme intercalaire du périthalle externe
(2); B. - L. fasciculatum, délamination et régénération du périthalle d’'une bran-
che (1); sommet d’une branche, aspect du méristéme apical intercalaire (2);
formation du périthalle externe (3).

f. hy : faux-hypothalle ; i : initiale ; n : noyau ; c : cellule tectale.
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tour, de nouvelles structures (lames ou branches), différenciées en un
périthalle interne et un périthalle externe. La ramification des bran-
ches s’effectue soit par division du méristéme du périthalle médullaire
en deux méristémes-fils (planche VII, 5), soit latéralement, a partir du
périthalle externe (Fig. 23, 3).

4. - Modalités de la régénération.

Deux modes de régénération peuvent étre observés.

a) Régénération directe du périthalle externe & partir de ses cellules
sous-jacentes.

Dans les crotites, comme dans les branches, le méristéme inter-
calaire du périthalle externe peut étre régénéré par des cellules sous-
jacentes, tout au moins lorsque celles-ci sont encore jeunes et se
trouvent amenées en position superficielle. C’est le cas chez le L. fas-
ciculatum ou l'on observe couramment, sur les coupes, des desqua-
mations plus ou moins profondes du périthalle, qui se traduisent
macroscopiquement en surface par un aspect poudreux du thalle.
Lorsque le méristétme du périthalle externe se trouve ainsi supprimé
localement, le noyau des cellules sous-jacentes redevient colorable,
s’accroit en volume et retrouve une activité mitotique. La strate la
plus externe de cellules non lésées se divise transversalement sur les
deux faces, distale et proximale, et se transforme (Fig. 25, B,) en un
nouveau méristeme intercalaire.

b) Régénérations par réapparition de structures juvéniles.

Elles s’effectuent par formation d’un thalle monostromatique a
structure de Pseudolithophyllum & partir des cellules périthalliennes
intactes. Les initiales périthalliennes qui entourent la région lésée se
transforment en un méristéme hypothallien unistratifié (planche VII,
10 et 11). Le thalle juvénile ainsi formé enrobe progressivement la
région morte. La structure lithophylloide réapparait ensuite peu a peu,
aprés un certain nombre de métamorphoses successives. Ces régéné-
rations indirectes s’observent :

— dans le périthalle externe, soit lorsque celui-ci est détruit
sur une grande épaisseur, soit lorsque la lésion, plus ou moins pro-
fonde, s’étend sur une faible surface et que, dans les deux cas, les
cellules périthalliennes internes sont recouvertes par une épaisse
couche de tissu mort calcifié ;

— lorsque la marge végétative se trouve détruite, la régénération
s’effectuant alors, soit a partir des files du faux hypothalle si un petit
nombre au moins d’entre elles demeurent intactes (planche VII, 12),
soit a4 partir des initiales du périthalle externe qui se trouvent au
bord de la blessure (planche VII, 11).

En outre, le fait que le mode de régénération du faux hypothalle,
identique a celui du périthalle externe, est également identique a
celui du périthalle des Pseudolithophyllum, confirme la nature péri-
thallienne de ce faux hypothalle.
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C - LE GENRE AMPHIROA.

Principales références : J. Cabioch, 1969c ; Dawson, 1952, 1963 ; Hamel
et Lemoine, 1953 ; Johansen, 1968, 1969a, 1969b ; Lamouroux, 1812 ; Manza,
1937c, 1940 ; Segawa, 1940a, 1940b ; Solms-Laubach, 1881 ; Suneson, 1937 ;
Weber-van Bosse, 1904 ; Yendo, 1904.

Le genre Amphiroa regroupe des espéces a thalle articulé caractérisées,
outre leurs conceptacles asexués unipores, par leurs articulations multi-
zonées, c’est-a-dire formées de plusieurs couches de cellules, et la présence
de synapses secondaires, a4 I’exclusion de toute autre forme d’anastomose
latérale. I1 présente une structure de type lithophylloide, modifiée par des
phénoménes rythmiques de décalcification. Les modalités de sa morpho-
genése l’éloignent du genre Lithothrix, dont certains auteurs le jugeaient
voisin, et le rapprochent, au contraire, des Lithophyllum.

En plus des exemplaires vivants des espéces présentes sur les cotes
de France : A. rigida, A. cryptarthrodia, A. beauvoisii, A. verruculosa, j’ai
étudié des récoltes d’A. anceps et d’A. fragilissima provenant du Sénégal
geg. Bodard) ainsi que deux Amphiroa sp., I'un de Colombie, 'autre de

awai.

I. - Croissance et formation du thalle adulte.

La premiére ébauche de structure lithophylloide se constitue a
partir des filaments protonémiens endophytes issus du développement
de la spore, sur lesquels se forme un bouquet de filaments dressés
coalescents (Fig. 2, 3 et 4), qui se ramifie pseudodichotomiquement.
Ce faisceau de filaments peut étre considéré comme I’équivalent d’'un
tissu périthallien né d’'un hypothalle unistratifié dissocié. Trés rapi-
dement, ses initiales deviennent intercalaires et leurs divisions syn-
chrones. A la surface du thalle-héte, le faisceau périthallien s’étale
en une crofite a structure de Lithophyllum, composée d’un faux
hypothalle a cellules disposées en rangées réguliéres et d’un périthalle
externe généralement réduit. Les initiales intercalaires de ce périthalle
externe produisent, en certains points, les premiéres pousses dressées.

Le développement relatif du thalle encrofitant et des rameaux
dressés est variable. Dawson (1963) a décrit des Galapagos, sous le
nom d’Amphiroa crustiformis, une espéce représentée essentiellement
par sa forme encrotlitante et dont les rameaux sont réduits a deux
ou trois articles. En outre, dans I’état actuel de nos connaissances,
il est encore difficile d’affirmer que tous les Amphiroa ont des stades
jeunes semi-endophytes. La découverte récente de ce phénoméne
montre combien est importante et nécessaire I’étude, trop souvent
négligée, des régions basales a partir de leurs toutes premiéres étapes.

Les rameaux dressés des Amphiroa ont également une structure
lithophylloide (Fig. 26, A, et A,). Ils s’accroissent, a leur sommet, par
un méristéme intercalaire i divisions synchrones (planche VIII, 1 et 2),
entouré d’un périthalle externe ou cortical. Toutes les cellules sont
réunies par de nombreuses synapses secondaires, disposées en un ou
deux verticilles. Au sommet, les cellules jeunes sont toutes de méme
taille. Elles poursuivent leur accroissement dans la région sous-
apicale, avec une intensité différente selon les strates. Il en résulte
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une alternance rythmique de couches cellulaires plus ou moins allon-
gées, qui constitue un caractére spécifique.

Le méristéme intercalaire du périthalle externe des branches a
un fonctionnement défini qui se poursuit durant un certain temps et
cesse apreés avoir engendré un cortex plus ou moins épais. Pendant
le méme temps, se forment les articulations par une décalcification

N (D Ay e e
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Fic. 26

Genre Amphiroa.

A. - A. anceps, apex d’un article, méristéme apical intercalaire (2) et formation
du périthalle externe (1 et 3) ; régénération du tissu médullaire (4) ; B. - A. rigida,
aspect de la ramification ; C. - A. fragilissima, ramification d’allure dichotome.
c : conceptacles ; i: initiale; n: noyau; pé: périthalle; t: cellule tectale ;
t.m. : tissu médullaire.

(A;, A; et A; coupes longitudinales axiales; hématoxyline-éosine).

locale des tissus. Cette décalcification intervient plus ou moins préco-
cement et Johansen (1969b) y a distingué deux modes. Le type I
caractérise la plupart des espéces d’Amphirpa, a I’exception de I’A.
ephedraea. La décalcification intéresse le tissu médullaire, a I’exclu-
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sion du périthalle externe qui se rompt. Le type II est représenté par
I’exemple de I’A. ephedraea. La décalcification affecte ’ensemble du
tissu médullaire et du tissu cortical, souvent développé, donnant a
Particulation une plus grande solidité. J’ai observé le type I (plan-
che VIII, 6) chez I’A. rigida, A. verruculosa, A. cryptarthrodia et
A. fragilissima et le type II chez I’A. anceps (planche VIII, 5).

Les synapses secondaires, formées antérieurement a la décalci-
fication, demeurent présentes dans les articulations qui montrent, en
outre, des recloisonnements internes des cellules médullaires — recloi-
sonnements qui n’affectent pas, semble-t-il, la paroi externe des
cellules.

2. - Formations secondaires et régénérations.

La ramification des branches articulées s’effectue, comme chez les
Lithophyllum, soit au sommet, par dichotomie du méristéme médul-
laire, soit, latéralement, a partir du méristéme périthallien externe
d’un article. La combinaison de ces deux processus constitue, dans
certains cas, un caractére systématique complémentaire pour la défini-
tion des espéces.

Je n’ai pu obtenir, expérimentalement, la régénération des
rameaux dressés. Elle semble cependant possible, tout au moins
lorsqu’une partie seulement des tissus est 1ésée. Le processus rappelle
un peu celui que ’on observe chez les Pseudolithophyllum. La figure 26,
A,, montre une figure de régénération chez I’A. anceps. Les cellules
médullaires qui se trouvent au bord de la région lésée, se divisent
latéralement et engendrent des files de cellules perpendiculairement
a leur direction primitive d’accroissement. Ces files se redressent et
se transforment aussitot en cellules médullaires analogues a celles
du tissu et reprennent le méme rythme de croissance et de division
aprés avoir établi de nouvelles liaisons synaptiques secondaires.

D. - LES FORMES DERIVEES DE CELLE DES DERMATOLITHON.

Je regroupe sous cette rubrique un certain nombre de genres,
souvent absents des cOtes de France, présentant a P’état adulte une
structure lithophylloide dont les caractéres morphogénétiques sont
dérivés de ceux des Dermatolithon. Je n’ai pu suivre le développement
de leurs spores, mais la nature de leurs stades juvéniles, parfois
connus ou plus ou moins persistants, ainsi que les modalités de leurs
régénérations, font toujours apparaitre une structure de Dermato-
lithon.

| - Tenarea

Principales références : Bory, 1832 ; Hariot 1895 ; H. Huvé, 1957 ;
P. Huvé, 1954, 1956,

Le genre Tenarea, étudié et redéfini par H. Huvé (1957) est I’exemple
le plus simple de cette série. Il présente une structure lithophylloide dont
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le méristéme intercalaire marginal n’est qu’ébauché et ne parvient pas a
sa réalisation compléte. Les caractéres des Dermatolithon prédominent et
persistent, avec quelques variantes, dans la morphogenése normale du
thalle adulte.

a) Mode de croissance du thalle adulte.

Un thalle de Tenarea undulosa est représenté par une croute
basale portant des proliférations verticales lamellaires anastomosées.
La structure de la croite basale (H. Huvé, 1957) est celle d’un
Dermatolithon. Elle comporte un hypothalle monostromatique formé
d’une couche de grandes cellules obliques et d’un périthalle généra-
lement constitué par une strate de cellules hautes et rectangulaires,
a synapses secondaires nombreuses, surmontées d’une couche de cel-
lules tectales. La croissance de l’ensemble est donc assurée par un
méristéme marginal A ramification apicale imparfaite. Les branches
ou lames dressées paraissent résulter de ’accolement vertical de deux
thalles monostromatiques de type Dermatolithon, identiques a ceux
de la crofite, thalles peu adhérents d’aprés H. Huvé et qui se sépa-
reraient aisément lors de la décalcification. Chaque branche s’accroit
ainsi par un méristéme marginal bistratifié (planche V, 7).

b) Formations secondaires.

Dans les thalles que j’ai étudiés (leg. J. Ernst) on ne retrouve,
en fait, la structure de Dermatnlithon que sous son aspect le plus
simple réduit a I’hypothalle recouvert d’une couche de cellules tec-
tales. Les coupes montrent bien la structure des branches et leurs
caractéres morphogénétiques. Leur mode d’apparition a partir de la
croiite basale n’est pas connu actuellement avec certitude mais il
s’effectue vraisemblablement de la méme maniére que celui des bran-
ches secondaires. A la surface des lamelles, le périthalle, généralement
absent, n’apparait, localement, que lors de la formation des concep-
tacles. Il se manifeste également, en certains points, sous la forme
d’un faisceau monostromatique vertical de cellules dont la taille
augmente rapidement de la périphérie vers le centre, constituant ainsi
I’amorce d’une branche de structure lithophylloide ; mais le phéno-
meéne ne se compléte pas par la formation d’un méristéme intercalaire
périthallien. De cette inégalité de croissance nait la différenciation
de deux strates d’initiales apicales privilégiées qui sont a l’origine
d’une nouvelle lame (planche V, 6). Les cellules « périthalliennes »
(avec les restrictions précédemment énoncées dans le cas des Dermato-
lithon, p. 194), nées par cloisonnement longitudinal des cellules hypo-
thalliennes, se transforment donc directement en initiales hypothal-
liennes.

Un autre phénomeéne secondaire remarquable est la formation des
anastomoses lamellaires qui semble se faire, dans certains cas tout
au moins, par un mécanisme de perforation autospécifique analogue
a celui décrit par Mme Lemoine (1970) chez les Lithoporella. Lorsque
la marge végétative d’une lame entre en contact avec la surface d’une
autre lame, elle peut simplement cesser de fonctionner. On assiste
alors a un léger décollement des deux strates du méristéme apical
(planche V, 7). On voit, également, par endroits, sur les coupes,
ce méristéme apical bistratifié traverser progressivement la lame
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obstacle en s’immiscant entre ses cellules, par un mécanisme dont le
détail cytologique n’a pu étre suivi sur les échantillons d’herbier
(planche V, 10 et 11).

c) Régénérations.

Les régénérations se font, comme chez les Dermatolithon, par
formation directe de nouvelles crofites 4 partir de cellules agées, péri-
thalliennes ou non.

Dans les lames non lésées, les cellules hypothalliennes découpent
parfois, vers le haut, une strate de cellules périthalliennes, dont les
plus externes se cloisonnent perpendiculairement a leur sens normal
d’accroissement et deviennent directement (planche V, 9) les initiales
d’une crotite a structure de Dermatolithon. Lorsque la marge végéta-
tive d’une lame se trouve détruite, les cellules hypothalliennes sous-
jacentes découpent, vers l'extérieur, des cellules qui deviennent de
nouvelles initiales marginales et redonnent rapidement une crofite
de type Dermatolithon enrobant la région lésée.

2. - Goniolithon

Principales références : J. Cabioch, 1970b ; Foslie, 1898a, 1898¢c, 1900,
1904c, 1909 ; H. Huvé, 1962 ; Raineri, 1920 ; Setchell et Mason, 1943.

Le genre fut créé par Foslie (1898a) avec comme espéce-type le
G. papillosum, L’auteur lui a, par la suite, attribué une significaton différente
et, aprés de nombreux remaniements (Foslie, 1900, 1904c, 1909 ; Setchell
et Mason, 1943) le genre fut progressivement abandonné. Les nouvelles
bases systématiques que je propose (J. Cabioch, 1971a), reposant sur les
caractéres cytologiques, morphogénétiques et phylogénétiques, conduisent
a4 rétablir le genre Goniolithon dans sa signification premiére (Foslie,
1898a), en conservant comme espéce-type le G. papillosum actuellement
classé parmi les Lithophyllum s.l.

Le genre Goniolithon, ainsi rétabli, est caractérisé par un thalle adulte
a structure de type Lithophyllum, entiérement composé d’'un tissu péri-
thallien (médullaire dans les branches ou a valeur de faux hypothalle dans
les crofites), pourvu de nombreuses synapses secondaires et s’accroissant
par un méristéme intercalaire dont les divisions sont le plus souvent syn-
chrones. Les stades juvéniles du développement, plus ou moins persistants,
ainsi que les phénomeénes de régénération, sont du type Dermatolithon.
Le genre est représenté, sur nos cotes, par deux espéces méditerranéennes,
G. papillosum et G. byssoides.

a - Goniolithon bysscides

Le thalle du G. byssoides est constitué par une crofite basale
portant de nombreuses branches cylindriques ramifiées, de 0,5 4 1 em
de haut. La crofite basale a été figurée par Raineri (1920). Elle pos-
séde une structure de Dermatolithon, avec un hypothalle monostroma-
tique composé de cellules obliques, et un périthalle pluristratifié. Les
branches ont une structure de Lithophyllum. Leur tissu médullaire,
composé de cellules trés allongées disposées en rangées réguliéres,
s’accroit par un méristéme apical intercalaire né du méristéme péri-
thallien de la crofite. La ramification des branches s’effectue, comme
chez les Lithophyllum (planche VI, 1), soit par la dichotomie du
méristéme médullaire, soit latéralement 4 partir du méristéme péri-
thallien d’une branche.
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Régénérations

Les coupes longitudinales axiales de branches montrent quelques
cas de cicatrisations internes au niveau des cellules médullaires, dont
chaque strate est capable d’engendrer, aprés lésion, une croiite a
structure de Dermatolithon (planche VI, 3). Le périthalle de cette
crotiite juvénile engendre de nouvelles strates de cellules médullaires
et rétablit la structure primitive.

Le thalle du G. papillosum est constitué par une croiite basale
développée, portant des branches courtes. Il a été étudié par H. Huvé
(1962) qui a montré, avec juste raison, que sa structure ressemble
a celle des Lithophyllum. Cependant, ses caractéeres morphogénétiques
laissent a penser que les stades juvéniles, encore inconnus, ont une
structure de Dermatolithon. Le thalle encrotitant est formé d’un tissu
basal important, a allure de faux hypothalle, composé de strates de
cellules allongées, disposées en rangées régulieres (planche VI, 4). A la
marge, on observe, le plus souvent, un méristéme intercalaire et la
structure rappelle, dans ce cas, celle des Lithophyllum. Les branches
se forment par montée des files périthalliennes externes ; elles se
différencient en un tissu médullaire présentant les caractéres du tissu
basal et un périthalle externe.

Formations secondaires el régénérations

Le mode de croissance de la crofite basale est, en fait, variable.
En certains endroits, les files cellulaires du faux hypothalle se redres-
sent ; le méristéme intercalaire marginal et pluristratifié cesse de
fonctionner au bout d’un certain temps dans cette position nouvelle,
limitant ainsi la croissance vers le haut. Chaque strate de cellules
du faux hypothalle devient alors capable d’engendrer latéralement,
vers le bas (planche VI, 5), un méristéme unistratifié et une lame de
type Dermatolithon. La strate supérieure, prépondérante, redonne un
thalle encrottant simple, plus ou moins étendu (planche VI, 6), tan-
dis que les strates sous-jacentes ont un développement toujours
réduit. Le déroulement du phénomeéne rappelle celui du retour au
type unistratifié lors des métamorphoses incomplétes que nous avons
observé a propos des Pseudolithophyllum. Il n’est pas exagéré de
supposer que, inversement, la structure lithophylloide adulte du
G. papillosum résulte de la métamorphose définitive d’une lame a
structure de Dermatolithon.

De méme que dans le G. byssoides, les strates cellulaires du péri-
thalle médullaire des branches (planche VI, 7 et 8) sont capables de
régénérations identiques par néoformation de lames a structure de
Dermatolithon.

Valeur relative des genres Dermatolithon et Goniolithon

Ces observations laissent supposer que certains Goniolithon,
Algues de mers chaudes ou tempérées chaudes, pourraient n’étre
représentés, dans les régions plus froides, que par leur seule forme
Dermatplithon qui aurait alors la valeur d’une forme néoténique. Le
probléme se pose, en particulier, dans le cas du couple d’espéces
G. papillosum-D. cystoseirae dont il serait indispensable de suivre
les variations géographiques réciproques.



212 JACQUELINE CABIOCH

3 - Lithothrix

Principales références : Dawson, 1952 ; Ganesan et Desikachary, 1970 ;
Gray, 1867 ; Johansen, 1969a ; Manza, 1940 ; Segawa, 1947 ; Weber-van
Bosse, 1904 ; Yendo, 1904, 1905b.

Le genre Lithothrix est représenté par une seule espéce (L. aspergillum)
dont la distribution géographique est limitée a la cote Ouest de ’Amérique
du Nord. Je n’ai pu en étudier que des échantillons d’herbier. Récemment,
Ganesan et Desikachary (1970) ont effectué une mise au point sur les aspects
morphologiques et reproducteurs de cette Algue. Le mode de fonction-
nement des points végétatifs, ainsi que la nature de la croiite basale, classent
le genre parmi les structures lithophylloides articulées, dérivées des
Dermatolithon et font apparaitre ses caractéres morphogénétiques.

a) Mode de croissance du thalle.

La crofite basale a une structure de Dermatolithon. Ganesan et
Desikachary (1970) la décrivent, en effet, comme composée d’un
hypothalle unistratifié, a cellules obliques, et d’un périthalle a cellules
disposées en rangées, recouvert d’une couche de cellules tectales.
Toutes les cellules, hypothalliennes et périthalliennes, sont pourvues
de nombreuses synapses secondaires. Les pousses dressées sont engen-
drées par le méristéme périthallien ; leurs premiéres ébauches appa-
raissent sous la forme d’une couche de cellules trés allongées, a paroi
non calcifiée, intensément colorable, et qui représentent une premiére
articulation.

Les branches dressées, articulées, ont une structure particuliére,
dont P’interprétation a été fréquemment remise en question (Yendo,
1904, 1905 b ; Weber-van Bosse, 1904 ; Manza, 1940 ; Segawa, 1947).
A TPapex, le thalle s’accroit par un méristéme intercalaire recouvert
d’une couche de cellules tectales et dérivé du méristéme périthallien
de la crofite basale. Les initiales, a divisions synchrones, engendrent,
vers le bas (Fig. 27, 1), deux sortes de cellules médullaires disposées
en rangées réguliéres alternantes : les unes sont allongées et dépour-
vues de ramifications latérales corticales, les autres sont courtes et
donnent naissance latéralement 4 un cortex d’un type particulier. Les
plus externes d’entre elles constituent un méristéme unistratifié (Fig.
27, 2) qui se développe a la maniére de celui des Dermatolithon, engen-
dre un thalle qui descend le long des cellules médullaires allongées et les
enrobe peu a peu en un manchon continu. Pendant ce temps, les
parois des grandes cellules se décalcifient et leur allongement se pour-
suit jusqu’a atteindre 550 a 600 p. de long, tandis que le cortex descen-
dant continue sa croissance. Il y a donc indépendance totale entre
ce cortex et les cellules médullaires qu’il enrobe et, sur les coupes,
les deux tissus apparaissent fréquemment dissociés. Le cortex, réduit
dans les régions jeunes a une couche de cellules hypothalliennes obli-
ques surmontée d’une couche de cellules tectales, se développe, dans
les régions Agées, par apparition d’un certain nombre de strates
périthalliennes.

En coupe longitudinale, le thalle dressé apparait donc composé
d’une succession d’articles et d’articulations (planche VIII, 9). Ces
derniéres, de beaucoup les plus développées, sont constituées par une
conche de grandes cellules allongées, de 600 n de long, a paroi non
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calcifiée. Les articles sont réduits & une couche de cellules courtes,
de 15 de long, a paroi calcifiée. Du point de vue de la morphologie
externe, les articulations apparaissent masquées et consolidées par le
développement d’un cortex calcifié, né des articles, formant autour

t

3

Lithothrix aspergillum.

1: extrémité du rameau dressé, méristéme intercalaire apical et formation du
cortex descendant ; 2 : détail d’un article et de la formation du cortex a structure
de Dermatolithon ; 3 : formation d’un rameau secondaire a partir du cortex d’un
rameau principal ; 4 : aspect de la ramification du thalle dressé.

ar : articulation ; c¢ : conceptacle ; co : cortex ; i : initiale ; t : cellule tectale.
(1, 2 et 3 : coupes longitudinales axiales ; hématoxyline-éosine).

d’elles un manchon protecteur. Elles ne sont donc perceptibles de
I’extérieur qu’au niveau de la jonction entre les cortex successifs
(Fig. 27, 2 et 4).
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b) Formations secondaires.

Le thalle dressé, articulé, comprend généralement des rameaux
principaux longs et épais et des rameaux latéraux courts, disposés
comme les dents d’un peigne. La ramification s’effectue a partir du
cortex descendant, né des articles, par transformation de son méris-
téme périthallien en méristéme médullaire de branche (Fig. 27, 3) et
la premiére strate de cellules formées est toujours une articulation.
C’est également a partir du périthalle du cortex que se forment les
conceptacles.

Je n’ai pas observé de phénomeénes de régénération dans ce genre,
mais les étapes de la morphogenése du thalle (crofite basale, formation
du cortex des branches) montrent bien que sa structure, de type
lithophylloide déja considérablement modifié, est dérivée de celle
des Dermatolithon. Cette forme trés particuliére de structure articulée
est un exemple unique chez les Corallinacées.

IV. — STRUCTURES LITHOTHAMNIOIDES

Je qualifie ainsi un ensemble de types morphogénétiques plus
ou moins complexes, dérivés d’un type fondamental de base voisin
de la structure des Lithothamnium encrofitants qui en est ’exemple
le plus simple. Quelle que soit la forme des thalles, leur développe-
ment passe en effet, toujours, par un stade encrofitant plus ou moins
développé, caractérisé par un hypothalle vrai, né de la spore, s’accrois-
sant par un méristéeme terminal pluristratifié. La ramification des
filaments cellulaires est toujours apicale, pseudodichotomique. De plus,
ces structures possédent toutes, a I’exception du genre Sporolithon,
des anastomoses latérales exclusivement sous la forme de fusions
cellulaires accompagnées ou non de fusions nucléaires. Les structures
lithothamnioides caractérisent un certain nombre de genres souvent
trés différents tant par la morphologie de leur thalle que par celle
de leurs organes reproducteurs. Elles apparaissent comme des stades
morphogénétiques équivalents de lignées évolutives différentes.

A. - CARACTERES GENERAUX.

I. - Caractéres ontogénétiques.

Les structurcs lithothamnioides dont j’ai suivi la formation a
partir de la spore, ont un développement de type Dumontia ; toute-
fois, les observations n’ayant pu étre étendues a certains genres (Poro-
lithon, Metagoniolithon), on ne peut pas affirmer que ce caractére
est général. En outre, les stades jeunes encore inconnus du genre
Polyporolithon semi-parasite, pourraient étre analogues a ceux des
Amphiroa. Dans le cas des espéces de nos coOtes, le massif germinatif
issu de la segmentation de la spore est toujours épais, composé de
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plusieurs strates de cellules qui se transforment sur la marge (Fig. 6
et 8) en nappes d’initiales, superposées, peu nombreuses au début.
Cette transformation progressive se fait de la base au sommet du
massif, la premiére strate apparaissant directement au contact du
substrat. L’ensemble de ces initiales constitue I’ébauche du méristéme
marginal du thalle juvénile. L’aspect final du massif germinatif est
variable. On y remarque, dés ce stade, ’apparition des phénoménes
cytologiques secondaires, caractéristiques de la sous-famille ou du
genre (trichocytes et fusions latérales).

2. - Caractéres morphogénétiques. (Fig. 28).

a) Les thalles encrofitants.

La structure lithothamnioide est la plus classiquement connue et
Ia plus généralement représentée comme exemple de Corallinacée ou
de Floridée encrotitante. Elle peut étre décrite a partir d’une crotte
de Lithothamnium. Un tissu basal, habituellement nommé hypothalle,
composé de plusieurs couches de filaments horizontaux, s’accroit par
le jeu du méristéme terminal pluristratifié, formé a la marge du
massif germinatif. Les initiales, en se cloisonnant transversalement,
assurent P’allongement de ces files hypothalliennes ; elles se divisent
également par pseudodichotomie, 4 la fois dans le plan de base, assu-
rant ainsi D’étalement de I’hypothalle et dans les plans verticaux
radiaires ou elles engendrent, vers le haut, les initiales périthalliennes
qui se forment donc toujours par ramification apicale. Les files péri-
thalliennes s’accroissent par cloisonnement transversal de leurs ini-
tiales, d’abord terminales et superficielles ; elles se redressent a la
verticale tandis que leurs initiales, ayant engendré, sur leur face
distale, un certain nombre de cellules tectales ou épithalliennes, devien-
nent progressivement intercalaires. Elles peuvent également se rami-
fier par pseudodichotomie. La croissance du périthalle est donc assurée,
dans le thalle adulte, par un méristéme intercalaire surmonté d’un
épithalle composé de deux a trois strates de cellules tectales. Cette
croissance est lente et les initiales, & divisions peu fréquentes, sont
difficiles a distinguer. Elles ont, dans le cas des thalles encrotitants,
un fonctionnement défini, et leur activité cesse lorsque le périthalle
a atteint son épaisseur maximale. La région la plus externe du péri-
thalle, pigmentée et assimilatrice, est quelquefois qualifiée de cortex.
On remarque enfin, le plus souvent, sur les coupes bien orientées,
quelques files périthalliennes plus ou moins réduites, qui prennent
naissance vers le bas. Lors de la croissance des différents tissus, des
phénomeénes cytologiques secondaires completent P’anatomie des
thalles (fusions latérales, formation de trichocytes, de mégacytes).

Les structures lithothamnioides différent donc des structures litho-
phylloides et de leurs formes néoténiques :

— par une plus grande complexité morphogénétique qui apparait
dés la spore (hypothalle pluristratifié, etc.);

— par D'apicalisation compléte des ramifications qui sont défini-
tivement apicales et pseudodichotomes ;

— par la spécialisation différente des anastomoses latérales.
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b) Les thalles dressés.

Le fonctionnement du méristéme périthallien intercalaire n’est
pas toujours défini. Il peut reprendre localement et engendrer des
formations secondaires plus ou moins développées (lames, branches,
articulées ou non) et devenir un méristéme de cicatrisation ou de
croissance. Les branches s’accroissent ainsi, généralement, par un
méristéme intercalaire né du méristéme périthallien. Leur tissu
médullaire est donc d’origine et de nature périthalliennes. Dans le
cas, semble-t-il plus évolué, des Corallinées articulées, les thalles
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Caractéres morphogénétiques des structures lithothamnioides.
Coupes longitudinales radiales schématiques.

1 : structure d’une crofite ; 2 : formation d’une branche et mode de ramification ;
3 : genre Metagoniolithon, mode de formation (hypothétique) du thalle articulé ;
4 : formation du thalle articulé chez les Corallinées.

Conventions : traits continus épais : hypothalle ; traits continus fins : périthalle ;
polin_tf_e§ de fléches : méristémes ; points : épithalle ; traits discontinus : régions non
calcifiées.
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dressés s’accroissent par un véritable méristéme terminal qui engendre
un tissu médullaire a cellules allongées, rappelant les cellules hypo-
thalliennes de la crofite basale.

En outre, comme dans les cas précédents, les structures simples
qui viennent d’étre décrites peuvent se compliquer ; c’est ainsi qu'un
synchronisme des divisions peut apparaitre dans le méristéme hypo-
thallien terminal comme dans le méristéme périthallien intercalaire,
entrainant une disposition des cellules en rangées réguliéres. Cest
pourquoi certaines structures lithothamnioides ont été longtemps clas-
sées parmi les Lithophyllum.

3. - Différents types de structures lithothamnioides.

La comparaison des différents exemples de structures lithotham-
nioides fait apparaitre plusieurs degrés de complexité que l’on peut
classer en ordre croissant. Il semble, en effet, que leur évolution ait
été progressive et se soit faite a partir d’Algues encrofitantes vers
des formes dressées, d’abord simplement branchues, puis articulées.
Je distinguerai, dans cette hypothése, d’aprés leur degré de com-
plexité et leur appartenance a des séries évolutives différentes :

— deux groupes de formes peu évoluées, ne dépassant pas le
stade des formes branchues : ce sont les Sporolithon et les Lithotham-
nium et genres voisins ;

— un groupe de formes moyennement évoluées, possédant en
commun certaines particularités cytologiques, ou les stades encroi-
tants et branchus sont encore les mieux représentés bien qu’un stade
articulé soit déja réalisé : ce sont les Néogoniolithées ;

— un groupe de formes évoluées, ou les stades encrotitants sont
souvent réduits, parfois méme peu visibles, tandis que la phase dres-
sée, articulée, est trés développée et parfois accompagnée d’une diffé-
renciation des rameaux : ce sont les Corallinées articulées.

B. - LES FORMES PEU EVOLUEES, NE DEPASSANT PAS LE STADE DES
FORMES BRANCHUES.

| - Sporolithon

Principales références : Adey, 1970d; J. Cabioch, 1970c; Dawson, 1960a;
Denizot, 1968 ; Foslie, 1929 ; Heydrich, 1897a, 1897b ; Howe, 1918, 1920 ;
Johansen, 1969a ; Johnson, 1956, 1963 ; Lemoine, 1911a, 1961 ; Rothpletz,
1891, 1893 ; Segonzac, 1965, 1967.

Le genre Sporolithon est un genre de mers chaudes ou tempérées
chaudes, représenté soit par des thalles encroiitants simples, soit par des
arbuscules libres nés a partir de croiites. A I’exception d’un échantillon
encroiitant d’un Sporolithon sp. envoyé de Tuléar par P. Vasseur, les seuls
exemplaires dont j’ai pu disposer ont été prélevés, soit dans I’herbier
Thuret (S. erythraeum) soit dans ’herbier du Muséum National d’Histoire
Naturelle (S. mediterraneum). Aprés réhydratation prolongée par le formol
A 4 p. 100, ils ont permis notamment de reconnaitre les particularités
cytologiques de ce genre, ainsi que certains aspects de I’évolution des
sporocystes.

6
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Mode de croissance du thalle adulte.

La structure du thalle encroiitant comporte (planche IX, 1) :

— un hypothalle pluristratifié, peu développé, composé de files
de cellules 4 croissance non synchrone, s’accroissant par le jeu d’un
méristéme terminal et marginal ;

— un périthalle généralement développé, s’accroissant par un
méristéme intercalaire surmonté d’un épithalle souvent réduit (une
ou deux strates de cellules). Les initiales périthalliennes ont des
vitesses de croissance et de division synchrones et leurs cellules-filles
ont souvent une disposition en rangées réguliéres. Le méristéme péri-
thallien posséde plusieurs potentialités ; il peut engendrer des tissus
périthalliens secondaires dont les cellules se distinguent par leur forme
différente ; c’est le cas, en particulier, lorsque le thalle est trés attaqué
par sa base. La formation des branches se fait également par une
reprise localisée de son activité. Les cellules périthalliennes possédent,
en outre, la particularité de pouvoir établir, entre éléments de files
différentes, des anastomoses latérales (planche IX, 2) de deux sortes
(fusions et synapses secondaires), dont le caractére archaique a déja
été évoqué (J. Cabioch, 1970 ¢, 1971 Db).

Remarque sur la formation et I'évolution des tétrasporocystes.

La seconde particularité de ce genre réside dans la disposition
des tétrasporocystes qui ne sont pas réunis dans des conceptacles,
mais simplement disséminés dans le tissu périthallien. L’ensemble
est communément qualifié de sore fertile. Chaque sporocyste résulte
de la transformation d’une cellule périthallienne, selon des modalités
qui sont actuellement trés controversées. Les deux points suivants
semblent cependant élucidés.

Mode de division des sporocystes

Pour certains auteurs, les tétraspores des Sporolithon auraient
une disposition zonée, alors que pour d’autres (Heydrich, Denizot),
elles seraient cruciées. J’ai observé des tétraspores zonées chez le
S. howei mais, par contre, le Sporolithon sp. de Tuléar posséde a la
fois des tétraspores zonées et des tétraspores cruciées indubitables
(planche IX, 3, 4 et 5). Il est alors permis de penser que les deux
modes coexistent chez les Sporolithon, I'un d’eux pouvant se trouver
plus exclusivement représenté chez certaines espéces. Il en est de
méme pour les anastomoses latérales : synapses secondaires ou fusions
peuvent parfois dominer complétement en certaines régions des
thalles. Il s’agit 13, vraisemblablement, de caractéres archaiques
encore instables.

Mode de cicatrisation des sporocystes

G. Segonzac (1965, 1967) a décrit, chez les Sporolithon fossiles,
des figures reproductrices complexes qu’elle a comparées a des
polyspores. J’ai retrouvé, sur les échantillons actuels, des images
analogues (Fig. 29, A) qui sont, en fait, le résultat de la cicatrisation
des sporocystes aprés I’émission des spores. La cellule sous-jacente a
chaque sporocyste vide y pénétre et s’y divise irréguliérement. De
tels phénoménes s’observent également chez les autres Floridées ; ils
ont été décrits par ' Westbrook (1928) chez le Rhodymenia palmata ou
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la cellule-support de chaque sporocyste (Fig. 29, B), émet un prolon-
gement a son intérieur et s’y divise pour redonner une cellule a allure
de cellule corticale qui se comporterait, dans certains cas, comme une
nouvelle cellule-mére de sporocyste.

Fic. 29

Cicatrisation des tétrasporocystes chez le Sporolithon erythraeum
et le Rhodymenia palmata.

A. - Sporolithon erythraeum, aspect d’un tétrasporocyste enfoui dans le péri-
thalle (1); différentes étapes de la cicatrisation (2 et 3); B. - Rhodymenia palmata,
aspect d’un tétrasporocyste (1); étapes de la cicatrisation (2 4 6).

co : cortex ; pé : périthalle ; sp : sporocyste.

(Coppe)s longitudinales ; A : hématoxyline-fuchsine acide; B : hématoxyline-
éosine).

Selon les régles actuelles de la nomenclature, c’est le nom de Sporoli-
thon qui doit étre retenu pour réunir les especes qui présentent les
caractéres redéfinis ci-dessus. Un premier terme, Archaeolithothamnium,
a d’abord été créé par Rothpletz (1891, 1893) pour des formes fossiles
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alors rattachées au genre Lithothamnium, mais I’auteur ne lui a pas reconnu
de valeur générique. Quelques années plus tard et sans tenir compte des
travaux précédents, Heydrich (1897 a et b) a redécouvert et décrit ce genre
sous le nom de Sporolithon. C’est donc ce dernier qui doit étre retenu
(Denizot, 1968 ; Johansen, 1969a) bien que de nombreux auteurs (Lemoine
1911a, 1961 ; Howe, 1920 ; Foslie, 1929 ; Johnson, 1963 ; Adey, 1970d)
considérent souvent que le terme Archaeolithothamnium, plus ancien, doit
bénéficier de I’antériorité.

On peut maintenant proposer pour le genre Sporolithon la défini-
tion suivante :

Thalle encroiitant simple ou portant des branches ramifiées pou-
vant devenir libres. Crotite composée d’un hypothalle pluristratifié,
A croissance terminale non synchrone. Périthalle généralement bien
développé, a croissance intercalaire synchrone, présentant a la fois des
fusions latérales de cellules et des synapses secondaires. Pas de
conceptacles asexués, mais des sporocystes disposés en sores dans le
périthalle. Branches d’origine périthallienne secondaire, avec possibi-
lité d’une stratification de croissance. Tétraspores a division zonée
ou cruciée.

2. - Le genre Lithothamnium et les genres voisins.

a - Lithothamnium

Principales références : Adey, 1964, 1965, 1966b, 1966c, 1968, 1969,
1970c, 1971 ; Adey et Mac Kibbin, 1970 ; Bauch, 1937 ; J. Cabioch, 1964,
1966b, 1969d, 1970d ; Dawson, 1960b ; Foslie, 1929 ; Hamel et Lemoine, 1953;
Heydrich, 1911 ; H. Huvé, 1956 ; Jacquotte, 1962 ; Johnson, 1962 ; Lemoine,
1909a, 1909b, 1910a, 1910b, 1911a ; Masaki, 1968 ; Masaki et Tokida, 1961b,
1963 ; Philippi, 1837 ; Suneson, 1937, 1943, 1958.

Le genre Lithothamnium, actuellement bien défini, regroupe les thalles
encrofitants ou dressés possédant des conceptacles asexués multipores.
Leurs stades encroiitants présentent toujours la structure précédemment
décrite, avec quelques variantes qui font que I'on a quelquefois distingué
des sous-genres, auxquels certains auteurs veulent attribuer une valeur
générique qui ne me semble pas justifite, étant donnée la grande homo-
généité morphogénétique de ces formes,

Mode de croissance du thalle adulte.

Les thalles encrofitants sont composés d’'un hypothalle pluristra-
tifié (Planche IX, 7), d’épaisseur variable, s’accroissant par un méris-
téme marginal terminal. Ses initiales, généralement de forme rectangu-
laire allongée, subissent des divisions pseudodichotomiques assu-
rant, dans la région médiane, la ramification des files hypothalliennes
et, dans la région externe, la formation des initiales périthalliennes
(Fig. 30, 1). Les initiales hypothalliennes apparaissent, sur les coupes,
disposées en éventail et lorsque le thalle n’est pas attaqué a sa base
par des agents perforants, on observe trés souvent un épanouissement
des files hypothalliennes vers le bas. Du fait de la formation d’un
épithalle, les initiales périthalliennes deviennent progressivement
intercalaires lorsqu’elles s’éloignent du point végétatif. Le développe-
ment, variable, de I’épithalle a été utilisé pour la définition de certains
sous-genres. On distingue souvent, dans le périthalle, une région
externe ou corticale, assimilatrice et pigmentée, et une région interne
ou les plastes sont réduits et I’amidon floridéen abondant. Les initiales
hypothalliennes et périthalliennes des thalles encrofitants ont des
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divisions non synchrones et leurs cellules sont généralement disposées
sans ordre. De plus, les fusions latérales sont fréquentes entre éléments
de files voisines.
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Lithothamnium lenormandii.

Coupes longitudinales radiales ; hématoxyline-éosine.

1 : méristéme hypothallien pluristratifié ; 2 : région moyenne d’un thalle; 3:
formation d’une lamelle superficielle et transformation du méristéme intercalaire
périthallien en méristéme terminal.

é : épithalle ; hy : hypothalle ; i : initiale ; pé : périthalle ; t : cellule tectale.
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Formations secondaires.

Le fonctionnement du méristéme hypothallien est constant et
indéfini, celui du méristéme intercalaire périthallien, en principe défini,
peut en fait reprendre et produire :

— soit simplement un périthalle secondaire étendu, superposé
au périthalle primaire et différant de celui-ci par ses caracteres cyto-
logiques (forme des cellules, fréquence des fusions latérales); il en
résulte souvent des stratifications de croissance, marquées par des
zones de colorations différentes dans les tissus ;

— soit des branches ou des protubérances d’origine et de nature
périthalliennes et plus ou moins développées (Fig. 30, 3). De méme
que chez les Lithophyllum, on distingue dans ces branches un périthalle
médullaire et un périthalle externe ou cortical souvent plus pigmente,
I’ensemble s’accroissant par un méristéme intercalaire apical, né du
méristéme périthallien de la croite. Dans le cas le plus simple (L.
calcareum), le périthalle médullaire est analogue a celui de la crofite,
qu’il prolonge (planche IX, 9). En d’autres cas (L. corallioides), on
observe une différenciation des cellules qui tendent a prendre I’aspect
de cellules hypothalliennes. Cette tendance peut se manifester de facon
rythmique, et il en résulte alors une stratification de croissance (plan-
che IX, 10). Elle peut également, semble-t-il, devenir permanente dans
les thalles a croissance rapide.

Comme chez les Lithophyllum, la ramification des branches s’ef-
fectue, soit par dichotomie du méristéme intercalaire apical, soit,
latéralement, a partir du méristéme périthallien externe.

Régénérations.
Deux modes de régénération sont possibles.

Régénérations du périthalle.

Lorsqu’une région périthallienne se trouve lésée, la croissance
ne reprend pas a partir des cellules sous-jacentes. Les initiales
périthalliennes qui entourent la blessure se transforment en initiales
hypothalliennes, et celles-ci engendrent une crotiite juvénile de cicatri-
sation qu’on voit se refermer progressivement. Il en est de méme
lorsqu’une branche se trouve sectionnée : une crofite de cicatrisation se
forme dont I’extension est limitée 4 la surface de la région lésée ;
trés rapidement ensuite, son méristéme périthallien assure la poursuite
de la croissance de la branche. La réapparition d’une structure juvé-
nile est donc de courte durée. Enfin, il y a également régénération
aprés l’émission des spores : les cellules sous-jacentes aux concep-
tacles peuvent proliférer a I'intérieur de ceux-ci et les remplir d’'un
tissu de cicatrisation.

Régénérations de Uhypothalle.

Des fragmentations expérimentales de marges végétatives ont été
tentées chez le Lithothamnium lenormandii (planche IX, 6). Il semble
que le méristéme hypothallien puisse étre reconstitué par la division
des initiales hypothalliennes voisines, demeurées intactes. Il est toute-
fois encore impossible d’affirmer qu’il puisse étre régénéré par les
cellules hypothalliennes agées, amenées du fait de la cassure en
position marginale externe, comme c’est le cas dans les espéces a
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hypothalle épais appartenant aux genres Mesophyllum, Neogoniolithor
et Porplithon, ainsi que nous le verrons plus loin.

A partir de la structure de base qui vient d’étre décrite et de ses
caractéres morphogénétiques, quelques variantes peuvent se rencontrer.
Certaines d’une valeur simplement spécifique, concernent I’épaisseur plus
ou moins grande de ’hypothalle et du périthalle, la forme et la dimension
des cellules, la fréquence des fusions cellulaires. D’autres, considérées
comme plus importantes par certains auteurs, se manifestent dans.le
développement de P’épithalle, 'insertion des conceptacles, plus ou moins
enfouis dans le périthalle, et la présence dans l’hypothallp, de files
dirigées vers le bas. Ces caractéres ont été utilisés pour la définition de
trois sous-genres dont la valeur n’est pas acceptée par la plupart des
auteurs, et que je rappellerai briévement.

— Le sous-genre Phymatolithon (Foslie, 1898b ; Adey, 1964 e'rnend.)
est caractérisé par un épithalle mince, des conceptacles immergés, des
cellules fertiles naissant a partir de cellules périthalliennes internes et non
a partir du méristéme périthallien, des organes méles disposés en bouquets
dendroides.

— Le sous-genre Clathromorphum (Foslie, 1898b ; Adey, 1965 emend.)
est caractérisé par un épithalle épais, photosynthétique, des conceptacles
immergés et des cellules fertiles naissant 4 partir du méristéme périthallien.

— Le sous-genre Leptophytum (Adey, 1966b), enfin, est caractérisé
par un épithalle mince, réduit a quelques cellules non assimilatrices et un
méristéme périthallien superficiel a petites cellules, a partir duquel se
forment les cellules fertiles.

Tous ces caracteres sont en fait trés fluctuants. Lorsque I’hypothalle
est bien conservé, on observe, presque toujours, sur les coupes, des files
dirigées vers le bas. Tous les stades peuvent étre observés dans le degré
d’immersion des conceptacles. Chez le Lithothamnium (Phymatholithon)
polymorphum de nos cotes, on peut constater que leurs primordia se
forment trés superficiellement et s’enfoncent progressivement ensuite, lors
de la croissance du périthalle, ce qui leur donne ’apparence d’une origine
interne. Seul, le mode de formation des organes males pourrait constituer
un caractére distinctif important, mais les informations dont on dispose
a leur sujet sont encore trop succinctes pour étre généralisables.

Remarque sur les affinités des Lithothamnium.

Les Lithothamnium sont trés proches des Sporolithon par la morpho-
logie de leur thalle dont la complexité ne dépasse pas le stade des formes
branchues, mais aussi par leurs conceptacles asexués multipores qui sem-
blent encore trés voisins des sores de sporocystes des Sporolithon ; j’ai
d’ailleurs observé, chez le L. lenormandii un cas anormal, ou les tétrasporo-
cystes étaient dispersés dans le tissu périthallien. En outre, les dispores
binucléées de certaines espéces (L. polymorphum) sont, en fait, des
tétraspores cruciées inachevées (Bauch, 1937, fig. 9).

b - Mesophyllum

Principales références : Adey, 1970d; J. Cabioch, 1969d, 1971b ; Hamel
et Lemoine, 1953 ; Heydrich, 1909a, 1909b ; Johnson, 1961 ; Lemoine, 1928b.

Je maintiendrai, au voisinage du genre Lithothamnium, la distinction
du genre Mesophyllum décrit par Mme Lemoine (1928b) avec comme espéce-
type le M. lichenoides, mais je préciserai sa définition en restreignant
quelque peu son acception.

Ce genre a été créé sur des critéres purement morphologiques, fournis
par la présence, dans I’anatomie de certains Lithothamnium, de cellules
disposées en rangées concentriques. Le choix de ce critére a entrainé le
rapprochement assez artificiel de deux tissus d’origine et de nature mor-
phogénétiques pourtant bien différentes, 4 savoir I’hypothalle de certains
thalles encrotitants et le tissu médullaire d’origine périthallienne de certaines
espéces branchues, possédant par ailleurs une crotite basale a structure
caractéristique de Lithothamnium. C’est ainsi que se sont trouvés confondus
d’une part, certains Lithothamnium ramifiés, dont les branches ont un tissu
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médullaire a cellules disposées en rangées, mais s’accroissant par un méris-
téme intercalaire et d’autre part, les Mesophyllum vrais, dont je vais redé-
finir les caractéres morphogénétiques sur ’exemple du M. lichenoides.

Mode de croissance du thalle adulte.

Les thalles du M. lichenoides offrent I’aspect de lamelles circu-
laires de 1 4 2 cm de diamétre, généralement non adhérentes, épiphytes
sur les Corallina. Une forme saxicole, plus développée, se récolte égale-
ment sur les cotes de la Manche, dans les milieux battus. Le thalle, en
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Fic. 31
Mesophyllum lichenoides.
Coupes longitudinales radiales ; hématoxyline-éosine.

1 : méristéme hypothallien pluristratifié ; 2 : régénération de ce méristéme a
partir des cellules hypothalliennes agées ; 3 : méristéme périthallien.

cé : cénocyte ; hy : hypothalle ; i : initiale ; i, : initiale hypothallienne de régéné-
ration ; n : noyau ; pé: périthalle ; t : cellule tectale.

coupe longitudinale (Fig. 31, 1), apparait composé d’un hypothalle
épais, s’accroissant par un méristéme marginal terminal et pluristra-
tifié. Les initiales ont des vitesses de croissance et de division syn-
chrones et leurs cellules-filles sont disposées en rangées réguliéres
caractéristiques qui ont fait classer autrefois cette espéce parmi les
Lithophyllum. Un tel hypothalle correspond au type « coaxial» de
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H. Johnson (1961). Les initiales périthalliennes, nées par pseudodi-
chotomie des initiales hypothalliennes, sont généralement allongées
et surmontées d’une seule couche de cellules tectales. Le périthalle
est d’ordinaire peu développé, sauf dans une forme encroiitante de
Méditerranée, associée aux fonds coralligénes. Vers le bas, les files
hypothalliennes s’incurvent mais ne forment pas un véritable périthalle
inférieur. Elles s’allongent parfois et produisent, 4 la face inférieure
des thalles, un pédoncule de fixation (planche X, 5) qui enserre les
rameaux de la Coralline - support. En outre, de nombreuses résorptions
membranaires interviennent entre cellules de files voisines et abou-
tissent a la formation de grands cénocytes plurinucléés, dont les
noyaux demeurent trés longtemps individualisés (J. Cabioch, 1971b).

Formations secondaires.

Les initiales du méristéme périthallien peuvent, indépendamment
de tout phénoméne de cicatrisation, se transformer normalement en
initiales hypothalliennes pour redonner des lames secondaires super-
posées aux premiéres. Le phénoméne débute par l'apparition d’une
protubérance périthallienne ot se manifeste, au bout d’un certain
temps, une inégalité de croissance. Sur I'un des cotés, les initiales
s’allongent, se divisent plus rapidement et sc transforment en initiales
hypothalliennes tandis que leur cellule tectale disparait. Sur le coté
opposé, le méristéme intercalaire périthallien persiste. Cette transtfor-
mation est généralement irréversible et la jeune lame ainsi apparue
s’accroit pour devenir identique et paralléle a la premiére.

Il arrive que, dans certains cas, deux protubérances voisines
tendent a se développer I'une vers ’autre. La rencontre précoce des
jeunes ébauches hypothalliennes encore inachevées (planche X, 4)
stoppe alors le phénoméne. Les méristémes périthalliens fusionnent
et poursuivent pendant quelque temps leur fonctionnement, en pro-
duisant une protubérance entiérement constituée par du périthalle.

Régénération.

Chez le Mesophyllum lichenoides, j’ai observé deux sortes de
phénomeénes de régénération.

Régénérations du périthalle.

La destruction du périthalle sur une plus ou moins grande étendue
entraine I’apparition d’une lame secondaire de cicatrisation, formée
a partir des initiales périthalliennes demeurées intactes. Cette lame
est parfois amenée 4 s’étendre dans une direction exactement inverse
de la direction primitive d’accroissement du thalle.

Régénérations de Uhypothalle (planche X, 2 et 3, Fig. 31, 2).

On peut obtenir expérimentalement la régénération de I’hypothalle
en sectionnant les points végétatifs. Plusieurs observations ont été
effectuées.

a) Les fractions antérieures ou marginales, maintenues en culture,
ont poursuivi leur croissance normale a partir du point végétatif
conservé. Aucune régénération n’est apparue a leur podle postérieur
sectionné.

B) Les fractions postérieures, c’est-a-dire les thalles proprement

dits amputés de leurs points végétatifs, ont montré, au bout de
15 jours, une régénération presque totale de leur marge. Le phéno-
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meéne est rapide et peut étre reconstitué a partir de coupes longitu-
dinales radiales.

Les tissus hypothallien et périthallien qui se trouvent au bord
de la cassure meurent sur une plus ou moins grande épaisseur (cing
a dix strates de cellules) et sont éliminés. Les éléments vivants qui
se trouvent amenés en position externe sont des syncytiums plurinu-
cléés, résultant des fusions cellulaires habituelles et fréquentes chez
le M. lichenoides. 11 semble que, sans division nucléaire préalable,
certains noyaux s’isolent au pole supérieur de chacune des cellules
composant les syncytiums (Fig. 31, 2). Qu’il y ait alors division
nucléaire ou non, un cloisonnement s’effectue a ce podle, isolant une
cellule qui devient une nouvelle initiale hypothallienne. Ainsi se
reforme, directement a partir de ces syncytiums hypothalliens agés,
un méristéme terminal pluristratifié qui fonctionne d’emblée pour
engendrer des cellules hypothalliennes, entre lesquelles de nouvelles
anastomoses latérales apparaissent. Un nouveau périthalle se trouve
également formé latéralement. Il se confond avec le périthalle primitif.
Il en résulte que, trés rapidement, on ne retrouve plus, sur les coupes,
la trace de cette cicatrisation, marquée simplement par une légére
discontinuité en surface et par la présence de vestiges membranaires
au-dessus des initiales. Quelquefois, la dégénérescence consécutive a la
cassure, affecte de facon inégale les cellules hypothalliennes et I’'on
observe une croissance plus active sur le bord inférieur ou supérieur
de la lame. Dans tous les cas, le thalle régénéré retrouve rapidement
I’aspect du thalle primitif.

8) Des sections paralleéles a la marge, aussi étroites que possible
ont été tentées afin de chercher a obtenir, en I’absence du point
végétatif, la régénération des cellules hypothalliennes dans un sens
opposé a la direction primitive d’accroissement. Comme dans le cas
précédent, des régénérations du méristéme marginal hypothallien sont
apparues au bout de quelques jours au podle distal, mais le pdle
proximal est demeuré inchangé. Il semble donc que la polarité acquise
par les cellules ne se modifie pas aprés ablation de I’apex des filaments.

v) Dans certains cas, lorsque pour une raison quelconque (atta-
que par des organismes perforants, dégénérescence d’une trop grande
épaisseur de cellules, qui ne sont pas éliminées), I’hypothalle ne peut
régénérer, une nouvelle lame se forme a partir du méristéme péri-
thallien et remplace progressivement la premiére.

Redéfinition du genre Mesophyllum

Je propose de restreindre 1’acception du genre Mesophyllum aux
espéces dont le thalle encrofitant posséde un hypothalle développé,
croissant par un méristéme marginal {erminal a divisions synchrones.
Les cellules de cet hypothalle sont alors disposées en rangées régu-
liéres caractéristiques et forment entre elles des syncytiums de fusion,
dont les noyaux demeurent individualisés.

¢ - Polyporolithon

Principales références : Mason, 1953 ; Masaki et Tokida, 1961 a ; Tokida
et Masaki, 1960.

Je maintiens provisoirement en tant qu’individualité générique le genre
Polyporolithon créé par Mason (1953) pour regrouper certaines espéces
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de Lithothamnium (L. patena, L. conchatum, L. parcum et L. recliqalurp),
formant des lames circulaires, épiphytes sur d’autres Algues, Corallinacées
ou non. Le genre se définit alors, non seulement par sa structure voisine
de celles des Lithothamnium et ses conceptacles asexués multipores mais
aussi par son habitat semi-parasitique d’aprés I'auteur, habitat que les études
anatomiques réalisées jusqu’a présent (Tokida et Masaki, 1960 ; Masaki et
Tokida, 1961a) ne paraissent cependant pas confirmer et dont la démons-
tration nécessiterait des recherches ontogénétiques.

Je n’ai pu étudier que I’'anatomie des principales espéces appar-
tenant a ce genre ; j’ai eu 4 ma disposition des échantillons d’herbier
du P. patena, épiphytes sur Ballia (leg. J. Feldmann) et du P. concha-
tum, épiphyte sur Calliarthron (leg. Johansen), ainsi qu’une coupe du
P. parcum (leg. Johansen).

La structure du P. patena est tout a fait semblable a celle du
Mesophyllum lichenoides (planche X, 9) ; I’hypothalle, épais, s’accroit
par un méristéme marginal terminal pluristratifié dont les initiales ont
des divisions synchrones ; les cellules hypothalliennes sont, de ce fait,
disposées en rangées réguliéres ; le périthalle est réduit. Comme chez
le M. lichenoides, les files hypothalliennes inférieures engendrent vers
le bas un pédoncule, qui consolide la fixation de I’Algue a la surface
de I’hote. Cette espéce ne semble pas étre parasite mais simplement
épiphyte et je propose de la placer, ainsi que l’avait déja fait
Mme Lemoine (1928 b), dans le genre Mesophyllum.

La structure du P. conchatum est semblable a celle des Litho-
thamnium ; il en est de méme pour celle du P. reclinatum, étudié par
Masaki et Tokida (1961 a) et considéré autrefois comme une simple
forme du P. conchatum (Foslie, 1906, sous le nom de Lithothamnium
conchatum f. reclinatum). L’hypothalle s’accroit par un méristéme
marginal terminal pluristratifié, dont les initiales ont des divisions
non synchrones et dont les cellules hypothalliennes, de forme allongée,
sont disposées sans ordre. Cet hypothalle est surmonté, vers I’extérieur,
d’un périthalle développé. Les figures données par Masaki et Tokida
montrent que I’hypothalle forme, au centre du thalle, une sorte de
pédoncule d’attache et que I’Algue-support réagit a la présence de
I’épiphyte en produisant une sorte de prolifération de ses tissus.
Aucune preuve d’un mode de vie parasitique n’a été établie jusqu’a
présent et les deux espéces P. conchatum et P. reclinatum ne sont
peut-étre que des Lithothamnium épiphytes.

Le P. parcum enfin, me semble avoir une structure toute diffé-
rente. Son thalle présente, sur les coupes radiales, une symeétrie bila-
térale : un tissu médullaire épais, composé de cellules allongées dispo-
sées sans ordre, présente I’aspect d'un hypothalle, mais il s’accroit
par un méristeme intercalaire et il y a lieu de supposer qu’il a la
valeur d’un périthalle médullaire ; il est bordé sur les deux faces
par un tissu cortical rappelant le périthalle externe des Lithothamnium
arbusculaires (planche X, 8). La structure du point d’insertion de 1’épi-
phyte sur I’Algue-support montre que le thalle tire son origine d’un
faisceau de filaments d’abord apparus a l’intérieur méme des tissus
du Calliarthron (planche X, 8). Ces figures rappellent le mode de forma-
tion endophytique des stades juvéniles des Amphiroa a I'intérieur des
tissus d’autres Corallinacées. Il y a donc lieu de supposer, en ’absence
de toute observation ontogénétique, que le P. parcum posséde un mode
de développement différent de celui des autres Lithothamniées. Sa
structure particuliére, entiérement de nature périthallienne et son
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habitat semi-endophytique justifient pleinement son individualité géné-
rique et, bien que l’espéce-type du genre Polyporolithon soit le
P. conchatum, il semble que, seul, le P. parcum corresponde a la
définition du genre proposée par Mason (1953).

C. - LES FORMES MOYENNEMENT EVOLUEES DES NEOGONIOLITHEES.

Je regroupe sous cette rubrique trois genres apparemment trés
différents par leur morphologie, mais entre lesquels la comparaison
des caractéres morphogénétiques fait apparaitre une parenté évidente.
Cet ensemble est représenté essentiellement par des formes encroii-
tantes et branchues souvent trés développées (Neogoniolithon, Poro-
lithon) qui différent par leur degré de spécialisation cytologique. Le
terme le plus évolué de cette série consiste en une seule forme articulée
(Metagoniolithon), qui semble directement dérivée des formes bran-
chues par l'intervention locale d’une décalcification des parois cellu-
laires.

| - U'ensemble des genres Hydrolithon-Neogoniolithon-Porolithon

Cet ensemble regroupe des genres trés voisins par leur morpho-
logie, leur anatomie, leur morphogenése et leurs organes reproducteurs,
et qui ne different, en fait, que par certains aspects de leur cytologie
(trichocytes et mégacytes). Le thalle peut étre simplement encroftitant,
ou formé d’une crotiite basale portant des branches, qui peuvent
devenir libres. Les formes encroiitantes possédent une structure typi-
quement lithothamnioide et, en I’absence de trichocytes, ou lorsque
les fixations ne sont pas favorables a leur observation, il est pratique-
ment impossible, a Uétat stérile, de les distinguer des Lithothamnium.
Les branches, comme celles des Lithothamnium et des Lithophyllum,
sont constituées par un tissu médullaire d’origine périthallienne. Les
cellules hypothalliennes et périthalliennes sont parfois disposées en
rangées réguliéres. Le cas devient presque général dans le tissu
médullaire des branches. A partir de ces caractéres communs, on
distingue habituellement trois genres :

— le genre Neogoniolithon, caractérisé par la présence de tricho-
cytes ou des mégacytes qui en résultent, disposés en files verticales ;

— le genre Porolithon qui posséde des mégacytes dérivés de
trichocytes éphémeéres, disposés en rangées horizontales ;

— le genre Hydrolithon, qui n’est peut-étre qu’un sous-genre de
Porolithon ou de Neogoniolithon. Il est caractérisé par son hypothalle
réduit, souvent qualifié d’hypothalle unistratifié, mais qui n’est pas
I’équivalent de celui des formes A caractéres juvéniles précédemment
décrites.

En fait, cette distinction est rarement aussi nette. Certains
Nengoniolithon n’ont pas toujours des mégacytes disposés en files
verticales car ils peuvent étre fugaces et disparaitre dans les tissus
agés. Les mégacytes en rangées horizontales des Porolithon n’existent
que dans les thalles asexués. Les thalles sexués ont, au contraire, des
mégacytes fugaces, rappelant ceux des Neogoniolithon. Toutes les
formes intermédiaires existent donc entre les genres Neogoniolithon
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et Porplithon. 11 faut attendre qu’une étude comparative détaillée d’'un
grand nombre d’exemples convenablement fixés ait été réalisée pour
connaitre la valeur réelle de ces critéres cytologiques. Maintenant
provisoirement la distinction entre ces deux genres, je préciserai
leurs caractéres morphogénétiques, ainsi que I’amplitude des variations
anatomiques observées.

a - Neogoniolithon

Principales références : J. Cabioch, 1968b, 1971b ; Foslie, 1898b, 1899a ;
Hamel et Lemoine, 1953 ; Johansen, 1969a ; Kylin, 1956 ; Lemoine, 1931 ;
Masaki, 1968 ; Setchell et Mason, 1943.

Le genre fut créé par Setchell et Mason (1943) pour regrouper un
certain nombre d’espéces encrofiitantes (espéce-type : N. Fosliei) ou bran-
chues (espéce-type : N. frutescens) possédant, outre des conceptacles asexués
unipores, des trichocytes disposés en rangées verticales. Se regroupent tout
naturellement dans ce genre les espéces que, sur le seul critére de leurs
conceptacles asexués unipores, certains auteurs (Adey, 1970 ; Masaki, 1968)
classent encore parmi les Lithophyllum, dont elles se distinguent cependant
nettement par leurs caractéres cytologiques (présence de trichocytes, de
mégacytes et de fusions latérales) et surtout par leurs caractéres morpho-
génétiques.

J’ai étudié des thalles vivants du N. notarisii de Méditerranée, des
échantillons d’herbier du N. absimile (ex Lithophyllum absimile) et, enfin,
un Neogoniolithon sp. de Tuléar, envoyé par P. Vasseur.

Mode de croissance du thalle.

Le thalle encrofitant se compose d’'un hypothalle généralement
développé (Fig. 32), croissant par un méristétme marginal terminal
pluristratifié, directement formé a la périphérie du massif germinatif
(Fig. 8). Les files hypothalliennes inférieures sont fréquemment incur-
vées vers le bas. Le périthalle peut étre plus ou moins épais. La taille
de ses cellules, constante pour un méme thalle, est extrémement
variable selon les espéces ; cette variabilité rend les comparaisons
parfois difficiles, mais elle est indépendante du schéma morphogéné-
tique de base qui demeure constant, et je ne lui accorderai donc qu'une
valeur purement spécifique.

Le N. notarisii, par exemple, posséde un périthalle composé d’un
petit nombre de strates de grandes cellules atteignant 25 4 30 w de haut.
L’aspect du Neogoniolithon sp. de Tuléar est trés différent. Les cellules
périthalliennes, disposées en couches nombreuses, ne dépassent pas,
par endroits, 5 p. de haut. Les initiales périthalliennes nées a la marge
du thalle par division pseudodichotomique des initiales hypothalliennes,
deviennent intercalaires, peu visibles dans le cas des thalles a cellules
petites, et elles sont surmontées d’un épithalle réduit 4 une couche
de cellules. Certaines initiales périthalliennes se transforment en tri-
chocytes qui évoluent, apres disparition de la cellule-poil, en mégacytes
plus ou moins éphémeres. Ces formations peuvent étre successives et,
dans les espéces a périthalle épais, les mégacytes persistants, sont
disposés en files verticales. Dans les espéces a périthalle mince, les
mégacytes sont souvent fugaces et ne s’inscrivent pas d’une maniére
définitive dans I’anatomie du thalle.

Formations secondaires.

De méme que chez les Lithothamnium, le méristéme intercalaire
périthallien peut produire des proliférations locales du périthalle
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(planche X, 7) (réaction locale au contact d’un épiphyte par exemple).
C’est également griace a lui que se forment, vraisemblablement, les
branches des Neogoniolithon arbusculaires. Celles-ci sont entiérement
constituées par un tissu médullaire périthallien, a4 cellules disposées
en rangées réguliéres (N. frutescens).
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Fic. 32
Neogoniolithon notarisii.
Coupes longitudinales radiales (hématoxyline-éosine).
1 : région marginale du thalle ; 2 : région agée.
hy : hypothalle ; i : initiale ; pé : périthalle ; t : cellule tectale.

Régénérations
Régénérations du périthalle.
Le méristéme périthallien assure, lors des traumatismes super-
ficiels, la formation de crofites de cicatrisation présentant une structure

identique a celle du thalle. Ses initiales sont donc capables de se
transformer pour un temps en initiales hypothalliennes.
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Régénérations de U'hypothalle.

Comme chez le Mesophyllum lichenoides, le méristéme hypothal-
lien marginal peut étre régénéré directement a partir des cellules
hypothalliennes Agées, amenées en position externe lors d’'une cassure
de la marge végétative (planche X, 6).

b - Porolithon

Principales références : J. Cabioch, 1970a, 1971b; Desikachary et
Ganesan, 1966 ; Foslie, 1906, 1909 ; Lemoine, 1911a ; Masaki, 1968.

Le genre fut créé par Foslie (1906, 1909) pour regrouper un certain
nombre d’espéces caractérisées, outre leurs conceptacles asexués unipores,
par la présence, dans leur périthalle, de mégacytes disposés en plages
horizontales. ILes thalles possédent les caractéres morphogénétiques des
structures lithothamnioides. Ils sont proches de ceux des Neogoniolithon
et n’en différent que par une plus grande complexité cytologique.

Mode de croissance du thalle adulte.

Le stade encrotitant, présent chez toutes les espéces, qu’elles soient
arbusculaires ou non, comporte un hypothalle épais, s’accroissant par
un méristéme terminal marginal pluristratifié. Ses initiales assurent
par pseudodichotomie la formation des initiales périthalliennes que
recouvre rapidement une couche de cellules tectales. Certaines initiales
périthalliennes se transforment en trichocytes qui évoluent en méga-
cytes isolés et éphémeres dans le cas des thalles sexués, persistants
et disposés en plages horizontales dans les thalles asexués. Le déve-
loppement relatif des tissus hypothallien et périthallien est variable.

— Certaines espeéces, toujours encrofitantes, ont un thalle épais
(800 ), constitué essentiellement par un périthalle trés développé
(P. onkodes). Dans les méristémes hypothalliens et périthalliens, les
divisions ne sont pas synchrones et les cellules sont généralement
disposées sans ordre. L’hypothalle, bien qu’épais, est trés attaqué et,
souvent, on ne I’observe plus sur les préparations.

— D’autres espéces, arbusculaires, ont au contraire un périthalle
réduit a4 quelques couches de cellules et un hypothalle dominant, avec
un méristéme marginal 4 divisions synchrones (P. gardineri), corres-
pondant au type coaxial de Johnson (planche X, 10).

Formations secondaires.

Le méristéme intercalaire périthallien peut donner naissance a
des branches développées. Celles-ci peuvent se détacher et poursuivre
librement leur développement ; elles s’accroissent a4 leur sommet par
un méristéme intercalaire et sont constituées entiérement par un tissu
d’origine périthallienne, qui se différencie en un périthalle médullaire
et un périthalle externe. Ce dernier présente une morphologie cellulaire
voisine de celle du périthalle de la crotite, alors que le tissu médullaire
tend a prendre I’aspect de I’hypothalle (planche XI, 1), avec des cel-
lules souvent disposées en rangées réguliéres (P. sonorensis, P. gardi-
neri) interrompues, cependant, dans les thalles asexués, par les plages
de mégacytes qui, toujours absentes de I’hypothalle, confirment la
nature périthallienne de ce tissu. En outre, il arrive parfois que
I’épithalle surmontant le méristéme intercalaire apical des branches
se délamine localement (Fig. 33, 2 ; planche XI, 2) ; ce méristéme
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devient ainsi subterminal et ressemble déja a celui des rameaux dressés
des Metagoniolithon que nous verrons plus loin,

Commme chez les Lithothamnium et les Lithophyllum, les branches
se ramifient, soit par dichotomie du méristéme intercalaire apical, soit
latéralement, 4 partir du méristeme périthallien externe.

F1c. 33
Porolithon gardineri.

Coupes longitudinales radiales ou axiales ; hématoxyline-éosine.
1 : marge d’un thalle encroiitant et cicatrisation du méristéme hypothallien pluri-
stratifié ; 2 : apex d’une branche, délamination de l’épithalle; 3 : aspect du
méristéme intercalaire normal.
cé : cénocyte ; hy : hypothalle ; i: initiale ; iy : initiale de régénération ; pé :
périthalle.

Régénérations.

Les régénérations du périthalle sont analogues a celles des Litho-
thamnium. Elles se font par transformation temporaire des initiales
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périthalliennes en initiales hypothalliennes. Il en résulte le développe-
ment d’une crofite de cicatrisation qui enrobe toute la région lésée.
Dans le cas des branches, le méristéme périthallien de cette croiite
assure directement la poursuite de la croissance. En outre, de méme
que chez le Mesophyllum lichenoides, le méristéme hypothallien mar-
ginal des crofites peut étre régénéré (Fig. 33, 1 ; planche X, 11) a partir
des cellules hypothalliennes 4gées qui se sont trouvées amenées en
position externe, par suite de la cassure de la marge végétative du
thalle.

2 - Metagoniolithon

Principales références : Johansen, 1969a ; Manza, 1937c, 1940 ; Segawa,
1949 ; Weber-van Bosse, 1904.

Ce genre fut créé par 'Weber-van Bosse (1904) pour regrouper certaines
espéces articulées, alors rattachées au genre Amphiroa, et caractérisées,
indépendamment de leurs particularités cytologiques qui n’avaient pas
encore été étudiées, par leurs cellules toutes de méme taille. Cette distinction
s’est trouvée conservée par la suite (Yendo, 1905a ; Manza, 1940 ; Segawa,
1949) et Johansen (1969a) a proposé, en raison de l'originalité de ce genre,
d’en faire le type d’une sous-famille, celle des Metagoniolithoideae. Les
caractéres morphogénétiques de ce genre sont proches de ceux des
Neogoniolithon et des Porolithon et permettent de le considérer comme le
stade le plus évolué d’une série dc formes allant de stades encrottants
simples 4 des formes articulées dressées et jai proposé (J. Cabioch, 1971a)
(llehregrouper ces trois genres dans une méme tribu, celle des Néogonio-
ithées.

Le genre Metagoniolithon semble localisé strictement sur les cotes
d’Australie (Manza, 1940). J’ai étudié des échantillons fixés de M. charoides,
espéce-type du genre, envoyés par H.B.S. Womersley et des échantillons
d’herbier du M. stelligerum et du M. gracile.

Mode de croissance du thalle.

Les caractéres morphogénétiques seront définis sur ’exemple du
M. charoides.

Le thalle dressé, a ramification généralement dichotome et verti-
cillée, semble naitre d’une croflite basale plus ou moins développée,
a laquelle il se rattache par ’intermédiaire d’une articulation de grande
taille (Fig. 34).

L’étude de cette base est rendue difficile par la présence de nombreuses
autres Corallinacées encrofitantes, mais la structure le plus souvent observée
rappelle celle du Neogoniolithon notarisii. Un hypothalle composé de
quelques strates de grandes cellules porte un périthalle a cellules petites
ou l'on distingue des mégacytes fugaces, généralement rares. Les fusions
latérales, nombreuses entre files périthalliennes voisines, conduisent a la
formation de cénocytes étoilés.

L’apparition des pousses dressées s’effectue vraisemblablement
a partir du méristéme périthallien de la crodite basale. Celui-ci, d’abord
intercalaire, se modifie et devient progressivement terminal, les cel-
lules tectales qui le recouvraient étant remplacées par une calotte
de substances pectiques probablement issue de leur dégénérescence.
Cette calotte se colore intensément par la fuchsine acide. Elle recouvre
en permanence les initiales qui, devenues apicales, ont une forme
allongée, un gros noyau, un contenu dense. Ces initiales se divisent
de fagon synchrone et produisent des cellules toutes semblables, dis-

7



234 JACQUELINE CABIOCH

posées en rangées réguliéres. De nombreuses fusions latérales inter-
viennent. En outre, un périthalle externe se différencie, ou1 apparaissent
de nombreux trichocytes éphémeéres (J. Cabioch, 1971b). L’aspect du
sommet des thalles semble donc un peu différent de celui décrit par
Weber-van Bosse (1904, planche XV) qui n’a probablement pas étudié
de coupes longitudinales axiales fines. De plus, la structure des
articles rappelle beaucoup (planche XI, 8) l’aspect d’un Porolithon
branchu, sexué, dépourvu de mégacytes persistants.

Fic. 34
Metagoniolithon charoides.

Aspect de la région inférieurc d’un thalle.
ar : articulation.

La formation des articulations est liée a la décalcification des
tissus qui intervient plus ou moins précocement (planche XI, 3 et 5)
et peut se manifester au niveau méme du méristéme apical. On peut
suivre les étapes de ce phénoméne sur les coupes, a partir de I’apex
des rameaux (planche XI). En certains endroits, les parois des cellules
médullaires s’épaississent, deviennent plus colorables Leur lumiére se
rétrécit et, progressivement, tandis que la décalcification se poursuit,
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leur disposition devient irréguliére. Les articulations offrent alors
(planche XI, 8) I’aspect classique d’un tissu de Floridée multiaxiale
(cf. Polyides) et ne rappellent en rien la structure des Corallinacées.
Les cellules sont étroites, allongées, enchevétrées et anastomosées.
Le phénomeéne prend davantage d’extension au cours du vieillissement
des thalles et les articulations basales, les plus anciennes, sont toujours
les plus développées. En outre, Weber-van Bosse (1904) a observé, dans
le cas du M. stelligerum, que, dans les régions agées, I’axe des articles
était également décalcifié. Le thalle offre alors sur les coupes, ’aspect
d’une Floridée multiaxiale filamenteuse, encore pourvue par endroits
d’une succession de cellules calcifiées et réguliéres rappelant son
caractére de Corallinacée. Le phénoméne devient apical chez le
Litharthron australis (ex Amphiroa australis), étudié par Weber-van
Bosse (1904), et qui n’est peut-étre qu’un sous-genre de Metagonio-
lithon.

Ces formes trés curieuses de Corallinacées articulées sont peut-
étre les homologues des thalles cladomiens multiaxiaux connus chez
les autres Floridées, notamment les Polyides et les Furcellaria.

Formations secondaires

On distingue, chez le M. charoides, des rameaux principaux a
ramification en principe dichotome et des rameaux secondaires verti-
cillés. Les premiers naissent au sommet du thalle par dichotomie du
méristéme apical (planche XI, 7) ; les seconds se forment postérieure-
ment aux premiers, latéralement, 4 partir du méristéme périthallien
des articulations (planche XI, 9 et 10). Ces rameaux latéraux appa-
raissent en nombre variable, de facon successive et non simultanée,
sous la forme de pousses calcifiées, articulées, généralement courtes,
morphologiquement et anatomiquement identiques aux rameaux prin-
cipaux. Certaines d’entre elles peuvent acquérir une croissance indéfi-
nie et devenir des rameaux principaux.

D’autres remaniements secondaires sont présents sous la forme
de délaminations superficielles du périthalle, souvent limitées a
I’épithalle chez le M. charoides (planche XI, 6). Dans le cas du M. stel-
ligerum, ces délaminations constituent des sortes de coupes enrobant
la base et le sommet des articulations (Weber-van Bosse, 1904,
planche XV, fig. 9). Aucun phénomeéne de régénération n’a été observé.

D - FORMES EVOLUEES, ARTICULEES DES CORALLINEES.

Principales références : J. Cabioch, 1966c, 1969d ; Dawson, 1964 ;
Decaisne, 1842 ; Ganesan, 1965, 1967, 1968, 1970 ; Hamel et Lemoine, 1953 ;
Johansen, 1966, 1969a, 1970 ; Johansen et Austin, 1970 ; Manza, 1937a, 1937b,
1937c, 1940 ; Segawa, 1941a, 1941b, 1941c, 1941d, 1941e, 1941f, 1942,
1946, 1949, 1955; Solms-Laubach, 1881; Weber-van Bosse, 1904; Yamanouchi.
1921 ; Yendo, 1902a, 1902b, 1904, 1905a, 1905b.

Les Corallinées articulées, comprennent un ensemble de genres
caractérisés, outre leurs conceptacles asexués unipores, par la présence
dans leurs tissus, d’anastomoses latérales exclusivement sous la forme
de fusions de cellules et par le fait que leur développement comporte
toujours un stade articulé plus ou moins important. Leurs caractéres
morphogénétiques sont trés différents de ceux des Metagoniolithon.
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I. - Mode de croissance du thalle.

a) Stade encroiitant.

Bien que I’étude des stades jeunes n’ait pas été réalisée pour l’en-
semble des genres, il apparait que, dans la plupart des cas, ’ontoge-
nése passe toujours par un stade encrotitant plus ou moins développé.
Sans pouvoir encore généraliser les observations, il est permis de
penser que le thalle encrotitant posséde, dans tous les cas, une struc-
ture typiquement lithothamnioide, qui a été observée dans les genres
Corallina (Rosenvinge, 1917 ; J. Cabioch, 1966¢, 1969d), Yamadaea
(Segawa, 1955), Jania (Ganesan, 1965), Chiharaea (Johansen, 1966),
Bossiella et Calliarthron (Johansen, 1969a). Un hypothalle composé
de plusieurs strates de cellules allongées s’accroit par un méristéme
terminal pluristratifié, formé directement 4 la marge du massif germi-
natif issu du cloisonnement de la spore. Les initiales ont des divisions
généralement non synchrones et les cellules hypothalliennes sont
disposées sans ordre. Le périthalle est plus ou moins développé ; on y
observe de nombreuses fusions cellulaires latérales. Ses initiales, nées
par division pseudodichotomique des initiales hypothalliennes, devien-
nent intercalaires aprés avoir découpé vers ’extérieur une couche de
cellules tectales. Cette structure est tout a fait comparable i celle d’'un
Lithothamnium. Le méristéme intercalaire périthallien produit, en cer-
tains points de la croiite, les premiéres pousses dressées directement
sous la forme d’une articulation (Fig. 35).

En fait, le développement du stade encrotitant est variable selon
les genres et I’on peut distinguer plusieurs degrés de complexité.

— Dans le genre Yamadaea (Segawa, 1955), le thalle est essen-
tiellement représenté par la phase encrofitante dont la structure
rappelle celle des Lithothamnium. Les seules pousses dressées sont
réduites aux conceptacles portés chacun par une articulation.

— Dans le genre Chiharaea (Johansen, 1966), le thalle encrotitant
est développé, mais les pousses dressées comportent de 2 a 12 articles,
sur lesquels se localisent les organes reproducteurs.

— La plupart des autres genres de Corallinées sont encore portés
par une crolite basale, souvent masquée par le développement beau-
coup plus important des branches articulées.

— Enfin, il semble que le stade encrofitant tende a se réduire a
Pextréme chez certaines formes qui sont sans doute plus évoluées
comme en témoignent, par ailleurs, les caractéres de leurs organes
reproducteurs et de leur ramification. Il en résulte une accélération du
développement (J. Cabioch, 1966¢c). Le thalle rampant, réduit a quel-
ques centaines de microns chez le Corallina squamata, donne naissance,
trés précocement, a la premiére articulation d’une jeune pousse. Il en
est souvent de méme, chez le Jania rubens, mais la réduction peut
s’accentuer davantage. L’ébauche du thalle encroiitant, formée a la
périphérie du massif germinatif, devient alors directement le primor-
dium du thalle dressé, le méristéme hypothallien basal et le méristéme
apical des branches ayant ainsi méme valeur.
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b) Stade articulé dressé.

Quelle que soit leur origine, les thalles articulés des Corallinées
présentent des particularités morphogénétiques communes.

Croissance du thalle

Le thalle s’accroit toujours par un méristéme apical terminal.
Ses initiales sont donc directement au contact de l’extérieur. Leurs
divisions, synchrones, engendrent un tissu médullaire dont les carac-
téres cytologiques rappellent le plus souvent ceux de I’hypothalle de
la crofite basale. Latéralement se différencie un périthalle plus ou
moins développé selon les genres et dont les initiales, formées par

Fie. 35
Corallina officinalis.
Coupes longitudinales radiales ; hématoxyline-fuchsine acide.

1 : structure d’une crofite basale ; 2 : id., formation d’un thalle dressé ; 3 : disque
secondaire issu de la fixation d’un stolon.
ar : articulation ; hy : hypothalle ; pé : périthalle ; tm : tissu médullaire.

division pseudodichotomique des initiales médullaires, constituent un
méristéme intercalaire surmonté d’une couche de cellules tectales.

Formation des articulations.

Les articulations sont toujours composées d’une seule strate de
cellules allongées, non calcifiées, dépourvues d’anastomoses latérales.
Les plus externes de ces cellules subissent parfois des redécoupages
internes analogues a ceux des Amphiroa (Johansen, 1969a). Le mode
d’apparition des articulations est plus ou moins complexe.
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Chez les Calliarthron (Johansen, 1969a), le fonctionnement du
méristéme apical est constant. Il engendre des strates de cellules
médullaires flexueuses, toutes semblables ; Particulation apparait dans
une strate inférieure encore jeune et dépourvue d’anastomoses laté-
rales ; la décalcification des parois cellulaires, alors plus intensément
colorables, est accompagnée d’une forte élongation synchrone des
cellules dont le contour devient rectiligne.

Dans le cas des Corallina, et probablement de la plupart des
autres genres de Corallinées, les cellules de l’articulation se forment
directement a ’apex et résultent d’une modification rythmique du
fonctionnement du méristéme terminal. Les initiales s’allongent jus-
qu’a doubler ou tripler leur longueur habituelle avant de se diviser
(J. Cabioch, 1971b, planche II, 4) de nouveau ; par la suite, les grandes
cellules ainsi formées se décalcifient rapidement sans qu’aucune anas-
tomose latérale soit intervenue.

Chez les Jania et quelques sous-genres voisins, enfin, les initiales
des articulations ne différent pas de celles des articles. Elles sont de
longueur identique. Seules les décalcifications successives viennent
interrompre '’homogénéité des rameaux.

Ramification des thalles articulés.

La ramification normale des thalles s’effectue toujours a I’apex,
par division du méristéme terminal. Elle peut étre dichotome, réguliére
ou non, ou trichotome, produisant alors des rameaux latéraux qui
sont longs ou courts. Les variations morphologiques sont encore
insuffisamment connues, mais il semble qu’a l'intérieur méme des
genres, différents degrés de hiérarchisation des rameaux puissent étre
distingués.

— Dans les cas simples, la ramification, encore peu évoluée.
serait d’allure dichotome ou irréguliére, produisant des rameaux tous
semblables (Pachyarthron, certains Bossiella et Calliarthron).

— Dans de nombreux cas plus complexes apparait une hiérarchi-
sation des rameaux. Elle se manifeste par la différenciation de rameaux
principaux longs et de rameaux latéraux courts, donnant au thalle
un aspect penné. Certains rameaux courts peuvent acquérir une crois-
sance indéfinie et devenir des rameaux longs ; la ramification princi-
pale est alors également pennée.

— Il semble que, dans les cas les plus évolués, la ramification
principale prenne un aspect dichotome régulier portant encore, sou-
vent, une ramification secondaire pennée (Corallina squamata, certains
Arthrocardia, certains Jania). Dans le cas d’extréme accélération du
développement, la ramification latérale pennée disparait et, seule, la
ramification principale d’aspect dichotome subsiste (certains Arthro-
cardia, certains Jania).

2. - Formations secondaires.

Les formations secondaires se surajoutent a la morphogenése
normale du thalle. Elles peuvent étre dues, chez les Corallinacées, soit
a Pactivité du méristéme apical et sont, dans ce cas, peu diversifiées
(stolons et conceptacles), soit 4 celle du méristéme périthallien latéral
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et sont alors plus variées (stolons, conceptacles ou simples strates
de tissu périthallien secondaire, dans le cas ou le périthalle est parti-
culiérement développé).

a) Stolons, propagules et croiites secondaires.

L’existence de stolons adventifs, producteurs de croiites basales
secondaires a été décrite chez le C. officinalis, le J. rubens (Rosen-
vinge, 1917 ; J. Cabioch, 1969d) et les Calliarthron (Johansen, 1969a).
Lorsqu’ils sont formés par les méristémes apicaux, ils prolongent
simplement les rameaux longs ou courts dont ils constituent des
formes de croissance accélérée lorsque les conditions du développe-
ment deviennent défavorables. Ils peuvent également se former a la
surface des articles, a partir du méristéme périthallien, selon un pro-
cessus identique 4 I’apparition des pousses dressées a partir des crofites
basales. Leur anatomie est, dans tous les cas, la méme que celle des
rameaux ordinaires. Leur morphologie résulte par contre d’une simpli-
fication extréme. Les stolons offrent I’aspect (Fig. 36, C) d’une suite
d’articles et d’articulations cylindriques de calibre réduit, inférieur a
celui du thalle normal.

Ces stolons constituent un systéme de multiplication végétative.
Le plus généralement, ils se fixent lorsqu’ils rencontrent un support.
Leur méristéme apical devient directement le méristéme hypothallien
d’une nouvelle crotite basale (Fig. 35, 3) qui s’étend et produit, au
bout d’un certain temps, de nouvelles pousses dressées. Dans certains
cas, ils se transforment directement en de nouvelles pousses identiques
au thalle-pére et qui s’en détachent pour mener un vie indépendante ;
ils sont alors comparables 4 des propagules (planche XII, 4).

b) Conceptacles.

Les conceptacles dont le mode de formation n’a pas été évoqué
jusqu’ici, ne représentent d’ordinaire qu’un type particulier de forma-
tion secondaire périthallienne. Il n’en est pas de méme chez les
Corallinées ou trois types de conceptacles ont été dinstingués, selon
qu’ils sont latéraux, terminaux ou marginaux.

Les conceptacles latéraux, toujours d’origine périthallienne, se
forment de la méme maniére que les conceptacles unipores des
Corallinacées non articulées, a partir du méristéme périthallien des
articles. Une partie des cellules méristématiques deviennent les initiales
du tissu fertile et se décalcifient, tandis que celles qui les entourent
produisent un tissu périthallien stérile constituant la paroi du concep-
tacle. L’épithalle qui surmonte les cellules fertiles se décolle et forme
une sorte de couvercle caduc.

Les conceptacles terminaux et marginaux se forment, au contraire,
a partir du tissu médullaire. Leur genése a été étudiée par Suneson
(1937) chez le C. officinalis et le J. rubens et par Johansen (1969a) chez
les Calliarthron. Une partie des cellules initiales (Corallina, Jania)
ou sous-apicales (Calliarthron) se transforment, aprés décalcification,
en cellules fertiles tandis que les initiales axiales qui les entourent
poursuivent leur développement et produisent la paroi du conceptacle.
Les conceptacles sont marginaux lorsqu’ils se forment dans la région
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latérale du tissu médullaire des articles ; ils sont axiaux lorsqu’ils se
forment dans I’axe du tissu médullaire qu’ils terminent. Ils peuvent
alors apparaitre sur des rameaux normaux, courts ou longs du thalle,
ou bien se former 4 partir de rameaux adventifs surnuméraires, a role
uniquement reproducteur. Johansen (1969a) pense que I’évolution
aurait conduit de conceptacles axiaux a la formation progressive de
conceptacles latéraux périthalliens.

3. - Régénérations.

Les phénoménes de régénération, qui n’avaient pas encore été
observés jusqu’a présent, ont été étudiés sur les thalles articulés des
Corallina et des Jania de la Manche. Leur obtention expérimentale au
laboratoire est souvent impossible, la croissance dans ces conditions
étant extrémement ralentie ; la récolte dans la nature de thalles trau-
matisés a permis de compléter les observations. Les régénérations
qui vont étre décrites sont celles du tissu médullaire des branches
(planche XII, 1, 2 et 3 ; Fig. 36, A) ; le faible développement du péri-
thalle n’est pas favorable en effet a leur apparition.

Conditions de leur apparition

Les régénérations axiales se font toujours a partir des cellules
des articles, jamais a partir de cellules des articulations. En outre, la
régénération s’avére impossible si la mutilation entraine une destruc-
tion trop profonde du tissu médullaire ; des stolons adventifs latéraux
se forment alors, assurant soit la multiplication végétative des thalles,
soit leur fixation secondaire (planche XII, 9).

En principe, la régénération axiale engendre, 4 ’apex, un nouvel
axe identique au premier et, 4 la base, un stolon de fixation qui peut
se ramifier (planche XII, 10). C’est le cas, tout au moins, lorsque les
thalles ainsi traumatisés demeurent détachés de leur support. Ces
stolons basaux peuvent parfois se transformer directement en de
nouvelles branches pennées, lorsque le thalle s’est trouvé fixé secon-
dairement par un autre moyen : tel est le cas de certains thalles de
C. officinalis qui se détachent de leur support rocheux a la fin de 1’été
et se trouvent entrainés dans les herbiers de Zostera marina ou ils
s’implantent par leur base (planche XII, 6, 7 et 8).

Modalités de leur réalisation

Les régénérations médullaires des Corallina et Jania rappellent
les cicatrisations hypothalliennes du Mesophyllum lichenoides. La cas-
sure du thalle met en position externe des cellules qui, étant agées,
sont en fait des syncytiums étoilés, dont les noyaux semblent avoir
progressivement fusionné (J. Cabioch, 1971b). Celles d’entre elles qui
sont lésées par la mutilation subissent une dégénérescence accompa-
gnée d’une décalcification partielle des parois des cellules sous-jacentes,
qui deviennent ainsi fortement colorables par la fuchsine (planche
XII, 1). A 'intérieur de ces derniéres, chaque élément nucléaire originel
s’individualise de nouveau, augmente de volume et redevient chro-
matique. Pendant ce temps, les vacuoles régressent. Les noyaux
d’abord en position centrale, émigrent vers ’apex et s’isolent au pole
supérieur de chacune des cellules composant le syncytium. L’extrémité



Régénération et multiplication végétative chez les Corallina.
A. - C. squamata, aspect externe d’une régénération (1 et 2); coupe longitudinale
axiale d’un article régénéré, hématoxyline-éosine (3) ; B. - C. squamata, stolons
basaux d’un thalle adulte (1); comparaison, 4 la méme échelle, des premiéres
pousses issues de spores (2) et des stolons secondaires ; C. - C. officinalis, forma-
tion de stolons latéraux a la base de thalles détachés de leur support (1); forma-

tion d’une nouvelle pousse pennée a partir d’une croiite secondaire née d’un
stolon (2).

i : initiale ; n : noyau.
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apicale de ces cellules est alors susceptible de se diviser pour engen-
drer une nouvelle initiale médullaire (Fig. 36, A) et reconstituer ainsi
le méristéme apical. La reconstitution des phénoménes nucléaires est
malaisée sur les coupes sériées et les divisions, si elles existent, n’ont
pas été décelées. Il n’en reste pas moins que ce mode de régénération,
tout comme celui déja mentionné chez le M. lichenoides, présente
une grande originalité.

V. - REGRESSIONS MORPHOGENETIQUES EN RELATION AVEC LE
MODE DE VIE PARASITIQUE, ENDOPHYTIQUE OU SEMI-ENDO-
PHYTIQUE.

Certaines modifications morphogénétiques liées 4 un mode de
vie parasitique, endophytique ou semi-endophytique, semblent étre
intervenues, chez les Corallinacées, a différents moments de leur
évolution. Elles se manifestent le plus souvent, en premier lieu, par
une simplification extréme de la morphologie du thalle dans tout ou
partie du cycle de vie de I’Algue. En second lieu, intervient, dans
certains cas, une régression de certains caractéres biochimiques (non
pigmentation des cellules, non -calcification des parois). Selon le
degré de réduction des stades juvéniles et des stades adultes on peut
distinguer trois cas :

—— la régression du stade juvénile a I’état de protonéma filamen-
teux chez les Amphiroa ;

— la réduction du thalle adulte a un stade protonémien persistant
dans les genres Choreonema et Schmitziella ;

— la réduction du thalle adulte au massif germinatif devenu
fertile, dans le cas du Kvaleya.

l. - La régression du stade juvénile & I'état de protonéma filamenteux.

Les Amphiroa possédent un cycle morphologique normal, avec
des organes reproducteurs formés i partir de structures adultes com-
plexes, mais I’existence d’une phase de vie semi-endophytique contribue
a la simplification du stade juvénile qui demeure a I’état de protonéma
filamenteux. Ainsi, le protonéma de ’Amphiroa verruculosa est cons-
titué par des filaments unisériés, calcifiés, s’accroissant par le jeu
d’une cellule terminale et se ramifiant latéralement par bourgeon-
nement sous-apical. Certaines des cellules initiales se transforment
en trichocytes. Les filaments sont pigmentés et toujours pourvus de
cellules tectales ; ils circulent entre les cellules d’autres Corallinacées
dont il est probable qu’ils dissolvent I’incrustation calcaire. L’apica-
lisation de la ramification ne se réalise pas, méme dans le plan de
base ; il n’y a aucune hiérarchisation des rameaux qui demeurent tous
identiques. Ce stade endophytique est, par conséquent, nettement plus
simple du point de vue de la morphogenése, que les stades juvéniles des
Lithophyllées dont le genre Amphiroa est voisin par ailleurs.
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2. - La réduction du thalle adulte & un stade protonémien persistant.

Le cas du Choreonema thuretii et du Schmitziella endophloea
représente, par rapport au précédent, un stade de simplification mor-
phogénétique encore plus marquée. La spore ne se segmente pas et
semble germer directement, donnant naissance a un thalle réduit & un
protonéma filamenteux sur lequel se forment directement les organes
reproducteurs. Dans le cas du Choreonema, ces organes sont encore
des conceptacles classiques ; chez le Schmitziella, ce sont des sores
nus, protégés surtout par la paroi de I’Algue-hote.

Le thalle végétatif, filamenteux, du Choreonema thuretii, parasile
calcifié des Jania de nos cdtes et du Corallina squamata, est d’obser-
vation difficile. Sa présence ne se manifeste extérieurement que par
I’apparition de ses conceptacles fertiles a la surface de I’Algue-hoéte.
Seul, le Corallina squamata présente une réaction de déformation :
ses rameaux parasites acquiérent une morphologie de Jania, résultant
probablement d’une accélération et d’une modification du rythme de
la croissance. Le thalle parasite est constitué par des files de cellules
allongées, a contenu généralement trés vacuolisé ; la plupart de
celles-ci portent latéralement une ou deux cellules lenticulaires, peut-
étre homologues de cellules tectales, et que Minder (1910) puis
Suneson (1937) considérent comme des ramifications avortées. Ces
filaments circulent parallélement aux files cellulaires de I’hdote dont
ils dissolvent, sans doute partiellement, 'incrustation calcaire.

Le thalle filamenteux du Schmitziella endophloea, endophyte dans
la paroi cellulosique du Cladophora pellucida, s’observe plus aisément.
Il est toujours unistratifié et présente deux sortes de filaments ; les
uns, généralement groupés, composés d'une longue suite de cellules
étroites et allongées (Fig. 37), sont comparables a des axes A croissance
indéfinie ; les autres forment de bréves ramifications latérales a cellules
généralement plus larges et plus courtes. Il est difficile d’élucider la
genese de cette structure a partir des stades observés dans la nature.
Batters (1892) pense que la pénétration des spores a l'intérieur de la
paroi des Cladophora s’effectue au niveau des zones de moindre résis-
tance (pore de sortie des zoides ou point de jonction entre deux
cellules successives). Les observations de Suneson (1937) ont montré
que la jeune fronde est d’abord constituée par un filament a cellules
longues qui se ramifie, dans un plan, par des pseudodichotomies a
partir de sa cellule terminale et forme progressivement une nappe de
filaments de méme type. Quelquefois, le filament initial demeure
unique pendant un certain temps et n’engendre que des ramifications
latérales bréves a cellules courtes, qui se ramifient a leur tour. Dans
tous les cas, ces ramifications latérales se forment et se ramifient soit
par pseudodichotomie, soit par bourgeonnement latéral sous-apical.

Malgré une extréme réduction morphologique, la non calcification
des membranes et I’absence de véritables conceptables, le genre
Schmitziella, dont les affinités systématiques font encore ’objet de
controverses, peut étre classé parmi les Corallinacées. Sa morphoge-
nése rappelle, en effet, celle des formes les plus simples de ce groupe.
Les organes reproducteurs apparaissent dans des sores dont les para-
physes les plus externes constituent un rudiment de conceptacle
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(Batters, 1892) ; nous avons vu plus haut que les conceptacles asexués
du Melobesia van heurckii sont, de méme, encore proches des sores
de certaines Squamariacées (Rhodophysema). L’absence de cellules
tectales éloigne, au contraire, le genre Schmitziella des autres Coral-

B
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Fia. 37
Schmitziella endophloea.

Thalle endophyte dans la membrane du Cladophora pellucida.
1: aspect d’ensemble ; 2 : détail de I’extrémité d’un rameau jeune ; 3 : détail de
la cytologie.
a: amidon floridéen; ax : filament axial ; i: initiale; 1: rameau latéral ;
n : noyau ; pl. plaste.

linacées ; elle est peut-étre liée aux particularités de son mode de vie.
Dans I’hypothése d’une appartenance aux Corallinacées, la situation
évolutive du genre Schmitziella apparait sur deux points. En premier
lieu, I’apicalisation de la ramification n’est pas encore achevée puis-
qu’il subsiste une ramification sous-apicale. En second lieu, il existe
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une hiérarchisation des rameaux, dans une disposition d’ensemble
encore uniaxiale dans les cas les plus simples, mais le plus fréquem-
ment multiaxiale. Dans ce dernier cas, comme chez les Floridées multi-
axiales, les thalles se ramifient par division du faisceau d’axes en
deux faisceaux-fils.

3. - La réduction du thalle adulte au massif germinatif devenu fertile.

Le genre Kvaleya, découvert et décrit récemment (Adey et Spe-
rapani, 1971) est un type nouveau et remarquable de régression
parasitaire.

Les thalles adultes, fertiles, incolores et calcifiés, se présentent
sous I’aspect de masses de conceptacles, entourées de tres petits lobes
végétatifs, disposées a la surface du Lithothamnium (sous-genre Lepto-
phytum) laeve qu’ils parasitent. D’aprés les figures et la description
données par les auteurs, le thalle se forme a partir d’'une spore dont
le développement, de type Dumontia et de mode Lithothamnium,
aboutit a4 la formation d’un massif germinatif complexe ; a sa marge,
s’ébauche un méristéme hypothallien pluristratifé qui ne produit
qu'un thalle encroitant, réduit a quelques lobes et de structure
lithothamnioide. La région corticale externe du massif germinatif se
confond avec le périthalle du thalle encrofitant. Elle offre quelquefois
I’aspect d’un méristéme périthallien recouvert d’un épithalle mais,
le plus souvent, elle constitue d’emblée le primordium d’un conceptacle.
Certaines cellules basales du thalle (qui sont, d’aprés les auteurs, des
cellules terminales de files hypothalliennes, c’est-a-dire des cellules
dérivées de la modification des initiales hypothalliennes) émettent,
sans cloisonnement préalable, des prolongements qui circulent entre
les cellules de I’Algue-hdte et semblent fusionner avec elles.

Bien que cette hypothése n’ait pas été formulée par les auteurs, la
disposition des thalles fertiles a la surface de I’hdte laisse supposer que
‘chacun d’eux est, peut-étre, constitué par un seul conceptacle logé dans
un lobe végétatif réduit. Le groupement apparent des conceptacles résulte
vraisemblablement de la coalescence des massifs germinatifs car les
spores, comme celles de toutes les autres Corallinacées, doivent se répartir
en masses plus ou moins denses lors de leur fixation a la surface de I’héte.

La présence, tant dans le tissu hypothallien que dans le périthalle,
d’anastomoses latérales exclusivement sous la forme de fusions cellu-
laires, combinée a celle de conceptacles asexués multipores, font de ce
genre une forme extrémement réduite de Lithothamniée.



CHAPITRE il

LES CORALLINACEES DANS L'ENSEMBLE DES FLORIDEES

Les Corallinacées sont habituellement définies (Kylin, 1956) comme
des Cryptonémiales a parois cellulaires imprégnées de calcite et dont
les organes reproducteurs sont contenus dans des conceptacles. Elles
se distinguent si nettement par ces caractéres et par d’autres, qu'on
leur réserve couramment une place tout a fait a part dans I’ensemble
des Floridées. Il convient toutefois de donner une plus juste mesure
a la singularité qui leur est ainsi prétée et de dégager, a cet effet, les
similitudes qu’elles présentent sur plusieurs points, avec les autres
Floridées.

l. - ONTOGENESE.

Nous avons vu que les premiéres étapes du développement se
classent de maniére naturelle dans les types Naccaria ou Dumontia,
décrits par ailleurs chez les Floridées non calcaires (Chemin, 1937).
Mais la similitude peut porter aussi, dans certains cas, sur le mode
de réalisation des structures adultes. Les thalles dressés, multiaxiaux
des Scinaia (A. Boillot, 1969 ; Van den Hoek et Cortel-Breeman, 1970)
et des Liagora (von Stosch, 1965 ; Couté, 1971) naissent ainsi sur des
protonémas filamenteux unisériés, rappelant ceux des Amphiroa et le
gamétophyte dressé de I’Halarachnion ligulatum (A. Boillot, 1965),
sur une croiite de type Cruoria, dont la structure rappelle celle des
Fosliella. Dans tous les cas de ce genre, uni ou multiaxiaux, on constate
également que, comme chez les Corallinacées, les organes reproduc-
teurs se localisent toujours sur le thalle dressé et non sur la base
encrotitante ou protonémienne ; et ’on considére habituellement qu’un
phénomeéne de néoténie est intervenu dans l'une des phases du cycle
sexué lorsque celle-ci se déroule entiérement a I’état encroiitant ou
protonémien. Reprenant le méme exemple, le cycle de ’Halarachnion
ligulatum comporte un tétrasporophyte qui demeure encrotitant, de
structure identique a celle de la base du gamétophyte. Le gamétophyte,
uniaxial, du Gloiosiphonia capillaris, nait également d’une croite
stérile a structure de Cruoriopsis, identique par ailleurs au tétraspo-
rophyte (Edelstein, 1970), a caractéres néoténiques.

Il semble, en outre, que lorsque des thalles dressés se forment a
partir d’'un stade encrolitant, le développement relatif de la crotte
basale est d’autant plus réduit que celui du thalle dressé est important.
Chez les Floridées non calcaires, une illustration nous en est fournie
par un Grateloupia sp., trés abondant dans la Manche sur les cailloux
ensablés depuis I’horizon moycn de I’étage médiolittoral jusque dans
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Fic. 38
premiére ébauche d’un axe dressé a partir d’une

B. - Hildenbrandia rivularis :
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Iinfralittoral, et qui représente vraisemblablement une forme du
Grateloupia filicina. Certains galets de la zone des marées sont souvent
entiérement recouverts d’une crofite d’'un rouge brun, présentant tout
a fait I’aspect d’un Hildenbrandia prototypus avec lequel on pourrait
la confondre si elle ne possédait une surface rugueuse, due a la
présence de nombreuses petites pousses dressées. L’anatomie de cette
crofite, constituée par de petites cellules quadrangulaires, disposées
en files et en rangées réguliéres, rappelle beaucoup celle des Hilden-
brandia (Fig. 38, C). Les pousses dressées, dont la taille, variable, ne
dépasse pas 2 4 3 cm, présentent une anatomie de Grateloupia ; elles
se composent d’'un faisceau d’axes filamenteux lachement disposés,
entouré d’un cortex de petites cellules pigmentées, et peuvent devenir
fertiles précocement (0,5 4 1 cm de haut). Trois sortes de thalles ont
ainsi été récoltés : des gamétophytes males, des gamétophytes femelles
et des tétrasporophytes. Il apparait que, dans tous les cas, a la base des
pousses fertiles de petite taille, subsiste toujours une croiite trés
développée et que celle-ci tend a régresser lorsque la taille des thalles
dressés augmente. De méme, chez les Corallinacées, les formes dressées
les plus complexes, a développement rapide, ont une base encrotitante
réduite. Il est ainsi permis de penser que les stades encrofitants ont
progressivement régressé au cours de I’évolution, en méme temps que
se sont compliquées les formes dressées qu’ils avaient engendrées.

Dans I’ensemble des Floridées, les stades dressés ont souvent une
anatomie tres différente de celle des thalles encroditants sur lesquels
ils se sont formés. Dans la plupart des exemples actuellement connus,
ils se forment a partir des initiales externes des filaments dressés (péri-
thalliens ou non) de la croiite.

Dans le cas du Gloiosiphonia capillaris, la premiére pousse dressée
uniaxiale résulte (Fig. 38 A) de la transformation d’une seule initiale
périthallienne du Cruoriopsis de base. Dans le cas du Grateloupia sp.,
plusieurs initiales superficielles de la croiite se groupent pour engendrer le
faisceau d’axes du thalle dressé (Fig. 38, C). Le Dermocorynus occidentalis,
décrit par Hollenberg (1940), se forme d’une maniére analogue, a partir
d’une croiite basale.

L’ontogenése des Corallinacées nous montre, avec des exemples
analogues, de nombreux cas intermédiaires. Ainsi, les branches dres-
sées des Lithothamnium et des Lithophyllum sont souvent constituées
par un tissu identique au périthalle des croiites dont elles ne sont que
des excroissances. Parmi les formes articulées dressées, certaines
possédent encore des caractéres anatomiques voisins de ceux de la
crolite (Amphiroa, Metagoniolithon), tandis que d’autres ont une
anatomie trés différente, les premiéres initiales des ébauches dressées
ayant acquis d’emblée un autre fonctionnement.

Il. - MORPHOGENESE.

Le premier caractére morphogénétique remarquable qui distingue
les Corallinacées des autres Floridées multiaxiales est ’existence de
méristémes intercalaires recouverts de cellules tectales dont le role
physiologique, encore inconnu, semble lié aux particularités biochi-
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miques de ces Algues. Ces cellules tendent, en effet, a4 disparaitre
lorsque la calcification cesse en milieu appauvri. J’ai d’ailleurs observé,
a l’extrémité des filaments dressés de I’Hildenbrandia rivularis, de
telles cellules, d’ordinaire toujours absentes dans l’espéce marine de
nos codtes. Il y a donc lieu de supposer que la présence de cellules
tectales revét une signification physiologique plus que morphogéné-
tique.

La morphogenése de certaines Corallinacées rappelle celle de
certaines Floridées multiaxiales. Ainsi, la structure et le mode de
croissance des Corallinées articulées et, plus particulierement, des
Corallina et genres voisins, sont comparables a ceux du Polyides
rotundus et du Furcellaria fastigiata. Un méristéme terminal, apical,
assure ’accroissement d’un faisceau de filaments médullaires. Le décou-
page pseudodichotomique de ces initiales (Oltmanns, 1904) assure,
soit simplement I’augmentation du nombre des filaments axiaux, soit
la formation de filaments latéraux courts, constituant le cortex du
Polyides et du Furcellaria et le périthalle des Corallina. De méme, les
phénomeénes de régénération sont semblables. Tout comme celui des
Corallina, le faisceau de filaments axiaux du Furcellaria fastigiata est
capable de régénération aprés cassure. C’est ainsi que lorsque les
extrémités transformées en sores de spermatocystes se détachent
chaque printemps, une nouvelle pousse assure directement la régéné-
ration des filaments médullaires. On peut alors, conformément a la
terminologie proposée par Chadefaud (1952, 1960) qualifier de clado-
miennes les structures des Corallinées articulées.

Le probléme de la valeur relative des autres structures se trouve
ensuite posé. Les crofites a structure lilhothamnioide ont également
valeur de cladomes, comme semblent le montrer les modalités de leur
régénération et les potentialités de leurs tissus. Ainsi, les branches
dressées des Corallina se terminent, 4 la fin de chaque été, par des
stolons qui, au contact d’un obstacle, redonnent de nouvelles crofites
basales sur lesquelles se forme ensuite, au printemps, une seconde
génération de Corallines. Le tissu médullaire axial et cladomien des
Corallina devient alors I’hypothalle pluristratifié de ces crofites a
structure lithothamnioide. Dans ce type de structure, les axes clado-
miens, horizontaux, sont donc constitués par les filaments hypothal-
liens ; le tissu périthallien est pleuridien, de méme que celui qui
constitue le tissu des branches dressées des Sporolithées, des Litho-
thamniées et des Néogoniolithées. Les ramifications des filaments, tant
axiaux que pleuridiens, sont toujours apicales et pseudodichotomes.
En outre, les initiales pleuridiennes peuvent, dans certains cas (régé-
nérations, formation des branches dressées des Corallina) engendrer
de nouveaux axes cladomiens. En résumé, par comparaison avec les
autres Floridées multiaxiales, on peut donc qualifier de cladomiennes
celles des Corallinacées encrofitantes ou dressées dont le thalle est
composé d’un faisceau d’axes s’accroissant par un méristéme toujours
terminal et portant latéralement un cortex pleuridien croissant par un
méristéme toujours intercalaire.

Par comparaison avec ce qui vient d’étre dit, les structures
lithophylloides, qui ne s’accroissent que par des méristéme interca-
laires, sont comparables aux formations pleuridiennes des structures
lithothamnioides. Elles tiennent leur origine de la transformation du
périthalle de formes simples 4 hypothalle unistratifié, dans lesquelles

8
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la ramification des files cellulaires n’est pas encore définitivement
apicale. Ces formes simples seraient des cladomes imparfaits ou, pour
reprendre le terme proposé par Chadefaud (1968) pour les Squama-
riacées, on pourrait les qualifier de structures paracladomiennes ;
incapables d’engendrer de véritables structures cladomiennes, elles
donneraient cependant naissance a des formes complexes de nature
entiérement pleuridienne. Parmi ces formes simples, a caractéres
juvéniles, certaines, conformément a ce qui a été dit plus haut, seraient
encore des nématothalles déja évolués (Fosliellay, Melobesia), tandis
que les autres auraient déja la valeur de paracladomes (Dermatolithon,
Pseudolithophyllum).

En outre, les phénoménes morphogénétiques qui ont été décrits per-
mettent de préciser la définition des termes hypothalle et périthalle : un
hypothalle est un tissu, généralement basal, uni ou pluristratifié, s’accrois-
sant par un méristéme terminal ; un tissu périthallien, au contraire, quelle
que soit sa position dans le thalle, s’accroit toujours par un méristéme
intercalaire.



CHAPITRE IV

ELEMENTS DE LA BIOLOGIE DU DEVELOPPEMENT

Sans qu’il soit nécessaire de rappeler les facteurs écologiques de
la distribution des Corallinacées déja évoqués tant par Mme Lemoine
(1911 b, 1940) que dans les récents travaux d’Adey (1966 ¢, 1968, 1969,
1970 a, 1970 b, 1971), mes observations sur la morphogenése de ces
Algues autorisent cependant quelques remarques complémentaires,

I. - CYCLE DE VIE.

Comme la majorité des Floridées, les Corallinacées ont un cycle
trigénétique diplohaplophasique, caractérisé par l'alternance de deux
générations morphologiquement identiques et bien développées, le
gamétophyte sexué et le tétrasporophyte asexué, entre lesquelles la
troisiéme génération, le carposporophyte, est réduite et parasite sur le
gamétophyte. De nombreuses espéces de la Manche présentent ainsi
une alternance réguliére de thalles sexués et asexués ; d’autres font
apparaitre certaines variantes. Les plus simples de ces variantes sont
d’ordre morphologique ou anatomique. Dans le cas du Lithothamnium
lenormandii, les deux générations, sexuée et asexuée, aussi abondantes
I'une que l’autre, se distinguent par leur couleur, rose vif pour les
thalles sexués, grisatre pour les thalles asexués. De méme, I’absence de
lentilles de mégacytes dans I’anatomie des Porolithon sexués a fait que,
durant longtemps, ces thalles ont été considérés comme appartenant a
des genres différents.

Dans certains cas, bien que les deux générations, sexuée et
asexuée, soient connues, I'une d’entre elles devient prédominante,
sans qu’aucune modification caryologique intervienne. C’est le cas
du Corallina officinalis de la Manche représenté par des thalles
haploides et des thalles diploides (Magne, 1964) ; ces derniers, de
beaucoup les plus nombreux, se multiplient intensément par voie
végétative.

Enfin, dans les cas classiquement étudiés (Bauch, 1937 ; Suneson,
1950) de la production de dispores apoméiotiques, une partie du
cycle se trouve supprimée. Cette suppression peut étre accessoire
et intervenir parallélement au cycle normal (Dermatolithon corallinae,
D. pustulatum), qui persiste par ailleurs. Elle est définitive dans le
cas du Dermatolithon litorale.
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Il. - PERENNANCE ET LONGEVITE DES THALLES.

On admet habituellement que les Corallinacées sont des Algues
pérennantes mais, & I’exception de quelques observations de
Mme Lemoine (1913 a) sur leur vitesse de croissance, on ne posséde
encore actuellement que peu de données sur leur durée de vie.

En fait, comme de nombreuses autres Floridées, certaines Corallinacées
sont annuelles. C’est le cas, par exemple, des formes encroiitantes de petite
taille, a croissance rapide, telles que les Fosliella et certains Dermatolithon
souvent épiphytes sur d’autres Algues, pérennantes ou non., Leur dévelop-
pement débute a ’automne, devient maximal Phiver au moment de leur
fertilité ; elles disparaissent I’été et il est probable que les jeunes ébauches,
issues de la segmentation des spores, demeurent, pendant cette période,
a I’état de vie ralentie. En outre, la rapidité du développement du Melobesia
membranacea est telle que, vraisemblablement, plusieurs cycles complets
doivent pouvoir se succéder au cours de I'année.

La plupart des Corallinacées a thalle épais ont une croissance
généralement lente et leur développement se poursuit durant plusieurs
années. Il arrive alors qu’une portion plus ou moins importante des
thalles meure chaque été, la croissance reprenant au retour de la
saison froide, a partir des régions demeurées intactes. Cette péren-
nance est assurée par les deux processus importants que sont la
régénération et la multiplication végétative.

A. Régénération.

La mort d’'une partie des tissus peut étre accidentelle, liée
simplement au broutage par les animaux ou a des traumatismes divers
(cassure du thalle). Parfois interviennent, au contraire en permanence,
des phénomeénes de compétition entre la croissance de I’Algue et I’at-
taque par des organismes perforants. Ainsi, le concrétionnement
calcaire de certaines formations algales coralligénes semble actuelle-
ment en régression (Laborel, 1961 ; Laubier, 1966). De méme, la
persistance des fonds de maerl est le résultat d’un équilibre biologique
souvent instable (J. Cabioch, 1964, 1969 b, 1970 d).

Comme chez les Végétaux supérieurs (Champagnat, 1969), la régé-
nération des thalles des Corallinacées est accompagnée de dédifféren-
ciations cellulaires plus ou moins accentuées. Mais elle s’effectue selon
des modalités quelque peu différentes et je distinguerai :

1. la régénération directe des axes cladomiens de certaines struc-
tures lithothamnioides. Elle a été observée dans les genres Mesophyl-
lum, Porolithon, Corallina et Jania et s’effectue a partir de cellules
agées, souvent anastomosées, qui se dédifférencient et se transforment
en de nouvelles initiales de cladome et reconstituent directement le
méristéme terminal habituel ;

2. la régénération indirecte, par réapparition de structures juvé-
niles mais non embryonnaires. Elle s’observe dans les formations
périthalliennes, pleuridiennes. Ainsi :

— dans les formes lithothamnioides, cladomiennes (Lithotham-
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niées, Néogoniolithées), encroiitantes ou branchues, les initiales péri-
thalliennes entourant la région lésée se transforment en un méristéme
hypothallien de régénération, qui engendre un thalle encrofitant de
cicatrisation ;

— dans les formes lithophylloides, entiérement pleuridiennes,
la structure a hypothalle unistratifié, caractéristique des premiéres
étapes du développement, réapparait lors de la régénération du faux
hypothalle des crofites ou du tissu entiérement périthallien des bran-
ches (Lithophyllum, Goniolithon) ;

— dans les formes simples, paracladomiennes, les régénérations,
toujours périthalliennes, engendrent de nouveaux paracladomes
(Pseudolithophyllum, Dermatolithon).

En outre, bien que les facteurs de la régénération nous soient
encore inconnus, il semble possible qu’interviennent des corrélations
cellulaires, liées a la présence d’anastomoses cellulaires latérales. Nous
avons vu, en effet, que les cellules réunies par des synapses secon-
daires sont capables, lors des régénérations, de se diviser dans une
direction perpendiculaire a leur direction originelle de croissance.

B. Multiplication végétative.

Elle peut s’effectuer par simple fragmentation accidentelle du
thalle ou par production d’organes particuliers, tels que les rameaux
adventifs quelquefois différenciés en de véritables propagules.

l. - Fragmentation du thalle.

La cassure du thalle produit généralement deux sortes de frag-
ments susceptibles de poursuivre indépendamment leur croissance, les
uns conservant une portion de méristéme, les autres en acquérant une
nouvelle par régénération. Les thalles du Mesophyllum lichenoides
et du Pseudolithophyllum expansum, lamellaires et fragiles, doivent
vraisemblablement se multiplier végétativement de cette maniére dans
la nature. Les branches des thalles arbusculaires libres des genres
Sporolithon, Lithothamnium, Lithophyllum et Porolithon se libérent
également par cassure de leur base encrotitante.

2. - Rameaux adventifs et propagules.

Ainsi que nous l'avons déja vu, les rameaux adventifs sont des
formations secondaires fréquentes chez les Corallina et les genres
voisins. Ce sont des stolons cylindriques, composés d’une suite d’ar-
ticles et d’articulations, et d’un calibre toujours inférieur a celui du
thalle. Ils s’accroissent et se fixent au contact d’un obstacle, leur
méristéme apical donnant directement naissance a I’hypothalle d’une
croiite basale sur laquelle se formeront de nouvelles pousses dressées.
Nous avons vu qu’ils sont latéraux lorsqu’ils naissent a la surface
des articles et se forment a partir du méristéme périthallien. Ils sont
terminaux lorsqu’ils se forment, soit a ’extrémité des rameaux, a
partir du méristéme apical, soit a leur base, par suite d’une régéné-
ration basipéte.
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Dans le cas le plus général, représenté par le Corallina officinalis,
le C. mediterranea et la plupart des Jania de nos codtes, les crofites
secondaires formées par ces stolons sont épaisses et développées
et les thalles dressés qu’elles engendrent (Fig. 36, B) sont toujours
beaucoup plus épais que les pousses de premiére génération issues
du développement des spores. Cette particularité est importante et
doit étre prise en compte dans I’étude des variations morphologiques
de ces Algues. ‘

Dans le cas particulier du Corallina squamata dont la base est
toujours composée, non d’'une croflite, mais d’un enchevétrement de
stolons formés directement &4 la marge du massif germinatif
(Fig. 36, B), les rameaux adventifs terminaux peuvent engendrer des
crotites secondaires, toujours réduites, d’ot1 partent de nouveaux sto-
lons basaux sur lesquels se formera une seconde génération de
pousses dressées. La figure 36, B montre que ces formations secondaires
sont beaucoup plus résistantes que les thalles juvéniles issus des spores
et qu’elles s’accroissent plus rapidement. Dans certains cas, les
rameaux adventifs ne se fixent pas, mais se transforment directement
en pousses pennées analogues a celle du thalle-pére dont elles vont
vraisemblablement se détacher, une zone de moindre résistance se
formant a leur base. Ces organes de multiplication peuvent étre
comparés a des propagules. Cet exemple montre, en outre, que la
multiplication végétative constitue un moyen de propagation beaucoup
plus efficace et plus rapide que la propagation par spores.



CONCLUSIONS GENERALES

I. - RELATIONS PHYLOGENETIQUES
ENTRE LES DIFFERENTS GENRES DES CORALLINACEES ACTUELLES.

Les résultats qui ont été évoqués dans le présent travail, tout en
améliorant la connaissance et la distinction des types morphogéné-
tiques actuels, font ressortir le caractére incomplet des seules obser-
vations accessibles aux paléontologistes. Ne pouvant étre que pure-
ment morphologiques, elles masquent les coupures les plus importantes
de I’évolution, qui sont d’ordre cytologique et morphogénétique. On
sait seulement (Lemoine, 1911 a, 1971 a) que les formes les plus
anciennes sont des formes encroatantes et que des formes dressées,
branchues puis des formes articulées, sont progressivement apparues
au cours de I’évolution. Il est dés lors impossible d’utiliser les données
paléontologiques, trop fragmentaires, pour une reconstitution des
lignées phylogénétiques éventuelles qui ont conduit a4 Papparition des
types structuraux actuels, dans leur nouvelle conception.

On peut cependant tenter une telle reconstitution a partir des
phénomeénes actuels, en examinant la répartition des caractéres cyto-
logiques, ontogénétiques et morphogénétiques dans les différentes
structures et en classant ensuite ces types de structure par ordre de
complexité croissante. J’analyserai donc d’abord les modalités de
I’évolution, c’est-a-dire que je rechercherai les caractéres fondamen-
taux qui ont évolué indépendamment les uns des autres, a des degrés
divers ; je ferai ressortir ensuite les themes directeurs de la typogenése.

A. LES MODALITES DE L'EVOLUTION.

I. - Caractéres cytologiques.

Certaines des particularités cytologiques des Corallinacées (telles
que la présence de trichochytes) semblent se répartir d’une maniére
assez uniforme dans ’ensemble des genres et ne constituent vraisem-
blablement qu’un aspect secondaire de I’évolution. D’autres, au
contraire, telles que les anastomoses cellulaires latérales, que Chade-
faud (1963) compare a des phénoménes parasexuels, revétent une
signification plus profonde et leur distribution fait apparaitre des
distinctions fondamentales. Nous avons vu, en effet, qu’il existe :

— des genres ou les fusions latérales sont seules présentes ;

-— des genres ou les synapses secondaires sont seules repré-
sentées ;

— un genre, le genre Sporolithon, qui posséde les deux types
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d’anastomoses. Ce genre est a ce litre tout a fait remarquable. En
certaines régions des thalles, synapses secondaires et fusions latérales
coexistent parfois a partir d’'une méme cellule tandis qu’en d’autres
points, une seule catégorie d’anastomose domine. Bien que le genre
Sporolithon ne soit pas le plus ancien genre connu a 1’état fossile
(Lemoine, 1971a), et bien que sa structure soit relativement évoluée, il
est permis de supposer que ses particularités cytologiques appartien-
nent a un type archaique, a partir duquel ont pu se différencier deux
sortes de spécialisations cytologiques par la persistance exclusive,
soit des synapses secondaires, soit des fusions.

2. - Caractéres des organes reproducteurs.

Malgré I'importance que ’on attache habituellement au mode de
développement du carposporophyte chez les Floridées, on ne posséde
actuellement a ce sujet que peu de renseignements relatifs aux Coralli-
nacées ct toute récapitulation phylogénétique est impossible dans ce
domaine. Les organes sexués, males ou femelles, se forment toujours,
lorsqu’ils sont connus, dans des conceptables unipores, se développant
a partir des tissus stériles situés a leur périphérie. Les conceptacles
femelles sont ainsi comparables aux cystocarpes verruqueux de cer-
taines Floridées (Gracilaria).

Les organes de la reproduction asexuée montrent encore, a ’heure
actuelle, des variantes tant par le mode de division des tétrasporocystes
(Sporolithon) que par l’existence de phénomeénes apoméiotiques en
relation avec la répartition géographique de certaines espéces.

La disposition des tétrasporocystes peut s’effectuer selon trois
modalités dont la répartition entre les différents genres est apparue
depuis longemps comme une distinction primordiale pour la phylogénie
et la systématique de cette famille.

Dans le genre Sporolithon, les tétrasporocystes résultent, comme
chez les autres Floridées, de la transformation d’une cellule pleuri-
dienne (périthallienne). Séparés les uns des autres par des masses
de tissu stérile, ils sont simplement disposés en sores a la surface
de I’Algue.

Chez les Lithothamniées, cette disposition est exceptionnelle
(observation personnelle). Les tétrasporocystes ne sont plus disséminés
mais, au contraire, regroupés en petites unités, chacun d’eux conser-
vant son orifice propre ; leur tassement aboutit ainsi 4 la formation
de sores tabulaires, ordinairement appelés conceptacles multipores.
En outre, chez le Lithothamnium subtenellum se différencie un pore
central prédominant.

Toutes les autres Corallinacées possédent des conceptacles asexués
unipores dont la morphologie rappelle celle des conceptacles sexués ;
mais il subsiste, dans certains cas, une masse de tissu stérile (colu-
melle) au centre du conceptacle.

I1 est possible que les conceptacles asexués unipores dont on ne
connait pas d’autres exemples chez les Floridées, dérivent ainsi d’un
type ancestral dont les sporocystes étaient disposés en sores. L’énumé-
ration précédente laisse en effet supposer un passage progressif entre
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ces deux types extrémes de structures reproductrices, bien que leurs
modes de formation soient nettement différents.

3. - Caractéres de l'ontogenése.

La comparaison des premiéres étapes du développement (compor-
tement des spores, formation des thalles juvéniles) qui ont été mises
en évidence, laisse supposer un passage progressif des plus simples
aux plus complexes. Leur classement par ordre de complexité crois-
sante (Fig. 39) permet en effet de distinguer :

— les formes nématothalliennes persistantes (Corallinacées para-
sites) ou seulement protonémiennes (Amphiroa), issues directement de
la germination de la spore, sans cloisonnement préalable, ou (certains
Amphiroa) avec des cloisonnements peu nombreux ;

— les formes paracladomiennes persistantes (Melobesia, Fosliella,
Dermatolithon, Peudolithophyllum), ou seulement juvéniles (Litho-
phyllum, Goniolithon), issues de la segmentation de la spore, avec des
cloisonnements encore peu nombreux. Les plus simples d’entre elles
(Melobesia, Fosliella) sont encore trés proches des types nématothal-
liens par leur morphogenése ;

— les formes cladomiennes dont le massif germinatif, issu du
cloisonnement complexe de la spore, équivaut a lui seul a une structure
paracladomienne extrémement réduite (Lithothamnium, Neogonioli-
thon, Corallina, etc.).

Ce classement laisse apparaitre deux tendances évolutives :

— la réduction de la phase nématothallienne, sa transformation
en une structure paracladomienne qui se réduit a son tour simplement
au massif germinatif ;

— D’apparition et la complication progressive du cloisonnement
de la spore qui aboutit au remplacement de la germination directe
par une embryogenése de plus en plus élaborée.

4. - Caractéres de la morphogenése.

L’apparition de formes a structure de plus en plus complexe
semble le résultat de plusieurs processus morphogénétiques qui sont
intervenus indépendamment les uns des autres.

a) Mode de ramification des files cellulaires.

Nous avons vu précédemment que la ramification est apicale et
pseudodichotomique dans les formes les plus complexes et qu’elle est
sous-apicale dans les formes simples. Au cours de l’évolution, se
serait réalisée une apicalisation de la ramification, dont les genres
Pseudolithophyllum et Dermatolithon montrent des étapes intermé-
diaires.

b) Différenciation de méristémes terminaux pluristratifiés.

Il semble que I’apparition des formes les plus complexes se soit
accompagnée d’une différenciation de méristemes terminaux pluri-
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stratifiés. Cette tendance se serait manifestée, chez les Algues a struc-
ture lithothamnioide et, en premier lieu, au niveau des formes encroti-
tantes, par une complication précoce du massif germinatif. En second
lieu, elle se serait répercutée d’une maniére plus progressive dans la
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Premiéres étapes du développement chez les Corallinacées.

Classement par ordre de complexité croissante, montrant le remplacement pro-
gressif de la germination directe par une embryogenése de plus en plus complexe.
A et B. - la germination directe de la spore engendre un nématothalle développé
permanent (A : Choreonema) ou transitoire et protonémien (B : Amphiroa) ;
C. - la spore se cloisonne en un massif germinatif, composé d’un petit nombre
de grandes cellules qui donne naissance a4 une structure simple ; D. - le massif
germinatif, encore peu complexe, engendre d’abord une structure simple qui se
métamorphose en une structure lithophylloide complexe ; E. - le massif germinatif,
complexe, engendre directement une structure lithothamnioide.

Conventions : traits continus épais : hypothalle ; traits continus fins : périthalle ;
pointes de fleches : méristémes ; points : épithalle ; traits discontinus : régions non

calcifiées.
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croissance des formes dressées. Les plus primitives d’entre elles
s’accroissent encore par un méristéme intercalaire (branches des
Lithothamniées) qui tend 4 devenir terminal, cela de fagon encore
transitoire chez certains Porolithon (planche XI) et quasi-définitive
chez les Metagoniolithon. Chez les Corallina et genres voisins, cette
transformation est précoce : la premiére ébauche de thalle dressé
posséde d’emblée un méristéme terminal, issu de la modification du
méristéme intercalaire périthallien de la crofite basale (Fig. 35, 2).

c) Réalisation de structures cladomiennes hiérarchisées.

L’évolution semble s’étre faite, le plus souvent, dans le sens
d’une progression. Elle a conduit de formes encroiitantes vers des
formes dressées, soit simplement branchues, soit articulées, ces der-
niéres étant les plus complexes. En outre, ce processus évolutif est
intervenu plus ou moins précocement par rapport au précédent. Ainsi,
les thalles dressés des Corallina et genres voisins se forment sur des
croflites basales a structure déja complexe (structure lithothamnioide)
tandis que ceux des Lithothrix ont pour base une croiite de structure
simple, & caractére juvénile, de type Dermatolithon. Parallélement a
cctte évolution, une hiérarchisation des cladomes en cladomes prin-
cipaux longs et cladomes latéraux courts s’est opérée, ainsi que le
montre I’exemple des Corallina.

B. GROUPES ET SERIES EVOLUTIVES.

Certains des caractéres évolutifs qui viennent d’étre reconnus,
semblent avoir une importance prépondérante et leur distribution
entre les différents genres fait apparaitre des coupures fondamentales.
La combinaison des caractéres cytologiques et des caractéres repro-
ducteurs parait, en effet, avoir conduit a la différenciation de quatre
grands groupes (Fig. 40) a l'intérieur desquels les étapes de la typo-
genese ont été paralléles. Ce sont :

— les Corallinacées possédant a la fois des synapses secondaires
et des fusions cellulaires, ainsi que des tétrasporocystes simplement
répartis en sores ;

— les Corallinacées ne possédant que des synapses secondaires
et des conceptacles asexués unipores ;

— les Corallinacées ne présentant que des fusions cellulaires et
des conceptacles asexués multipores ;

— les Corallinacées ne présentant que des fusions cellulaires et
des conceptacles asexués unipores.

A l'intérieur de chacun de ces groupes, sont apparus différents
types morphogénétiques, caractérisés par la nature et le fonctionne-
ment des méristémes et qui correspondent a une diversification en un
certain nombre de séries évolutives. Dans chacune de ces séries, 1’évo-
lution a été le plus souvent progressive et a conduit de formes simples,
encrolitantes, a des formes articulées dressées. En d’autres cas elle a,
au contraire, entrainé une stabilisation des caractéres juvéniles,
accompagnée d’une néoténie. Enfin, elle a quelquefois été régressive,
en relation avec un mode de vie parasitique ou endophytique.
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1. Les Corallinacées a synapses secondaires, fusions cellulaires et
tétrasporocystes disposés en sores renferment actuellement un seul type
morphogénétique, représenté par le genre Sporolithon.

2. Les Corallinacées a synapses secondaires seules et conceptacles
asexués unipores comportent trois types morphogénétiques, ayant
entrainé la diversification d’autant de séries évolutives.

La premiére de ces séries réunit une suite de formes dérivées de
:a structure simple des Dermaltolithon, a partir de laquelle les struc-
tures propres aux genres Tenarea et Goniolithon représentent des stades
de complexité croissante, aboutissant au type articulé dans le genre
Lithothrizx.

La seconde comprend une suite allant de formes simples de type
Pseudolithophyllum vers des formes a structure complexe, dérivées
des précédentes (Lithophyllum), sans aboutir toutefois a des formes
articulées.

La troisiéme, représentée par le seul genre Amphiroa, est carac-
térisée par la complexité des étapes du développement, c’est-a-dire la
présence d’un protonéma filamenteux plus ou moins persistant, sur
lequel se forment des structures devenant, au cours de I'ontogenése, de
plus en plus complexes et atteignant le stade articulé.

3. Les Corallinacées a fusions cellulaires seules et conceptacles
multipores comprennent une seule série évolutive allant de formes
simples, a caractéres juvéniles persistants (Melobesia), ou regressées
par le parasitisme (Chaetolithon, Kvaleya), vers des formes moyenne-
ment évoluées (Lithothamnium, Mesophyllum, Polyporolithon) ne
dépassant pas le stade des thalles branchus.

4. Les Corallinacées a fusions cellulaires seules et conceptacles
asexués unipores constituent le groupe le plus diversifié. Sa diversifi-
cation semble avoir abouti a trois séries évolutives.

La premiére de ces séries, la plus ancienne, semble-t-il, est repré-
sentée par des formes simples (Lithoporella), 4 hypothalle unistratifié
rappelant celui des Dermatolithon, ou par des formes a structure plus
complexe qui paraissent dérivées des premiéres (Mastophora, Meta-
mastophora).

La seconde série, encore peu évoluée, comprend des formes
simples, a caractéres juvéniles persistants (Fosliella), des formes
encroiitantes ou branchues, a structure plus complexe, nombreuses et
abondamment représentées (Hydrolithon, Neogoniolithon, Porolithon)
et des formes articulées (Metagoniolilthon), dérivées des précédentes
et peu diversifiées.

La troisiéme série comprend les formes les plus évoluées, clado-
miennes et hiérarchisées. A I’exception du genre Choreonema résultant
d’une régression parasitaire, les plus simples de ces formes sont des
thalles articulés réduits, portés par des crotites développées (Yama-
daea, Chiharaea). Les plus complexes (Corallina et tous les genres
voisins) sont des thalles articulés développés, portés par une crofite
quelquefois encore bien développée, mais qui tend, dans certains cas
(Corallina squamata, Jania rubens), a se réduire au massif germinatif.
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Il. - ESSAI D'UNE NOUVELLE CLASSIFICATION
DES CORALLINACEES ACTUELLES.

Les classifications successives qui furent proposées pour les Coralli-
nacées sont le reflet des progrés accomplis en un peu plus d’un siécle
dans la connaissance du groupe, mettant a la disposition du systéma-
ticien des critéres de plus en plus précis. Aprés une premiére phase
marquée par les travaux d’Areschoug et de Foslie, au cours de laquelle
ne furent guére prise en considération que la morphologie du thalle
et celle des organes reproducteurs, vint I’époque ou, a la suite des
recherches de Mme Lemoine (1911 a), I’intérét se porta, en outre, sur les
caracteres anatomiques (Setchell, 1943 ; Hamel et Lemoine, 1953). Trés
récemment, la classification de Johansen (1969 a) fait usage des
critéres supplémentaires qu’apportent les connaissances cytologiques.
Le systéme que je propose (J. Cabioch, 1971 a) tout en tenant compte,
a des degrés divers, de I’ensemble des connaissances antérieurement
utilisées, introduit et réserve un réle important 4 la morphogenése
et précise I’apport de la cytologie.

A. CLASSIFICATIONS ANTERIEURES.

Les classifications basées sur la morphologie du thalle et des organes
reproducteurs ont d’emblée subdivisé la famille des Corallinacées en deux
groupes principaux : les Corallinacées articulées et les Corallinacées inar-
ticulées. La distinction premiére en revient a Areschoug (1852) qui créa
ainsi la tribu des Corallinées et celle des Mélobésiées. Par la suite, Foslie
(1908 b) éleva ces tribus au rang de sous-familles, aprés avoir subdivisé
(Foslie, 1902) I’ensemble de la famille en sept groupes auxquels Svedelius
(1911) attribua la valeur de tribus (Schmitzielleae, Chaetolithoneae, Litho-
thamnioneae, Choreonemeae, Melobesieae, Mastophoreae, Corallineae).

En 1943, Setchell propose une nouvelle répartition des genres en
cinq sous-familles et introduit a cette fin un caractére systématique sup-
plémentaire, fourni par I’anatomie, dont il ne distingue cependant pas les
aspects cytologiques et morphogénétiques. Cette classification est la suivante :

— Thalle articulé :

Sous-famille des CORALLINEAE

— Thalle encrofitant ou fruticuleux, non articulé;
+ Thalle monostromatique (ou partiellement
pluristromatique) sans différenciation des

tissus :
Sous-famille des MASTOPIOREAE
4+ Thalle pluristromatique, a tissus différen-
ciés ;
o - Tétrasporocystes disposés en sores :
Sous-famille des SPOROLITHEAE
o - Tétrasporocystes dans des concepta-
cles ;
« Conceptacles asexués multipores
Sous-famille des LITIIOTIIAMNIEAE

« Conceptacles asexués unipores :
Sous-famille des LITHOPHYLLEAE
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Dans leur travail, Hamel et Lemoine (1953), reprenant partiellement
les données de Setchell, adoptent une classification quelque peu différente,
encore utilisée actuellement par de nombreux auteurs. Elle comprend trois
sous-familles. La premiére, celle des Schmitziellées, est réduite au seul
genre Schmitziella. La seconde, celle des Corallinées, regroupe tous les
genres a thalle articulé. La troisiéme, celle des Mélobésiées, comprend cing
tribus qui, définies par les caractéres de l’anatomie et des conceptacles
asexués, se répartissent de la maniére suivante :

— Tissus différenciés en hypothalle et périthalle ;
+ Conceptacles asexués

unipores ...........0000.0.. tribu des Lithophyllées
+ Conceptacles asexués
multipores ................ tribu des Lithothamniées

+ Pas de conceptacles asexués,
mais des sores de tétrasporo-
cystes ..., tribu des Archaeolithothamniées

— Tissus non différenciés ;
+ Conceptacles asexués

unipores ..............0.... tribu des Mastophorées
+ Conceptacles asexués
multipores ................ tribu des Epilithonées

A la méme époque, Mason (1953) rétablit la distinction ancienne en
deux sous-familles seulement, celle des Corallinoidées et celle des Mélobé-
sioidées ; elle répartit, dans cette derniére, les genres encroiitants en deux
tribus, celle des Lithothamniées et celle des Lithophyllées, d’aprés les
caractéres des conceptacles asexués.

3. La classification récente de Johansen (1969 a), reprise par Chihara
(1969), fait intervenir un nouveau caractére, d’ordre cytologique, fourni par
la nature des anastomoses cellulaires latérales, dont I’auteur ne reconnait
toutefois pas encore I'importance primordiale. L’ancienne sous-famille des
Corallinoidées se trouve ainsi subdivisée en trois nouvelles unités. L’en-
semble des Corallinacées comprend, dans cette nouvelle conception, sept
sous-familles, dont ’auteur propose la répartition suivante :

— Sous-famille des MELOBESIOIDEAE.
Thalle articulé, fusions latérales présentes, chaque tétrasporocyste
pourvu d’un pore :
+ Tribu des Sporolitheae :
tissu stérile persistant entre les sporocystes.
Un seul genre : Sporolithon (ex Archaeolithothamnium).
+ Tribu des Melobesiae :
tissu stérile disparaissant a maturité entre les sporocystes.
Genres Melobesia, Lithothamnium, Mesophyllum, Polyporolithon.

— Sous-famille des SCHMITZIELLOIDEAE.
Thalle non calcifié, endophyte, filamenteux.
Un seul genre : Schmitziella.
— Sous-famille des LITHOPHYLLOIDEAE.
Thalle inarticulé ; conceptacles asexués unipores; des synapses
secondaires.
Genres : Lithophyllum, Pseudolithophyllum, Dermatolithon, Tenarea.

— Sous-famille des MASTOPHOROIDEAE.
Thalle inarticulé ; conceptacles asexués unipores ; fusions latérales.
Genres : Choreonema, Fosliella, Litholepis, Lithoporella, Hydroli-
thon, Neogoniolithon, Porolithon.

— Sous-famille des AMPHIROIDEAE.
Thalle articulé ; des synapses secondaires ; pas de fusions.
Genres : Amphiroa, Lithothrix.

— Sous-famille METAGONIOLITHOIDEAE.
Thalle articulé ; pas de synapses secondaires ; des fusions ; articu-
lations multizonées.
Un seul genre : Metagoniolithon.
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— Sous-famille des CORALLINOIDEAE.
Thalle articulé ; pas de synapses secondaires ; des fusions ; articu-
lations unizonées.
Genres : Yamadaea, Chiharaea, Alatocladia, Arthrocardia, Bossiella,

Calliarthron, Cheilosporum, Marginisporum, Serraticardia, Corallina,
Jania, Haliptylon.

B. CLASSIFICATION PROPOSEE.

La classification de Johansen offre, par rapport aux classifications
antérieures, I’avantage de supprimer les distinctions les plus arbitraires.
Fondée essentiellement sur la synthése des données fournies par les
auteurs précédents, elle laisse cependant encore subsister quelques
incertitudes dans la répartition des caractéres cytologiques et ne fait
pas apparaitre les affinités morphogénétiques et phylogénétiques
existant entre les différents genres. « Une bonne classification doit étre
naturelle, c’est-a-dire qu’elle doit retracer la marche phylogénétique
suivie par les organismes lors de leur évolution » (Bourrelly, 1970) et
cette classification « doit tenir compte non seulement de 1’évolution
morphologique mais aussi de ’évolution biochimique et physiologique
et des données de la cytologie comparée » (J .Feldmann, 1958). C’est
pourquoi j’ai proposé de présenter d’une maniére différente les carac-
téeres a partir desquels semble s’étre réalisée la diversification des
genres.

En premier lieu, il convient de n’accorder qu’une importance
secondaire a la distinction primitive, purement morphologique entre
thalles articulés et thalles inarticulés, car :

1. les études morphogénétiques montrent que toutes les Coralli-
nacées, articulées ou non, possédent au cours de leur développement,
un thalle encrofitant plus ou moins étendu, parfois simplement réduit
au massif germinatif ;

2. la découverte récente des genres Yamadaea et Chiharaea, pré-
sentant des caractéres intermédiaires entre les thalles encrotitants et
les thalles articulés (thalle encrofitant développé et thalle articulé
réduit), fait apparaitre le caractére superficiel de cette distinction ;

3. les études de morphogenése révélent que les parentés sont plus
nombreuses entre certains thalles articulés et d’autres inarticulés
qu’entre les thalles tous inarticulés. Elles laissent a penser que le pas-
sage des formes encrofitantes aux formes articulées s’est produit selon
plusieurs voies paralléles constituant des groupes plus naturels que
les ensembles fort hétérogénes des Corallinoidées et des Mélobésioidées.

Nous avons vu précédemment que I’évolution, s’étant manifestée
en premier lieu au niveau des caractéres cytologiques et des carac-
téres des organes reproducteurs, semble avoir conduit a la diversifica-
tion de quatre groupes évolutifs que je propose de reconnaitre comme
sous-familles. Une cinquiéme sous-famille, celle des Schmitzielloideae,
ne renferme que le seul genre Schmitziella, endophyte et morphologi-
quement trés régressé, qui ne posséde ni anastomoses latérales ni
conceptacles, et dont les affinités réelles sont encore obscures.
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A Pintérieur de chacun de ces groupes évolutifs se sont diversi-
fiées, par l'intermédiaire de mécanismes ontogénétiques (persistance
d’'un protonéma filamenteux, apparition de thalles juvéniles paracla-
domiens, puis cladomiens) et morphogénétiques (mode de fonctionne-
ment des initiales et des méristémes), un certain nombre de séries
paralléles, dont les genres actuels représentent des étapes, sans que
les structures les plus simples soient nécessairement les plus primi-
tives. Ces séries évolutives, constituées par une suite de genres présen-
tant des affinités cytologiques, morphogénétiques et reproductrices
communes, forment des groupements systématiques naturels auxquels
je confére la valeur de tribus.

Pour une plus grande clarté de ’exposé, la définition des genres ne
sera pas rappelée ici ; elle a, pour la plupart d’entre eux, déja été
évoquée précédemment dans le texte. Les genres des Corallineae arti-
culées qui vont étre énumérés ne seront pas redécrits ; ce sont les
genres redéfinis récemment dans le travail de Johansen (1969 a),
auquel le lecteur pourra éventuellement se reporter.

On peut alors envisager de la maniére suivante une nouvelle classi-
fication des Corallinacées actuelles :

I. Sous-famille des SCHMITZIELLOIDEAE (Svedelius) Johansen.
Ni fusions cellulaires, ni synapses
secondaires, ni conceptacles.

— Tribu des Schmitzielleae Svedelius
g. Schmitziella Bornet et Batters

II. Sous-famille des SPOROLITHOIDEAE (Johansen) stat. nov.
Fusions cellulaires et synapses secon-
daires; des sores de tétrasporocystes.

— Tribu des Sporolitheae Johansen
g. Sporolithon Heydrich (= Ar-
chaeolithothamnium Rothpletz)

III. Sous-famille des LITHOTHAMNIOIDEAE Foslie,
emend. Cabioch.

Fusions cellulaires seulement ; con-

ceptacles asexués multipores.

— Tribu des Lithothamnieae Foslie

— Formes parasites, réduites au
massif germinatif devenu fertile : g. Kvaleya Adey et Sperapani

— Formes morphologiquement ré-
duites ; structure a hypothalle
unistratifié : g. Melobesia Lamouroux

— Formes de moyenne complexité,
ne dépassant pas le stade en-
crotitant :

— non parasites : Lithothamnium Philippi

(espéces encrofitantes)

. Polyporolithon Mason

5]

— parasites :

g

— Formes résultant d’une évolution
progressive ; thalle encrotitant a
foliacé, mais n’atteignant jamais
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le stade articulé :
— thalle foliacé, méristéme mar-
ginal a divisions synchrones : g. Mesophyllum Lemoine
— thalle arbusculaire, méristéme
marginal de la crotite basale
A divisions non synchrones : g. Lithothamnium Philippi
(espéces branchues)

1V. Sous-famille des CORALLINOIDEAE (Areschoug) Foslie,
emend. Cabioch.

Fusions cellulaires seulement ;

conceptacles asexués unipores.

1. Tribu des Mastophoreae

(Svedelius) emend. Cabioch.
Formes encrofitantes ou foliacées ;
hypothalle unistratifié, composé de
cellules obliques :

-— Formes encrotitantes, morpholo-
giquement réduites ; structure
souvent réduite a I’hypothalle ; g. Lithoporella Foslie

— Formes dressées, foliacées, plus
complexes : 8. Mastophora Decaisne
8. Metamastophora Setchell

2. Tribu des Neogoniolitheae Cabioch (1).
Suite homogéne de formes allant de
thalles simples, monotromatiques, a
des thalles dressés, articulés. Les for-
mes simples ont un hypothalle uni-
stratifié a cellules droites ; les for-
mes moyennement évoluées sont des
thalles encrofitants ou arbusculaires,
a4 hypothalle pluristratifié, s’accrois-
sant par un méristéme terminal ; les
formes les plus évoluées sont des
thalles articulés nés de crotites ana-
logues aux précédentes ; ils s’accrois-
sent par un méristéme terminal en-
core imparfait caché par une coiffe
de substances pectiques.

— Formes simples, a caractéres ju-
véniles persistants : g. Fosliella Howe

(1) Neogoniolitheae trib. nov. Corallinearum, sub-familiae Corallinoidearum
(Aresch.) Foslie, emend. Cabioch.

Genera thallibus, interdum e crustis uni aut pluristratosis, expansis aut
mamilloso-ramosis, interdum e frondibus erectis et articulatis constitutis.

— Species crustosae, simpliciores, hypothallo e strato unico cellularum rec-
tarum constituto.

— Species crassiores, hypothallium pluristratosum, incremento terminali,
ostendentes.

— Species magis evolutae, frondibus erectis, articulatis incremento terminali
ope cellularum initialium muco pectico tectarum, e crustis basalibus, hypothallo
pluristratoso, ut in aliis speciebus tribu, praeditis, enascentibus.

Genus typicum : Neogoniolithon Setchell et Mason.
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— Formes moyennement évoluées
n’atteignent pas le stade articulé: g. Neogoniolithon Setchell
et Mason
g. Porolithon Foslie

— Formes évoluées, articulées : g. Metagoniolithon Weber-
van Bosse.

3. Tribu des Corallineae Areschoug,
emend. Cabioch.

Série de formes articulées plus ou

moins développées, nées de thalles

encroiitants a structure lithotham-

nioide ; une forme régressée par le

parasitisme.

— Forme morphologiquement trés
régressée, parasite et peut-étre
adelphoparasite des Jania et
Corallina : g. Choreonema Schmitz

— Formes moyennement évoluées,
dont la base encrofitante est
encore plus développée que la
partie dressée articulée : g. Yamadaea Segawa
g. Chiharaea Johansen

— Formes résultant d’une évolution
progressive, chez lesquelles le
thalle articulé tend a se dévelop-
per tandis que la fraction encrofi-
tante devient moins développée : g. Alatocladia (Yendo) Johansen
g. Arthrocardia Decaisne
g. Bossiella Silva
g. Calliarthron Manza
g. Cheilosporum (Decaisne)
Zanardini

8. Marginisporum (Yendo)
Johansen

g. Serraticardia (Yendo)
Johansen

g. Corallina L.

g. Jania Lamouroux

g. Haliptylon Decaisne

V. Sous-famille des LITHOPHYLLOIDEAE Setchell,
emend. Cabioch.

Synapses secondaires seulement ;

conceptacles asexués unipores.

1. Tribu des Amphiroeae Cabioch (2).
Thalle adulte dressé articulé ; thalle

(2) Amphiroeae trib. nov. Corallinacearum, sub-familiae Lithophylloidearum
Setchell, limit. mut. Cabioch.

Genus thallo adulto erecto articulato, thallo juvenili filamentoso in aliis
Corallinaceis endophytico.

Genus unicum : Amphiroa Lamouroux.
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juvénile filamenteux, endophyte
dans les tissus d’autres Corallina-
cées :

2. Tribu des Lithophylleae Setchell,
emend. Cabioch.

Série de formes allant de thalles sim-

ples a hypothalle unistratifié, a des

thalles libres, branchus, tous dérivés

de la forme la plus simple. Les cel-

lules hypothalliennes sont droites.

— Formes a caractéres juvéniles per-
sistants :

— Formes moyennement évoluées,
simplement encrotitantes ou bran-
chues nées de crofites a structure

g. Amphiroa Lamouroux

g. Pseudolithophyllum Lemoine

juvénile de type Pseudolithophyllum :

g. Lithophyllum Philippi

3. Tribu des Dermatolitheae Cabioch (3).

Série homogéne de formes allant de
thalles simples encrofitants a des thal-
les dressés articulés, tous dérivés de
la forme la plus simple. Les formes
simples ont un hypothalle unistrati-
fié 4 cellules obliques ; les autres dé-
rivent de cette forme simple par
complication du fonctionnement du
méristéme périthallien et D’appari-
tion plus ou moins précoce de struc-
tures plus complexes.

— Formes simples a caractéres ju-
véniles persistants :

— Formes moyennement évoluées,
branchues ou foliacées, nées de

crotlites a structure de Dermato-
lithon :

— Formes articulées, résultant d’une
évolution progressive :

g. Dermatolithon Foslie

g. Tenarea Bory
g. Goniolithon Foslie 1898 a,
non Foslie 1900.

g. Lithothrix Gray

(3) Dermatolitheae trib. nov. Corallinacearum sub-familiae Lithophylloidea-

rum Setchell, limit. mut. Cabioch.

Tribus, seriem generum, alia thallis crustas simplices formantibus, alia fron-

dis erectis et articulatis, amplectens.

Formae simpliciores hypothallo unistratoso cellulis obliquis constituto.
Aliae ramosae aut articulatae, e crustis basalibus, cellulis hypothalli obliquis,

orientes.
Genus typicum : Dermatolithon Foslie.
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APPENDICE

Conseils pratiques pour I'étude et la détermination des Corallinacées

Les Corallinacées constituent une fraction non négligeable de certaines bio-
coenoses algales et leur étude, souvent 1ndlspensable, présente, pour le chercheur
non spécialiste, un certain nombre de difficultés qu’il est possible de résoudre.

Une détermination nécessite toujours, au moins pour contréle, une étude ana-
tomique, réalisée selon les techniques de I’histologie classique et qui permet
d’analyser les caractéres cytologiques et morphogénétiques de 1’Algue. Les coupes
doivent, pour cela, étre réalisées dans les régions en voie de croissance, étre longi-
tudinales radiales dans les thalles encrofitants et passer autant que possible par
leur marge ; elles doivent étre axiales dans les branches et passer par l’apex.
En vue d’une détermination il faut donc :

1 - prévoir une fixation convenable (formol 4 p. 100 neutre dans 1’eau de mer);

2 - avoir soin de récolter des thalles entiers, avec leur base et, si possible, une
fraction de leur support (cas des Corallinacées semi-endophytes);

t3 - rechercher des spécimens fertiles, comportant au moins des tétrasporo-
cystes ;

4 - réunir, dans la mesure du possible, pour chaque espéce, des échantillons
a différents stades de leur morphogenése, ainsi que divers exemples des variations
morphologiques observables.

La clé des genres que je propose ci-dessous n’est pas basée en premier lieu
sur un découpage d’ordre systématique, mais sur les caractéres les plus aisément
observables. C’est pourquoi, faisant abstraction de toute considération phylogéné-
tique, j’utilise encore, pour des raisons de simple commodité, la distinction arbi-
traire entre les thalles articulés et les thalles inarticulés. A 'intérieur de chacun
de ces deux groupes, j’introduis ensuite les principaux caractéres systématiques
dans l’ordre de leur importance.

La clé des genres des Corallinées articulées a été établie d’aprés les définitions
adoptées par Johansen (1969 a). La systématique de ce groupe, basée essentiellement
sur des caractéres morphologiques, sera probablement quelque Dpeu modifiée lorsque
les variations souvent importantes de ces caractéres seront mieux connues.

Clé des genres de Corallinacées actuelles (I)

A. Thalle non articulé

B. Ni fusions cellulaires latérales, ni synapses

secondaires. Thalles morphologiquement trés

régressés, endophytes ou parasites.

C. Pas de conceptacles. .
Thalle endophyte, pigmenté, non calcifié. g. Schmitziella *

C. Des conceptacles asexués multipores.
Thalle incolore, calcifié, parasite défor- .
mant des Corallina .................... g. Chaetolithon

C. Des conceptacles asexués unipores.
Thalle parasite dans les tissus des Coral-
lina et des Jania, incolore et calcifié .... g. Choreonema*

B. Fusions cellulaires latérales seules présentes.
C. Conceptacles asexués multipores. .
D. Thalle parasite des Lithothamnium
réduit au massif germinatif devenu
fertile .....coii vt g. Kvaleya

(1) Les genres représentés sur les cotes européennes sont indiqués par un
astérisque.
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D. Thalle simple, encroitant, généralement
mince, 4 hypothalle unistratifié et péri-
thalle réduit a quelques strates de
cellules ...........cociiiiiiiii, g. Melobesia *

D. Thalle encroiitant ou dressé.
Hypothalle des croites pluristratifié.
E. Hypothalle s’accroissant par un mé-
ristéeme terminal a divisions non
synchrones.
F. Base endophyte dans les tissus
d’une autre Algue; thalle en-
crotant ............ciiiit g. Polyporolithon
F. Base non endophyte ; thalle tou-
jours encroitant ou portant des
branches qui peuvent devenir
libres ; branches toujours cons-
tituées de périthalle .......... g. Lithothamnium *
E. Hypothalle s’accroissant par un mé-
risttme terminal a divisions syn-
chrones ; cellules hypothalliennes
disposées en rangées ............ g. Mesophyllum *

C. Conceptacles asexués unipores.
D. Hypothalle unistratifié.
E. Hypothalle a cellules obliques.

F. Thalle encroiitant mince ...... g. Lithoporella
F. Thalle foliacé.
G. Thalle unistratifié .......... g. Mastophora
G. Thalle pluristratifié ........ g. Metamastophora

E. Hypothalle a cellules droites ; thalle
encrottant ; des trichocytes sou-
vent présents.

F. Périthalle réduit ou absent .... g. Fosliella*
F. Périthalle développé ; des tricho- .
cytes rares, toujours isolés .... g. Fosliella.

s.g. Heferoderma*
F. Périthalle trés développé, des
trichocytes et des mégacytes en
files verticales ................ g. Neogoniolithon
s.g. Hydrolithon
D. Hypothalle des croites plurlstratlﬁe,
s’accroissant par un méristéme termi-
nal ; thalle encrofitant ou branchu;
tissu des branches entiérement péri-
thallien.
E. Des trichocytes en files verticales,
parfois petits et peu visibles, dispo-
sés dans le périthalle ............ g. Neogoniolithon *
E. Des megacytes persistants, disposés
en rangées horizontales dans le
périthalle des thalles asexués. Des
mégacytes isolés et fugaces dans les
thalles sexués ..........covvvvvnen g. Porolithon

B. Synapses secondaires seules présentes.

C. A la base des croiites : hypothalle uni-
stratifié.

D. Hypothalle a cellules droites; péri-

thalle plus ou moins développé, a cel-

lules parfois disposées en rangées hori-

zontales ...ttt e g. Pseudolitho-

phyllum *

D. Hypothalle a cellules obliques ; thalle

encroiitant ou lamellaire.

E. Thalle encroiitant ; périthalle géné-
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ralement peu développé, a cellules
disposées en rangées horizontales
réguliéres ..........cciiiiiiiinn g. Dermatolithon *

(ou thalle juvénile stérile de Tena-
rea, de Goniolithon ou de Litho-
thrix).
E. Thalle encroiitant portant des la-
melles dressées, anastomosées, cons-
tituées par la coalescence de deux
thalles a structure de Dermatolithon. g. Tenarea*

C. A la base des croiites : faux hypothalle
pluristratifié, de nature périthallienne,
s’accroissant par un méristétme interca-
laire ; thalle encrotitant épais ou branchu
ramifié, 4 branches entiérement consti-
tuées de périthalle.
D. Thalle juvénile ou repousses de cica-
trisation a structure de Pseudolitho-
phyllum ; celles peu 4 moyennement
allongées, souvent disposées en rangées
réguliéres ...........ccoiiiiinnnnn.. g. Lithophyllum *
D. Thalle juvénile, croiite basale ou repous-
ses de cicatrisation a structure de
Dermatolithon ; cellules des branches
trés allongées, disposées en rangées
horizontales réguliéres .............. g. Goniolithon *

A. Thalle articulé.

B. Fusions cellulaires latérales seules présentes.
Croite basale plus ou moins développée, a
structure lithothamnioide.

C. Articulations formées de plusieurs strates
de cellules non calcifiées.

Pas de méristéme terminal au sommet

des branches mais un méristéme interca-

laire recouvert d’une coiffe de substances

pectiques .......... ..l g. Metagoniolithon

C. Articulations toujours composées d’une

seule couche de cellules non calcifiées.

D. Thalle articulé réduit, formé de tres
courtes pousses fertiles portées par un
thalle encroitant trés développé.

E. Pousses dressées réduites a un
conceptacle porté par une articula-

tion ...t e g. Yamadaea
E. Pousses dressées comportant de 2
al2articles ..........cooii.... g. Chiharaea

D. Thalle articulé bien développé.
E. Tissu médullaire a cellules
flexueuses.
F. Conceptables axiaux et latéraux. g. Calliarthron
F. Conceptacles axiaux et margi-

NAUX o ceveeerennennnneanannns g. Alatocladia
E. Tissu médullaire a cellules non
flexueuses.
F. Conceptacles latéraux seuls .... g. Bossiella

s.g. Pachyarthron
F. Conceptacles latéraux et axiaux. g. Serralicardia ;
g. Corallina * pro
parte (exemple :
C. officinalis)
Conceptacles marginaux seuls .. g. Cheilosporum
Conceptacles marginaux et
axiauX .....i.iiiiiiiiiei . g. Marginisporum

mE
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F. Conceptacles axiaux seuls.
G. Fronde toujours pennée .... g. Corallina*
G. Fronde stérile pennée, fronde .
fertile dichotome ........ g. Arthrocardia
G. Fronde toujours dichotome .. g. Jania*
B. Synapses secondaires seules présentes.
C. Articulations composées de plusieurs stra-
tes de cellules non calcifiées.
Stade juvénile protonémien filamenteux
endophyte dans les tissus d’autres Coral-
linacées. Croiite basale plus ou moins déve-
loppée, a structure de Lithophyllum .... g. Amphiroa*
C. Articulations composées d’une couche de
grandes cellules non calcifiées.
Articles composés d'une seule couche de
petites cellules calcifiées, produisant a sa
périphérie un cortex descendant a struc-
tare de Dermatolithon qui masque plus
ou moins complétement les cellules de I’ar-
ticulation. Crofite basale a structure de
Dermatolithon ...........cccoiieeniinens g. Lithothrix.
Index des genres et des espéces citées
Alatocladia (Yendo) Johansen ............. 266 Corallina squamata Ellis.................. 144
Amphiroa LamourouxX.............cvcnuunn 206 Cruoria Fries ......c.oiieinneenieennn.ns 169-246
Amphiroa anceps (Lamarck) Decaisne ..... 208 Cruoriopsis Dufour ....................... 246
Amphiroa australis Sonder................ 235
Amphiroa beauvoisii Lamouroux........... 206 Dermatolithon Foslie ............ 176-192-208
Amphiroa crustiformis Dawson............ 206 Dermatolithon corallinae (Crouan)
Amphiroa cryptarthrodia Zanardini.... 148-206 Foslie =c-ccrrmrrrreereeere L 163
Amphiroa ephedraea Lamarck ............. 20 Dermatolithon cpstoseirae (Hauck)
Amphiroa fragilissima (Linné) H.Huvé .......coiviivieinnnn. 163-194-211
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Summary

The present work is the second part of a study on the formation of the thallus
in the Corallinaceae. It is more particularly devoted to morphogenesis and its
systematic and phylogenetic consequences.

The initial stages of the development of the spores and the formation of the
juvenile thallus are described in the first chapter. The early stages are the same
as those in the development of all spores of the Florideae and are, from the
outset, devoid of a cell wall. Development begins soon after the spore has been
released and immediately after the formation of a cellulosic-pectin cell wall.
Calcification occurs later, after segmentation has taken place, when the young
germling begins to grow and its size increases. Two types of development have
been distinguished:

— The Naccaria type is present in some parasitic, endophytic or semi-endophytic
Corallinaceae. The spore, in general, does not settle and either does not undergo
cleavage or, at most, partitions irregularly. It gives rise to a creeping filamentous
protonema, which insinuates itself between the cells of a host alga, belonging
to the Corallinaceae or not. In the simplest cases, the protonema becomes directly
fertile. In the most complex case of the semi-endophytic Corallinaceae, represented
by the Amphiroa, the protonemic filaments are calcified and in the host’s tissues
give rise to a multiaxial structure, which progresses outwards and produces a
basal crust on which the fertile erect shoots will appear.

— The Dumontia type is the most frequent and characterizes the development
of all the free-living Corallinaceae, neither endophytic nor parasitic. The first
stages of segmentation are the same in all the species that have been studied
and occur without any increase in the size of the spore. The first two partitions
perpendicular to each other and to the substrate, produce four primordial cells,
joined by three pit-connections. Each of these cells acts as an ephemeral, inde-
pendently operating initial cell, dividing synchronously, without auxesis. The
total result is, at first, a monostromatic lamina, the primordial lamina. Later
the primordial lamina is transformed, by cell divisions parallel to the substrate
into a germinative mass which calcifies, and whose basal marginal cells become
the initial cells of the creeping filamentous cell rows of the juvenile thallus.
Several modes of development may be distinguished in the Dumontia type.

a) The Lithothamnium mode, present in the genera Lithothamnium, Meso-
phyllum, Corallina and Jania, is characterized by a germinative mass, made of
a great number of cells, disposed without any particular order, and with several
strata of marginal initial cells appearing early.

b) The Neogoniolithon mode is characterized by a germinative mass built of
irregularly disposed cells and often provided with hair-cells. It gives rise to
several strata of marginal initial cells. The development of Fosliella, although
much simpler, seems to be derived from the Neogoniolithon mode.

c¢) The Lithophyllum mode, common to the genera Pseudolithophyllum, Litho-
phyllum, Dermatolithon and, perhaps, Goniolithon, is characterized by a germi-
native mass which undergoes simple and regular cleavage and by the appearance
at first of a single stratum of marginal initial cells. The juvenile thallus has a
monostromatic hypothallus and may last for a more or less long time and become
fertile under that form (Pseudolithophyllum, Dermatolithon), or acquire a more
complex structure through a metamorphosis (Lithophyllum, Goniolithon).

The second chapter is devoted to the mode of formation of the adult structures
and to their growth.

After a review of the earlier ideas relative to the structure of the encrusting
Florideae, the definitions of the initial cells and meristems are given in the parti-
cular case of the Corallinaceae. The meristems may be terminal or intercalary,
The ramification of the cellular rows in the radial planes may be sub-apical
with lateral budding, or apical and pseudodichotomous; evolution seems to have
been directed towards a progressive apicalisation of the phenomenon.

The structures of the Corallinaceae known at present time can be classified
in three categories. Each of them is distributed in several different parallel
evolutionary lines, of which it represents homologous stages.

1. — The simple structures with persistant juvenile characters, have an uni-
stratified hypothallus and, in general, a thin thallus. Their development belongs
to the Dumontia type. Some of them are neotenic forms of more complexly
structured genera. The whole grow by a marginal ferminal hypothallous meristem.
The origin, in the radial planes, of the definite growing perithallous is still sub-
apical, with variations leading to an imperfect pseudodichotomy; in this connection,
can be distinguished:

a) forms growing by a marginal meristem, with a typically sub-apical rami-
fication in the radial planes. These belong to the genera Melobesia, Fosliella and
Pseudolithophyllum. The case of Pseudolithophyllum is discussed in detail;
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b) forms growing by a marginal meristem, the cells of which divide, in
the radial planes, by a pseudodichotomy that still does not take part in the
ramification, which remains sub-apical; this is what is called an imperfect pseudo-
dichotomy. This type of meristem characterises the genera Dermatolithon, Litho-
porella, Mastophora and Metamastophora.

2. — The lithophylloid structures, the simplest type of which is represented
by the structure of the Lithophyllum, are characterized by their always intercalary
marginal or aplcal merlstems, the cells of which divide radially by a pseudo-
dichotomy which is the origin of the ramification. This last is therefore aplcal
and truly pseudodichotomous. The presence of secondary pit-connections is
another important character of the lithophylloid structures. According to the
kind of juvenile stages and to the modalities of structure regeneration, can be
distinguished:

a) forms derived from Pseudolithophyllum, in which evolution has not advan-
ced further than the branched stage. They belong to the genus Lithophyllum;

b) forms that develop first as a filamentous protonema, giving rise to an
encrusting Lithophyllum-like stage, on which appear erect articulated shoots.
These forms belong to the genus Amphiroa;

¢) forms in which evolution had led from simple Dermatolithon-like structures
to branched forms with a Lithophyllum aspect (Goniolithon), and further, to
articulated erect forms (Lithothrix).

3. — The lithothamnioid structures, whose simplest type is represented by
the structure of the encrusting Lithothamnium, are characterized by the presence
of a pluristratified truly hypothallous merlstem, always terminal and of lateral
anastomoses in the form of cell-fusions only, except for the genus Sporolithon.
Ramification in the radial planes is apical and pseudodichotomous. These struc-
tures have probably evolved from encrusting algae to erect forms, at first simply
branched, and later with articulations. According to their degree of complexity,
one can distinguish:

a) little evolved forms, at most branched. These are the genera Sporolithon,
Lithothamnium and related forms;

b) moderately evolved forms, in which the encrusting and branched types
are still predominant, although an articulated stage appears. These are the
Neogoniolitheae;

¢) evolved forms, in which the encrusting stages are often reduced, whereas
the erect articulated phase becomes predominant and is often accompanied by
differentiation of the branchlets. Those are the articulated Corallineae.

After a short comparison between the ontogenetic as well as morphogenetic
characters of the Corallinaceae and those of the other Florideae, the main aspects
of their developmental biology are recalled.

The conclusion of the present work emphasizes the importance of ontogenetic
and morphogenetic studies for a better knowledge and a better definition of the
genera. The definition of morphogenetic types and the study of their relationships
enable the formulation of phylogenetic speculation. The collation of these results
leads to the development of a new and more natural classification of the Coralli-
naceae. Five sub-families are redefined on the basis of the marked diversification
that has become evident, during evolution, in the types of conceptacles and in
cytological differentiation. The combination of morphogenetic and ontogenetic
characters makes easier the recognition of a certain number of tribes inside each
of these sub-families.

Zusammenfassung

Die vorliegende Arbeit stellt den 2. Teil einer Studie zur Gestalt des Thallus
bei Corallinaceen dar. Sie ist insbesondere der Morphogenese und den daraus
folgenden systematischen und phylogenetischen Konsequenzen gewidmet.

Im 1. Kapitel sind die frithen Entwicklungsstadien der Sporen und die Bildung
des jungen Thallus beschrieben. Die ersten Entwicklungsstufen verlaufen wie die
aller Florideen-Sporen. Diese sind am Anfang immer nackt. Die Entwicklung
beginnt schnell nach ihrer Entlassung mit dem Erscheinen einer Wand aus Zellu-
lose und Pektin. Die Kalzifizierung setzt erst spiter ein, und zwar nach der
Segmentierung, in dem Moment, in dem der junge Keimling sein ' Wachstum beginnt
und an Volumen zunimmt. Zwei Entwicklungsmodi wurden unterschieden :

1. — Der Typus « Naccaria » kommt bei bestimmten parasitischen, endophy-
tischen oder semi-endophytischen Corallinaceen vor. Im allgemeinen setzt sich die
Spore nicht fest, bildet keine regelmiBigen Segmente aus, oder macht einfach
eine bestimmte Anzahl von unregelmiBigen Teilungen durch. Es entsteht eine
Menge von kriechenden Protonema-Fiden, die mit einer terminalen Initialzelle
wachsen und zwischen die Zellen einer Wirtsalge, Corallinacee oder nicht, ein-
dringen.
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In den einfachsten Fillen wird dieses Protonemastadium direkt in dieser
Form fertil.

In dem komplexeren Fall der semi-endophytischen Corallinaceen, vertreten
durch Amphiroa, entwickeln die verkalkten Protonema-Fiden im Innern des
Wirtsgewebes eine multiaxiale Struktur. Diese schiebt sich nach auBen hin vor
und bildet dort eine basale Kruste, auf der sich aufrechte Sprosse entwickeln.

2. — Der Typus « Dumontia» ist am weitesten verbreitet und charakte-
risiert die Entwicklung aller freien, nicht endophytischen oder parasitischen
Corallinaceen. Die ersten Segmentierungsschritte, die allen untersuchten Arten
gemein sind, erfolgen ohne VergroBerung des Volumens der Spore. Die beiden
ersten Teilungen, die senkrecht zueinander und senkrecht zum Substrat erfolgen,
bilden 4 Primordialzellen, die durch 3 primire Tiipfeln verbunden sind. Jede
dieser Zellen verhilt sich kurzfristig wie eine Initiale mit unabhingigem Wachstum,
deren Teilung aber nicht mit einer Volumenzunahme verbunden ist. Die Segmen-
tierung erfolgt im allgemeinen synchron in den 4 Quadranten. Zunachst bildet
sich ein monostromatisches Lager, die sogenannte Primordialplatte. In der Folge
teilt sich die Primordialplatte periklin, parallel zum Substrat, und jede ihrer
Zellen bildet eine aufrechte Zellreihe. Das Ganze wandelt sich um in einen
Keimling, der verkalkt. Seine basalen und marginalen Zellen bilden dann eine
erste Schicht von Initialen aus, die —in der Ebene des Substrats— kriechende
hypothallische Zellfiden des juvenilen Thallus entwickeln.

In diesem Dumontia-Typus sind mehrere Entwicklungsmodi zu unterscheiden:

a) Der Modus Lithothamnium kommt bei den Gattungen Lithothamnium,
Mesophyllum, Corallina und Jania vor. Charakteristisch ist ein Keimling mit einer
groBen Anzahl von unregelmiBig angeordneten Zellen und dem frithen Auftreten
mehrerer Schichten marginaler Initialen.

b) Fiir den Modus Neogoniolithon ist ein Keimling mit regelmiaBig angeord-
neten Zellen charakteristisch, die hiufig mit Trichozyten versehen sind, und
ebenfalls das frithe Auftreten mehrerer Schichten marginaler Initialen. Die Ent-
wicklung von Fosliella scheint, obgleich sie wesentlich einfacher verliuft, von
diesem Typ abgeleitet zu sein.

c¢) Der Modus Lithophyllum kommt vor bei den Gattungen Pseudolithophyllum,
Lithophyllum, Dermatolithon und vielleicht bei Goniolithon. Charakteristisch ist
ein einfacher, regelmdBig geteilter Keimling und zu Beginn das Auftreten einer
einzigen Schicht marginaler Initialzellen. Der juvenile Thallus mit monostroma-
tischem Hypothallus kann mehr oder weniger lange Zeit iiberdauern und in dieser
Form fertil werden (Pseudolithophyllum, Dermatolithon) oder metamorphosieren
und eine komplexere Struktur erreichen (Lithophyllum, Goniolithon).

Im 2. Kapitel wird die Entwicklung und die Funktion adulter Strukturen
besprochen.

Zunichst werden die klassischen Begriffe rekapituliert, die sich auf die Struktur
der Krusten-Florideen beziehen. Danach werden die Begriffe der Initialen und
Meristeme fiir den speziellen Fall der Corallinaceen definiert. Die Meristeme
konnen terminal oder interkalar sein. Die Zellreihen kénnen sich in den radidren
Ebenen subapikal verzweigen, d. h. durch laterale Knospung, oder apikal und
pseudodichotom. Im Laufe der Evolution scheint sich die Verzweigungsbildung
progressiv zur Spitze hin verlagert zu haben.

Die derzeitig bekannten Strukturen der Corallinaceen kann man in drei
Gruppen einteilen, die homologe Stadien paralleler, aber unterschiedlicher evolutiver
Richtungen darstellen.

1. — Die einfachen Strukturen, die immer juvenile Ziige aufweisen, haben im
allgemeinen einen diinnen Thallus und einen monostromatischen Hypothallus. Sie
entwickeln sich nach dem Dumontia-Typus. Einige sind neotene Formen von
Gattungen mit komplizierterer Struktur. Alle wachsen mit einem marginalen,
terminalen Meristem. In den radiiren Ebenen treten subapikale Verzweigungen
mit begrenztem Wachstum auf. Man unterscheidet:

a) Formen mit einem marginalen Meristem und typischer Verzweigung in
den radiaren Ebenen. Dazu gehoren die Gattungen Melobesia, Fosliella und Pseudo-
lithophyllum. Pseudolithophyllum wird eingehend untersucht.

b) Formen mit einem marginalen Meristem, dessen Zellen teilen sich in den
radiaren Ebenen durch eine Pseudodichotomie, die nicht die Ursache der Zell-
fidenverzweigung darstellt. Diese bleibt subapikal. Dieses wird unvollstindige
pseudodichotome Verzweigung genannt. Hierhin gehéren die Gattungen Dermato-
lithon, Lithoporella, Mastophora und Metamastophora.

2. — Fiir Lithophyllum-ahnliche Strukturen, deren einfachster Vertreter Litho-
phyllum ist, sind marginale oder apikale, aber immer interkalare Meristeme
charakteristisch. Die Zellen dieser Meristeme teilen sich dagegen in den radiiren
Ebenen durch eine Pseudodichotomie welche die Ursache der Zellfadenverzweigung
ist. Daher ist diese tatsidchlich pseudodichotom. Nach der Art der juvenilen Stadien
und der der Regeneration der adulten Struckturen unterscheidet man :

a) Formen, die von Pseudolithophyllum abstammen, und deren progressive
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Evolution nicht iiber das aufrecht verzweigte Stadium hinausgegangen ist. Dieses
trifft fiir Lithophyllum zu.

b) Formen, die ein fidiges Protonema-Stadium haben, auBerdem eine Kruste
vom Lithophyllum-Typ bilden, auf der aufrechte, gegliederte Spross auftreten.
Vertreter ist die Gattung Amphiroa.

c) Formen, die sich von einfachen Strukturen vom Dermatolithon-Typ zunichst
zu verzweigten Formen entwickelt haben, die scheinbar der Struktur von Litho-
phyllum (Goniolithon) angehoren, schlieBlich zu gegliederten aufrechten Formen
(Lithothrix).

3. — Fiir die Lithothamnium-ahnlichen Strukturen, deren einfachsten Typ die
Krusten bildenden Lithothamnium-Arten darstellen, ist das Auftreten eines echten
hypothallischen, mehrschichtigen, immer terminalen Meristems charakteristisch
und, mit Ausnahme der Gattung Sporolithon, die ausschlieBlich durch Fusion
entstehenden lateralen Anastomosen. Die Verzweigung in den radiiren Ebenen ist
apikal und pseudodichotom. Diese Strukturen diirften sich fortschreitend von
Krustenalgen aus zu aufrechten, zunichst einfach verzweigten und schlieBlich
gegliederten Formen entwickelt haben. Nach dem Grad ihrer Komplexitit unter-
scheidet man :

a) wenig entwickelte Formen, die das verzweigte Stadium nicht iiberschreiten.
Dieses sind Sporolithon, Lithothamnium und benachbarte Gattungen.

b) teilentwickelte Formen, bei denen Krusten- und verzweigte Stadien noch
am meisten vertreten sind, obgleich gegliederte bereits vorhanden sind. Dieses sind
die Neogoniolitheen.

c) entwickelte Formen, bei denen die Krusten-Stadien hdufig reduziert sind,
wihrend die aufrechte, gegliederte Phase vorherrschend wird, Manchmal ist sie von
einer Differenzierung der Aste begleitet. Das sind die gegliederten Corallineen.

Nach einem kurzen Vergleich des ontogenetischen und morphogenetischen
Charakters der Corallinaceen mit dem der iibrigen Florideen werden die grund-
satzlichen Aspekte ihrer Entwicklungsgeschichte zusammengefasst.

Das Ergebnis dieser Arbeit verdeutlicht die Wichtigkeit ontogenetischer und
morphogenetischer Studien zur besseren Kenntnis und zur treffenderen Definition
der Gattungen. Die Definition morphogenetischer Typen und das Studium ihrer
Verwandtschaftsverhiltnisse erlauben phylogenetische SchluBfolgerungen. Die
Synthese dieser Resultate fiihrt zur Aufstellung einer neuen natiirlicheren Klassi-
fikation der Corallinaceen. Ausgehend von der groBen Kluft, die sich im Laufe
der Evolution in der Ausbildung der Konzeptakel und in der cytologischen Diffe-
renzierung entwickelt hat, sind 5 Unterfamilien definiert worden. Die Verbindung
morphogenetischer und ontogenetischer Faktoren erlaubt innerhalb jeder dieser
Unterfamilien, eine bestimmte Anzahl von Gruppen zu unterscheiden.
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LEGENDES DES PLANCHES

PLANCHE 1

Etapes du développement des Corallinacées parasites et semi-endophytes ;
coupes longitudinales des Algues-hétes.

Choreonema thuretii

1 : spore venant d’étre émise ; 2 : étape de la vacuolisation ; 3 et 4 : formation
dulto%l()ﬁ germinatif (1 & 3 : observation in vivo ; 4 : coloration par le lugol ;
X 1. .

Amphiroa rigida

5 : germination observée in vivo (X 720), 6 7 : germinations colorées par
I’hématoxyline et la fuchsine acide (X 720); 8 ébauche multiaxiale endophyte
dans les tissus du Neogoniolithon notarisii (X 170) 9 : id. stade plus agé (X 35).

Amphiroa verruculosa

10-11 : aspect d’ensemble des filaments protonémiens obtenus en culture
(X 120) ; 12 : détail montrant les trichocytes (X 280); 13 : ébauche multiaxiale
((ianlssg;zs tissus du Pseudolithophyllum expansum ; hématoxyline-fuchsine acide
X .
Amphiroa sp.
14 : thalle adulte 4 base endophyte dans le Porolithon onkodes (X 5); 15 :
ébauche multiaxiale dans les tissus du Porolithon onkodes (X 185).

PrLANCHE 11
Développement de type Dumontia chez les Corallinacées.

Melobesia membranacea

1 4 3 : découpage de la spore et formation de la lame primordiale ; 4 : forma-
tion du massif germinatif ; 5 : apparition des premiéres initiales marginales
(1 a 5: X500); 6: aspect du thalle adulte stérile montrant encore le massif
germinatif (X 135).

Corallina mediterranea

7 : aspect des massifs germinatifs.

Lithophyllum incrustans
8 : découpage de la spore et formation de la lame primordiale ; 9 : formation
du massif germinatif (8 et 9 : X 260).
Lithophyllum tortuosum
10 et 11 : premiéres ébauches des thalles juvéniles (X 260).

PrLancHE 111
Type Pseudolithophyllum

Coupes longitudinales radiales ; hématoxyline-éosine.

Pseudolithophyllum expansum

: aspect normal du thalle (X 150); 2 : méristéme hypothallien unistratifié
(X 370), 3 : dichotomies compensatrices et croissance par paliers (X 170); 4 :
aspect « lithophylloide » d’un thalle & métamorphoses fréquentes (X 70); 5 : détall
d’une métamorphose (X 170); 6 : apparition d’une métamorphose a la marge du
thalle (X 260); 7 : repousse 1nfér1eure, aspect d’ensemble (X 40); 8 : id., autre vue,
détail (X 70) ; 9: cicatrisation d’une région marginale (X 170) 10 ¢ id., détail
(X 370).
Pseudolithophyllum sp.

11 : aspect d’un thalle & cellules périthalliennes disposées en rangées horizon-

tales (X 70).
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PLANCHE IV
Type Pseudolithophyllum
Coupes longitudinales radiales ; hématoxyline-éosine.

Pseudolithophyllum orbiculatum
1: aspect normal du thalle (X 185); 2 : marge et méristéme hypothallien
unistratifié (X 95); 8 : cicatrisation d’une marge (X 180).
Thalles juvéniles de Lithophyllum incrustans

3 : aspect d’ensemble d’une métamorphose (X 95); 4 : détail, formation du
« faux hypothalle » a4 partir du périthalle du thalle juvénile (X 185); 5 : fin d’une
métamorphose incompléte et réapparition d’un hypothalle unistratifié (X 190);
6 : autre exemple de métamorphose (X 95); 7 : id., détail (X 190).

PLANCHE V
Genre Dermatolithon

Coupes longitudinales radiales ; hématoxyline-fuchsine acide.

1: D. pustulatum, marge et méristéme hypothallien unistratifié (X 400) ;
2 : id., aspect du thalle adulte (X 300); 3 : Dermatolithon sp., régénérations
lamellaires successives a partir du périthalle (X 150); 4 : D. cystoseirae, aspect
d’un thalle mince (X 150); 5 : id.,, aspect d’un thalle a périthalle trés développé,
hématoxyline-éosine (X 80).

Genre Tenarea
Coupes longitudinales ; hématoxyline-fuchsine acide.

6 : formation d’une lame secondaire (X 80); 7 : rencontre de deux lames et
aspect de ’apex (X 150); 8 : régénérations successives des méristémes terminaux
bistratifiés a partir des cellules périthalliennes (X 60); 9 : id., détail (X 130);
10 et 11 : soudure des lames par autoperforation (X 80).

PrLANCHE VI
Structures lithophylloides ; coupes longitudinales axiales ou radiales ;
hématoxyline-fuchsine acide.
Goniolithon byssoides
1: aspect des deux modes de ramification des branches (X 40); 2 : tissu
médullaire d’une branche et cortex périthallien réduit (X 80); 3 : cicatrisation
du tissu médullaire d’une branche et réapparition d’une structure juvénile de type
Dermatolithon (X 150).
Goniolithon papillosum

4 : croflite a structure lithophylloide (X 80); 5 : marge d’une croiite et réappa-
rition réguliére de la structure de type Dermatolithon (X 80); 6 : marge d’une
crofite secondaire et réinstallation de la structure de type Dermatolithon (X 80);
7 : aspect d’une branche et cicatrisation du tissu médullaire (X 60); 8 : id. détail,
réapparition réguliére de structures juvéniles de type Dermatolithon (X 160).

PLancHE VII
Genre Lithophyllum
Coupes longitudinales radiales ou axiales

Lithophyllum tortuosum
1 : thalle juvénile 3 métamorphose encore non définitive (X 80); 2 : id., détail
du méristéme hypothallien unistratifié (X 50); 3 : aspect d’'une branche, méristéme
apical intercalaire (X 120).
Lithophyllum fasciculatum
4 : crofite basale, exemple de structure lithophylloide, méristéme marginal
intercalaire (X 65); 5 : ramification d’une branche (X 35).
Lithophyllum dentatum
6 : aspect des ramifications « en chevrons» des files cellulaires du tissu
médullaire d’une branche (X 130).
Lithophyllum incrustans

7 : fin d’une métamorphose transitoire et retour a la structure juvénile (X 80);
8 : id., détail du méristéme marginal unistratifié (X 40); 9 : détail du méristéme
marginal intercalaire d’une crofite adulte de structure typiquement lithophylloide
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(X 240); 10 : destruction du « faux-hypothalle» de base et réapparition d’une
structure juvénile A partir du périthalle externe demeuré intact (X 80); 11 : régé-
nération du périthalle par réapparition de structures juvéniles (X 80).

Lithophyllum sp.
12 : cicatrisation du « faux-hypothalle » d’une crofite par réapparition d’une
structure juvénile (X 120).
a, 2 3,17 8,9, 10, 11 : hématoxyline-éosine ; 4, 5, 6, 12 : hématoxyline-
fuchsine acide).

PrancHE VIII

Structures lithophylloides articulées ; coupes longitudinales axiales ;
hématoxyline-fuchsine acide.

Genre Amphiroa

1: A. anceps, méristéme apical intercalaire (X 160); 2 : id., détail (X 400);
3 : A. cryptarthrodia, vue d’ensemble du sommet d’un article (X 120); 4 : Amphi-
roa sp., décalcification du type II intéressant I’ensemble des tissus médullaire et
périthallien (X 180); 5 : A. anceps, id. (X 70); 6. A. fragilissima, décalcification
du type I, localisée au tissu médullaire (X 150); 7 : id., détail des recloisonnements
internes dans les cellules d’une articulation (X 760); 8 : A. anceps, cicatrisation
du tissu médullaire (X 300).

Genre Lithothrix

9 : structure du thalle articulé (X 50); 10 : méristéme apical intercalaire ;
ébauche des articulations (X 150).

PrLancHE IX
Structures lithothamnioides ; coupes longitudinales radiales.

Genre Sporolithon
1: Sporolithon sp., aspect d’ensemble d’un thalle encrofitant asexué (X 80);
2 : S. erythraeum, détail des synapses secondaires et fusions latérales (X 1.200);
3 : Sporolithon sp., sore de tétrasporocystes zonés et cruciés (X 160); 4 : tétra-
spores a disposition cruciée (X 720); 5 : tétraspores a disposition zonée (X 720).
(1 4 5 : hématoxyline-fuchsine acide).

Genre Lithothamnium

6 : L. lenormandii, destruction de I’hypothalle et régénération a partir du
périthalle (X 160); 7 : id., détail du méristéme hypothallien pluristratifié (X 460);
8 : L. calcareum, structure de la crofite basale (X 180); 9 : id., tissu médullaire
d’une branche (X 140) ; 10 : L. corallioides, tissu médullaire d’une branche, aspect
de la zonation de croissance (X 140); 11 : L. tophiforme, aspect d’ensemble de la
structure d’une branche (X 50). (6 et 7 : hématoxyline-éosine ; 8 a 11 : hématoxy-
line-fuchsine acide).

PrLancHE X
Structures lithothamnioides ; coupes longitudinales radiales.

Mesophyllum lichenoides

1 : marge d’un thalle encroiitant, détail du méristéme terminal hypothallien
pluristratifié (X 340); 2 : début de la régénération du méristéme terminal a partir
des cellules hypothalliennes agées (X 170); 3 : id., fin de la régénération et réappa-
rition de la structure normale du thalle (X 170) ; 4 : apparition de lames secon-
daires & partir du méristéme périthallien (X 80); 5 : formation de repousses infé-
rieures (X 80). (1 & 3 : hématoxyline-éosine ; 4 et 5 : hématoxyline-fuchsine acide).

Neogoniolithon notarisii

6 : aspect d’un thalle encrofitant et régénération de I’hypothalle (X 80) ;
7 : formation de repousses supérieures a partir du méristéme périthallien (X 80).
(6 et 7 : hématoxyline-fuchsine acide).

Polyporolithon parcum
8 : aspect du thalle montrant sa base endophyte dans les tissus d’un Calliar-
thron (X 40); hématoxyline-fuchsine acide.
Mesophyllum (?) patena
9 : aspect du thalle ; hématoxyline-fuchsine acide (X 120).
Porolithon gardineri

10 : aspect d’une croiite basale de thalle asexué (X 120); 11 : détail de la
régénération du méristéme marginal (X 180) (hématoxyline-éosine).
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PrLancHE XI
Structures lithothamnioides ; coupes longitudinales axiales ; hématoxyline-éosine.

Genre Porolithon
1 : thalle asexué de P. gardineri, aspect d’'une branche (X 80); 2. id., détail
de Papex ; délamination des cellules épithalliennes et transformation transitoire
du méristeme périthallien intercalaire en méristéme terminal (X 400).

Genre Metagoniolithon

3 : apex et méristéme terminal d’une articulation (X 80); 4 : apex et méristéme
terminal d’un article (X 80) ; 5 : disparition accidentelle (?) de la coiffe pectique et
décalcification des cellules terminales (X 80); 6 : délamination locale de 1’épithalle
(X 80); 7 : aspect d’une ramification principale d’allure dichotome (X 40); 8 : détail
d’une ramification principale (X 80); 9 : apparition d’un rameau surnuméraire a
partir du périthalle d’une articulation (X 80); 10 : id., stade plus avancé (X 80).
(3 4 8 : M. charoides ; 9 et 10 ; M. stelligerum).

PrLancHE XII
Corallinées articulées

Corallina squamata
1: apex coupé, début de la dégénérescence des cellules médullaires (X 180);
: id., stade plus avance, régénération directe du tissu médullaire i partir des
cellules internes (X 180); 3 : id., détall des nouvelles initiales médullaires (X 400);
g:.asx))ect des propagules. a A3 coupes longitudinales axiales, hématoxyline-
osine).
Corallina mediterranea

5 : extrémités des rameaux transformées en stolons.

Corallina officinalis
6 : apparition de stolons & la base d’un thalle détaché de son support et vivant
enfoncé dans le sable ; 7 : stade plus avancé, transformation des stolons basaux
en pousses pennées ; 8 : id., détail.

Jania longifurca

9 : thalle détaché de sa croiite basale ; cicatrisation superficielle de 1’article
1ésé et apparition de stolons latéraux ; 10 : thalle détaché de sa base ; régénération
axiale A partir de D’article 1ésé et formation de stolons a croissance basipéte.
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