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Connaissances actuelles et contribution a I’étude de la
reproduction et du cycle des Udotéacées
(Caulerpales, Chlorophytes)*
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La famille des Udotéacées (Caulerpales), comprend plus de 120 espéces réparties dans toutes les mers tropicales et
subtropicales, Les connaissances sur la reproduction et le cycle de cette famille restent fragmentaires malgré
notre contribution qui concerne la reproduction de cing espéces (Udorea petiolata et U. javensis, Penicillus
capitatus, Halimeda tina et H. incrassata) et le cycle de deux espéces (U, petiolata et H. funa).

Pour les Udotéacées étudides jusqu'd présent, les caractdres suivants sont constants. La reproduoction est holo-
carpique. Les thalles sont dioiques. Le cycle est monogénétique avec unesuccession de trois stades de développement:
le stade protosphére, la stade filamenteux et le stade typigue. Pour le Penicillus capitarus, le stade filamenteux a
&t& trouvé dans la nature (forme Espera), pour I'U. petiolata, ce stade a &té décrit comme une espéce distincte (U,
miniinay.

L’analyse des connaissances actuelles nous a également permis de distinguer des ¢aractéres qui varient d’un
genre ou d’une espéce 4 I'autre. Ces distinctions pourront entrainer des révisions taxonomiques.

Pour les espéces étudiées, les structures de reproduction peuvent &tre bien différenciées ou absentes. Dans le
premier cas, elles sont représentées soit par des vésicules gamétogenes (plusicurs vésicules groupées sur un filament
ou vésicules isolées), soit par des filaments gamétogénes. Tous les gamétes se concentrent et se forment dans ces
organes de reproduction extérieurs au thalle végétatif: la reproduction est extrinséaue. Dans le second cas, les
gamétes se développent directement A Pintérieur des filaments du thalle végétatif; il n’y a pas d’organes de reproduc-
tion différenciés: la reproduction est intrinséque.

Enfin, les gamétes sont le plus souvent légérement anisogames, mais peuvent étre trés dissemblables par leur
taille comme ceux de 'H. incrassata. En ce qui concerne la gamétogenése, deux processus ont é1& distingués en
fonction de la présence ou de 'absence de sphérules gamétogénes a 'intérienr des structures de reproduction cu

des filaments végétatifs du thalle.

Introduction

Les connaissances actuelles relatives & la repro-
duction et au c¢ycle de développement des Udo-
téacées, sont encore trés succintes et limitées a
une faible partie des représentants de cette famille.

La principale difficulté que représente I’étude de
la reproduction des Udotéacées est sans aucun doute
la faible fréquence des périodes de reproduction.
Lorsque ces reproductions s'observent, clles ne
concernent qu’un petit nombre d'individus: entre 1
et 20% de la végétation selon les espéces (d’aprés
nos constatations). En outre, la description récente

* Cette ¢tude fait partie d'une thése de Doctorat d’Etat

de Sciences Naturelles & soutenir a I"Université de Nice en
1980.

de la reproduction d’une espéce extrémement
commune en Méditerranée: 1'Udotea petiolata, a
montré que fes stades qui précédent I'émission des
gameétes peuvent passer inapergus car les structurcs
apparentes liées a4 la reproduction sont trés dis-
crétes. Seule une surveillance réguliére des végéta-
tions d*Udotéacées, qui dans la plupart des cas ne
peut €tre effectuée qu’en scaphandre autonome,
permet d’augmenter les chances de trouver des
thalles fertiles.

Toutes ces raisons expliquent la pauvreté et
Iimprécision des connaissances sur la reproduction
des représentants de cette grande famille pourtant
répartis dans toutes les mers chaudes du globe.
Dans la plupart des cas, les descriptions ont été
effectuées a partir d'un seul échantillon présentant
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des structures particuliéres (échantillon souvent
déja fixé ou en herbier lors des observations).
Cela implique que les études concernant ce sujet
comportent sinon des incertitudes, du moins des
descriptions trop sommaires, et certaines observa-
tions ont méme ¢té déji infirmées. Dans ce contexte,
il n’est pas étonnant que les rares synthéses relatives
a la reproduction des Udotéacées soient superfi-
cielles et fragmentaires (Ernst, 1904; Fritsch, 1935).

Nos travaux sur ce sujet (notes préliminaires:
Meinesz, 1969, 1972a, b, c, 1975, 1980) effectués
essentiellement sur des espéces Méditérranéennes,
complétés par la synthése d’une bibliographie
exhaustive, permettent de faire le point sur les
principales caractéristiques actuellement connues
concernant la reproduction et le cycle des Udo-
téacées.

Matériel et méthodes

Les échantillons fertiles des Udotéacées ont été
obtenus soit aprés une surveillance assidue des
espéces en plongée sous marine A toutes les saisons,
soit & partir d’¢chantillons en culture en aguarium.

Les cycles de reproduction ont été étudiés sur
U, petiolata et sur V'Halimeda tuna. Aprés la
récolte des thalles fertiles et la copulation des
gamétes en aquarium, les zygotes ont été recueillis
sur des lames de verre. Ces lames ont été disposées
dans des boites de Petri contenant un milieu de
culture (milieu de von Stosch, 1964). Les boites de
Petri ont €t¢ placées dans des conditions d*éclaire-
ment et de température variées. Les meilleurs
résultats ont été obtenus & une température de 202
23°C avec un éclairage naturel (boites disposées a la
lumiére indirecte du soleil). Le milieu de culture a
été changé tous les 15 jours. Des repiquages
fréquents ont été effectués pour éliminer les
bactéries, diatomées ou Cyanophycées qui se sont
développées malgré toutes les précautions utilisées
pour filtrer I'eau de mer entrant dans la composition
du milieu de von Stosch.

Les cultures en boites de Petri ont duré un an a
I'issue duquel les thalles filamenteux atteignent
0-5 a 1 cm. Ces thalles ont été cultivés dans un
aquarium en verre collé muni d’un systéme banal
d*aération et de filtration en circuit fermé et placé
la lumiére indirecte du jour. L’e¢au de mer de
lPaguarium (80 1) n’a pas été enrichie mais a été
changée tous les mois; sa température a été main-
tenue entre 20 et 23°C.

Meinesz: Reproduction et cycle des Udotéacées 111

La grande diversité des études relatives & ce
sujet nous a conduit & rappeler les connaissances
actuelles en signalant les incertitudes que soulévent
certaines descriptions trop sommaires.

Les siructures de reproduction

Les descriptions des structures actuellement connues
ne concernent qu’une dizaine d’espéces des genres
Avrainvillea, Boodleopsis, Chlorodesmis, Penicillus,
Udotea et seize espéces (sur vingt-neuf)} du genre
Halimeda. Nous rappelons ici toutes les publica-
tions mentionnant des structures de reproduction
en analysant successivement les descriptions rela-
tives 4 ces six genres.

Le genre Avrainvillea Decaisne

La premiére structure de reproduction a été
observée par Howe (1907, pp. 504-507; Tcon.: pl. 28,
Figs 8 a 25) qui a trouvé un spécimen d’Avrain-
villea nigricans Decaisne provenant de la Jamaique,
présentant des expansions faisant saillie sur toute
la surface du thalle. Ces structures assimilées 3
des ‘sporanges’ par l'auteur, ont une teinte vert
foncé contrastant avec la counleur brun sale de
algue. Ils sont représentés par des expansions des
filaments siphonés du thalle dont les extrémités
sont nettement renflées. Ils measurent 033 &
0-83 mm de longueur et 0-20 4 0-33 mm de largeur.
Malheureusement, un seul thalle présentant ces
sporanges a €té trouvé, et expulsion des zoides
n’a pu étre observée. Des ‘spores’ de trés grande
taille (entre 130-300 pm et 66-120 pm de diamétre),
sans flagelles, ont été observés dans les ‘sporanges’.

Gepp & Gepp (1911, p. 26) trouvent sur la
méme espéce des ‘sporanges’ identiques dans des
échantillons d’herbier ou conservés dans de P’alcool.
Ces auteurs ont également décrit des ‘sporanges’
similaires, mais vides, chez Avrainvillea erecta A. et
E. 8. Gepp qu’ils ont pu observer sur un échantillon
d’herbier. (Gepp & Gepp, 1911 p. 32, Icon.: pl
10 Fig. 89).

11 faut également mentionner I'observation trés
sommaire de Gerloff (1960 Icon.: p. 621 Fig. 3b)
concernant un spécimen d’Avrainvillea obscura
(Ag.) J. Ag. récolté au Kenya qui présentait deux
expansions cloisonnées a 'extrémité d’un filament
du thalle. Bien que la forme de cette anomalie soit
trés différente de celle des sporanges décrits par
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Howe, Gepp & Gepp, Tauteur Iassimile (avec
incertitude) & un gamétange.

Le genre Boodleopsis A. et E. S. Gepp

Taylor, Joly & Bernatowicz (1953, pp. 99-102;
Icon.: pl. 2, Figs 5-7; pl. 3, Figs 7-10) décrivent
les ‘organes potentiels’ de reproduction qu’ils
nomment sporanges (sporangia) du Boedleopsis
pusilla (Collins) Taylor, Joly & Bernatowicz. Ces
sporanges sont représeniés par un renflement de
Pextrémité de petits filaments siphonés latéraux.
La taille de ces structures varie selon 'origine des
spécimens étudiés (spécimens du Brésil: 64-153
pm de diamétre et 83-207 pm de longueur; spéci-
mens des Bermudes: 60-113 pm de diamétre et
60-140 pm de longueur, Le contenu de ces ‘spor-
anges’ n'a pas été¢ décrit. D’autre part, ces auteurs
mentionnent la présence de véritables cloisons dans
les rhizoides {(pl. 2, Figs 8, 12 et 13) ce qui n’a
jamais ét¢ observé chez toutes les autres Udotéacées.

Cribb (1954, p. 19) a également observé, sur
des échantillons de la méme espéce provenant du
Queensland, de larges expansions ovales et basales
ressemblant aux sporanges décrits par Taylor,
Joly & Bernatowicz. Cet auteur ne donne pas de
description sur Ie contenu de ces vésicules.

Trono (1971, pp. 4546, Pl. 1 p. 59) décrit des
sporanges d’une nouvelle espéce (B. carofinensis
Trone). Il signale que ces sporanges sont séparés du
reste du thalle par une cloison (p. 46). Ces spores, non
sexuées, germent directement (p. 46 et PL. 1: Fig. 8).
Ce type de sporocyste et ce mode de reproduc-
tion n’ont jamais été observé chez les autres Udo-
téacées.

Le genre Boodleopsis présente des caractéristiques
tres différentes des autres Udotéacées. Des précisions
concernant le mode de reproduction permetira
yraisemblablement de séparer ce genre des
Udotéacées.

Le genre Chlorodesmis Harvey et Buailey

Il v a plus d’un siécle que Sonder (1871; Icon.:
Taf. 6, Fig. 9) a décrit une structure possible de
reproduction ‘Fruchttragende Spitze eines Fadens’
observée sur un spécimen de Chlorodesmis comosa
Harvey & Bailey, provenant du Queensland
(Australie). Il a simplement trouvé une forte
concentration de chloroplastes 3 Iextrémité des

filaments siphonés. Cette observation est reprise
par J. Agardh (1887, pp. 48-49) mais contestée par
Ducker (1965, p. 159) qui a pu examiner le spécimen
fertile décrit par Sonder. En effet, Péchantillon
d’herbier ne présente pas les structures de reproduc-
tion que ce dernier auteur a décrit sur le Chloro-
desmis baculifera (J. Agardh) Ducker (ex C. bulbosa
(Womersley) Ducker). En effet, Ducker (19635, pp.
153-160; Icon.: Fig. 3 (A-B) p. 154, Fig. 4 (A, B, C)
p. 156) a trouvé trois spécimens fertiles de cefte
espéce récoltés dans la région de Point Lonsdale,
Victoria (Australie), Le C. baculifera fertile présente
des grappes de 10 a 30 vésicules portées par des
axes dichotomes se développant latéralement sur
les filaments siphonés de DPalgue. Ces vésicules
pédicellées mesurent 0-7-1-5 mm de Ilongueur
(pédicelle compris) et 170-190 pm de largeur.
Tous les zoides (biflagellés) se concentrent et se
différencient dans ces grappes de vésicules.

Ducker (1967, p. 163) a vainement cherché des
thalles fertiles du Chlorodesmis comosa, cet auteur
pense pourtant que I'abondance de cette espece est
liée 2 un bon mécanisme de reproduction.

Le genre Penicillus Lamarck

Dans la description de la biologie des Pernicilius
des Antilles (ex Nesea Lamouroux), Duchassaing
de Fontbressin (1850, p. 27 et p. 28) donne un
indication erronée sur leur reproduction: ‘L’encrou-
tement des Nésées offre des cellules tantbt ouvertes
et tantdt fermées, elles sont trés nombreuses, se
sont sans doute des capsules oviféres’.

Woronin (1862, p. 210; Icon.: pl. 11 Figs 5 et 6)
note au sujet de VEspera mediterranea (actuelle-
ment Penicillus capitatus) récolté A Antibes (Golfe
Juan, cbtes continentales frangaises de la Meédi-
terranée) ‘je n’ai trouvé que sur deux individus des
corps sphériques qui peut étre sont des organes
reproducteurs. Leur signification m’est restée in-
connue. Dans le plasma de ces corps, qui sont
pourvus d'une membrane trés épaisse, se trouvaient,
ocutre la chiorophylle d’une nuance trés foncée,
des graines de fécule d’assez grande dimension.’

J. Agardh (1887, p. 61) ayant observé des fila-
ments présentant des extrémités renflées contenant
de nombreux chloroplastes, suppose que la repro-
duction s’effectue dans cette zone du thalle.

Ernst (1904, p. 230) contredit la description de
Woronin (1862} et pense que les corps sphériques
observés sont des ‘oeufs d’insectes’. Gepp & Gepp




(1911, p. 73) signalent que les cellules assimilées
a des capsules oviferes par Duchassaing (1850) ne
sont que des pores présents dans la calcification
des parois des filaments.

Hillis-Colinvaux (1973, pp. 331-332: Icon. P 1A;
1974) mentionne une observation sur la reproduc-
tion en aquarium de deux spécimens de P. capitatus
Lamarck provenant des Caraibes. Les observations,
réalisées seulement aprés I’émission des zoides, ont
permis de remarquer que les thalles, vidés de leur
contenu, ne présentent pas de structures différen-
ciées. Hillis-Colinvaux a simplement pu constater
que lextrémité des filaments siphonés composant
les frondes dressées n'était pas calcifiée,

Nous avons également pu observer la reproduc-
tion du P. capitatus (Meinesz, 1975). Nous avons
suivi en aquarium Ia reproduction de huit exemp-
laires prélevés sur les cOtes francaises de la Médi-
terranée (Golfe Juan). Les thalles en reproduction
sont reconnaissables avant Pémission des zoides
par leur aspect extérieur: leur stipe et 'extrémité des
filaments siphonés sont blancs (Fig. 1). Les zoides
en formation se concentrent dans le pinceau de
filaments siphonés qui étaient bien calcifiés, sauf
dans la partie apicale, ce qui est identique aux
spécimens stériles (Fig, 2). Comme Hillis-Colinvaux,
nous avons remarqué que la reproduction de cette
espéce est holocarpique.

Le genre Udotea Lamouronx

Kiitzing (1843, p. 309, Icon.: tab. 42, 11T (2))
figure un thalle &’ Udotea petiolata (ex Rhipozonium
lacinatum) présentant des corps sphériques situés
sur la bordure du thalle. En assimilant ces struc-
tures A la reproduction, il généralise cette observa-
tion au genre Udofea (Kiitzing, 1849, p. 502 ‘sper-
matia lateralia globosa’).

Yarmada (1934, p. 75; Icon.: Fig. 42-43) a con-
staté que plusieurs échantillons fixés d’Udorea
orientalis A. et E. S. Gepp, provenant des iles
Ryukyu (Japon), présentaient des bordures com-
posées d’expansions renflées (210 pm de diamétre)
contenant ‘une substance dense et intensément
verte’, L’auteur nomme ces structures des sporanges
sans avoir pu observer les zoides.

Nasr (1939, p. 54: Icon.: Fig. 5 p. 54) décrit un
spécimen d'Udorea javensis A. et E. S. Gepp,
récolté en Mer Rouge, présentant des expansions
renflées a4 Pextrémité des filaments siphonés, Bien
que le contenu de ces expansions ne semble pas
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avoir été observé, V'auteur assimile ces structures
a des sporanges.

Phillips (1957; Icon.: Fig. 1 p. 254) rapporte
Pobservation d’une anomalie présentée par lextré-
mité d’un filament siphoné situé & la périphérie
du thalle d’un spécimen d’Udotea cyathiformis
Decaisne récolté en Floride. Llextrémité de ce
filament était renflée et cloisonnée., II compare
cette structure au ‘gamétange femelle’ du Codium.
Cette observation est trés sommaire, car elle ne
concerne qu'une anomalie présentée par un seul
thalle conservé au formol. L’auteur ne donne
aucune indication relative au contenu de ce (pseudo)
gametange.

A la suite de cette publication, Moorjani (1969,
Icon.: Fig. 1 p. 228) décrit une anomalie similaire
chez U. orfentalis A. et E.8. Gepp récolté au Kenva,
qu’il attribue avec réserve 4 une structure de repro-
duction. Cette observation est également restreinte
i trois anomalies trouvées sur trois frondes. Aucune
indication n’est donnée en ce qui concerne le
contenu de ces structures.

En fait, ¢’est Nizamuddin (1963 ; Icon.: Fig. 1 p.
224; Fig. 2 p. 245) qui est Ie premier 4 pouvoir
décrire avec certitude la reproduction d’une
Udotée (U. indica A. et BE. 8. Gepp). En effet, il a
pu observer des zoides dans des gros filaments
renflés situés en bordure des frondes. Confraire-
ment aux descriptions de Phillips & Moorjani, ces
structures ne sont pas cloisonnées i leur base. Les
organes de reproduction sont donc simplement
représentés par de gros filaments siphonés renflés
en massue qui mesurent jusqu’d 2400 um de
diamétre sur 162 mm de longueur. L’auteur a
observé que la reproduction est holocarpique.

Beth dans une communication orale (1964,
non publiée) effectuée lors d’une réunion de la
Société Phycologique Tnternationale 24 Naples
(septembre 1963) fit part de ses études concernant
PU. petiolaia (Turra) Boergesen qui lui ont permis
d’obtenir au laboratoire des thalles fertiles.

Nos observations précisent la reproduction de
cette espéce (Meinesz, 1969; Icon.: p. 1064; 1972a;
Icon.: p. 1976) que nous avons rencontrée fréquem-
ment en reproduction 4 'automne dans le Golfe
Juan (cbtes francaises de la Méditerranée). Les
thalles en voie de reproduction peuvent se distinguer
des thalles stériles: ils présentent une frise claire
de quelques millimétres en bordure du thalle (Fig. 3).
Cette frise est constituée d’expansions des fila-
ments siphonés. Ces structures peu différenciées
que nous avons appelé papilles, sont plus ou moins
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renflées & leurs extrémités et contiennent un cyto-
plasme dense dépourvu de gamétes ou de chloro-
plastes (Figs 4-3). Les gamétes se développent et se
concenirent dans la partie végétative du thalle,
ainsi, la veille de la reproduction, tout le thalle
contient des gameétes. La reproduction est "holo-
carpique: tout le thalle se vide essenticliement par
déchirure de P'extrémité apicale des papilles. Les
frondes fertiles ainsi vidées de leur contenu, se
désagrégent rapidement.

Plus récemment, nous avons pu décrire la repro-
duction de I’'L. javensis (Meinesz, 1980). Les thalles
fertiles ont été observés en plongée sous marine
par 15 m de profondeur sur la pente externe de
I'atoll de Takapoto (Polynésiec Frangaise). Ces
thalles sont caractérisés par la couleur blanche de
leur partie végétative qui est surmontée de plusicurs
gros filaments libres vert foncé qui mesurent 220-310
um de diamétre sur 2-5-3-8 mm de longueur (Fig.
6). Les filaments siphonés du thalle végétatif sont
vides tandis que les structures de reproduction, que
nous avons appelées filaments gamétogénes, contien-
nent 20 a 30 sphérules mesurant 140-180 pm de
diamétre (Fig, 7). La reproduction est holocarpique:
&t fe matin, toutes les sphérules sont expulsées par
une déchirure de la partie apicale des filaments
gamétogénes; ces sphérules libérent des zoides dont
les caractéristiques n’ont pu &tre observées. Les
frondes fertiles, vidées de leur contenu, se désagre-
gent rapidement,

Le genre Halimeda Lamouroux

Contrairement aux autres espéces d’Udotéacées,
les mentions, accompagnées ou non de descriptions,
de la reproduction des espéces du genre Halimedea
sont nombreuses. Nous avons relevé soixante
références concernant la reproduction de seize
espéces sur les vingt-neuf de ce genre [inventaire
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des espéces dans la monographie de Hillis (1959)
et notes complémentaires de Taylor (1962), Colin-
vaux, & Graham (1964), Valet (1966), Goreau
& Graham (1967), Colinvaux (1968a, 1969)]. Les
espéces suivantes ont été trouvées fertiles: Halfi-
meda copiosa Goreau & Graham: Goreau &
Graham (1967, pp. 436437, lcon.: Figs 6-7 p. 434);
Halimeda cuneata Hering: Chihara (1956, Icon.:
Fig. 2 p. 104, Fig. 3 p. 105), Hillis-Colinvaux (1973,
p. 331, In Herb. Valet); Halimeda cylindracea
Decaisne: Valet {1968, p. 48, Icon.: pl. 10 Fig. 1);
Halimeda discoidea Decaisne: Egerod (1952, p. 398,
Icon.: p. 396: Fig. 19C, pl. 38: Fig. B), Hillis (1959,
Icon.: p. 399: pl. 8: Figs 5-8); Halimeda favulosa
Howe: Hillis (1959, p. 371, Icon.: p. 399: pl. 8:
Figs 2-3-4); Halimeda gracilis Harvey ex J. Agardh:
Gepp (1903, p. 165-167, Icon.: p. 167: Figs 1-2-3),
Gepp (1904, p. 194-195, Icon.: Tab. 461: Figs
1, 2, 3), Hillis-Colinvaux {1973, p. 331); Halimeda
incrassata  (Eliis) Lamouroux: Howe (1907, ex
H. tridens: pp. 493-494, Icon.: pl. 27: Fig. 1, pl.
1, pl. 28: Figs 3-7), Howe (1915, ex H. tridens,
p. 223), Taylor (1928, ex H. tridens, p. 85, Icon.:
pl. 10: Fig. 14), Taylor (1960, p. 181), Colinvaux,
Wilbur & Watabe (1965, p. 73, Icon.: pl. 2; Fig, 2),
Kamura (1966, pp. 302-310, Icon.: p. 303), Colin-
vaux (1968b, p. 4); Halimeda macroloba Decaisne:
Zanardini (1871, p. 131 et méme texte, 1876, p. 543,
I'illustration citée dans ces textes: 1871: Tav, 112
et 1876: Tav. 30 figure un Halimeda tuna en repro-
duction), Schmitz (1880, p. 144), Weber-van Bosse
(1926, pp. 86-88, Icon.: p. 87: Figs 9-10, p. 88:
Fig. 11), Kanda (1940, pp. 20-26, Icon.: p. 24: Figs
5-6), Hillis {1959, p. 376—Iin Herb. Kostermans),
Valet (1968, p. 47, Icon,: pl. 10: Fig. 4), Merten
(1971, p. 39-41, Icon.: p. 39: Fig. 6), Hillis-Colin-
vaux (1973, p. 331); Halimeda macrophysa Askenasy:
Hillis-Colinvaux (1973, p. 331); Halimeda micro-
nesica Yamada: Hillis-Colinvaux (1973, p. 331);
Halimeda monife (Ellis et Solander) Lamouroux:

Figs 1-5. Types de reproduction intrinséque. ¢, <aleification typique des filaments; e, extrémité non caleifiée; =,

zoides.

FiGs 1=2. Le Penicillus capitatus en reproduction. FIG. [. Fronde fertile montrant la blancheur du stipe et des
extrémités des filaments du capitulum. Fig. 2. Extrémité des filaments du capttulum montrant la position des

zoides dans ces filaments végétatifs peu différenciés.

FiGs 3-5. L’ Udotea petiolata en reproduction, g, gamétes; p, papilies; fp, frise de papilles. FiG. 3. Fronde fertile
montrant la frise de couleur blanche sur le rebord du thalle. Figs. 4-5. Extrémité des filaments du flabellum
légérement renflés en papilles par lesquelles s'échappent les gamétes lors de I"émission.
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Hillis (1959, Icon.: p. 399: pl. 8: Figs 12-13),
Colinvaux, Wilbur & Watabe (1965, p. 73), Hillis-
Colinvaux (1973, p. 331); Halimeda opuntia (Linné)
- Lamouroux: Kamura {1966, pp. 302-310, Icon.:
p. 304, Valet (1968, p. 47); Halimeda scabra Howe:
Howe (1905, p. 243, Icon.: pl. 1: Figs 2-3, pl. 12: Figs
8-11), Howe (1907, p. 492), Taylor (1924, p. 206),
Taylor (1925, p. 124), Taylor (1928, p. 84, Icon.:
pl. 10: Figs 10, 15, 18), Taylor {1960, p. 180, Icon.:
pl. 25: Fig. 10), Hillis (1959, Icon.: p. 399: pl. 8.
Figs 10-11), Hillis-Colinvaux (1973, p. 331, In
Herb. Tsuda); Halimeda simulans Howe: Taylor
(1928, p. 84), Valet (1968, p. 49, Icon.: pl. 11: Fig. 3},
Hillis-Colinvaux (1973, p. 331—In Herb. Tsuda);
Halimeda tuna (Ellis & Solander) Lamouroux:
Derbés & Solier (1856, pp. 46-47, Icon.: pl. 11:
Figs 18-22 et pl. 12: Figs 1-5), Bompard (1867,
décrit sous le nom de Botryophora dichofoma:
pp. 129-130), Zanardini {1871, pp. 131-132, Icon.:
Tav. 112; méme texte et Iconographie: 1876, pp.
543-544, Icon.: Tav. 30), Schmitz (1880, pp. 140-147,
décrit également la reproduction de la f. platydisca),
Went (1890, pp. 353-354), Gepp (1904, pp. 195-197,
Icon.: Tab. 461 : Figs 4-8), Howe (1907, pp. 491494,
Icon.: pl. 28; Figs 1-2 et pl. 27: Figs 2-4), Funk
(1927, forma platydisca, p. 327, Icon.: Taf., 5.
Fig. 1, Taf. 4: Figs 1-2), Ollivier (1929, p. 99),
Nasr (1947, p. 50), Feldmann (1951, forma platy-
disca, pp. 1309-1310), Funk (1955, p. 26), Rayss
(1955, p. 29, Icon.: p. 30: Fig. 4), Ernst (1959,
p. 306), Beth (1962, pp. 515-534), Ercegovi¢ (1963,
p. 43, Icon.: p. 42: Tafel 8), Colinvaux, Wilbur &
Watabe (1965, p. 73), Meinesz (1972b, pp. 1363-
1365); Halimeda velasquezii Taylor: Hillis-Colin-
vaux {1973, p. 331—In Herb. Tsuda).

La majeure partie de ces mentions de la repro-
duction des Halimeda se référe A de simples signalisa-
tions sans aucune description des structures de
reproduction, La plupart des observations ont
été réalisées sur des échantillons d’herbier, ou sur
des spécimens conservés au formol; beaucoup ont
été effectuées & partir d’un seul exemplaire fertile.

Outre notre contribution 4 la description de la
reproduction et du cycle de 'H. runa (Meinesz,
1972b), nous avons également eu "occasion d’ob-
server la reproduction de I'H. incrassata le 9 aolit
1978 3 Moorea (Polynésie Francaise). Les caractéris-
tiques de cette reproduction, qui confirment les
connaissances actuelles sur cette espéce, seront
décrites ultérieurement.

L’analyse de toutes ces données permet de dégager
une grande similitude en ce qui concerne les struc-

tures de reproduction des espéces d’Halimeda
qui ont été trouvées fertiles, Les thalles en repro-
duction sont facilement reconnaissables: la partie
végétative est nettement plus blanche que celle des
thalles stériles, et les articles sont surmontés d’une
frise de couleur vert foncé ou vert brundtre. Cette
frise est constituée de filaments siphonés plus ou
moins ramifiés dichotomiquement et terminés par
des vésicules sphériques dans lesquelles se concen-
trent et se différencient les gamétes. Hillis {1959,
pp. 331-332) dans une analyse de la reproduction de
ce genre, considére que les connaissances con-
cernant ces structures de reproduction sont encore
incomplétes et pas assez précises pour effectuer des
comparaisons ayant une valeur taxonomique.
Depuis, les connaissances ont peu évolué; néan-
moins, on peut distinguer quelques caractéres qui
doivent faire l'objet d’une attention particuliére,
notamment en ce qui concerne les points suivants:

(1) L’insertion des filaments siphonés porteurs
des vésicules gamétogénes. A ce sujet, Hillis (1959,
p. 332) effectue les distinctions suivantes: ces
filaments peuvent:

(a) provenir des filaments meédulaires au niveau
d’une fusion de deux filaments,-

(b) prendre naissance sur des parties latérales des
filaments médulaires, .

(c) se développer sur des utricules primaires ou
secondaires.

{2) Le nombre moyen de vésicules gimétogénes
par filament porteur. Exemple: 4-6 en moyenne
pour H. favulose (Hillis 1959, p. 399: Fig. 4);
plus de 30 pour H. incrassata (= H. tridens) (Howe,
1907, pl. 28, Fig. 3).

(3) La taille des vésicules gamétogénes et des
filaments porteurs. Exemple: 90-250 pm de dia-
meétre pour les vésicules de H. opuntic (Kamura,
1966, p. 305); 200-380 pm de diamétre pour celles
de H. incrassata (= H. tridens), (Howe, 1907, p.
494). 0-4-0-95 mm de longueur pour les filaments
porteurs de vésicules chez H. opuntia f. intermedia
(Kamura, 1966, p. 305); 1-3-2-9 mm de longueur
pour ceux de H. incrassata (Kamura, 1966, p. 305).

(4) Le degré de ramification des filaments por-
teurs de vésicules, Exemple: pas de ramification ou
une seule dichotomie pour H. cuneata (Chihara,
1956, p. 105) et H. copiosa (Goreau & Graham,
1967, p. 437); de une i cing dichotomies_successives
pour H, incrassata (= H. tridens)(Howe, 1907, p.493).

(5) La disposition générale des structures de
reproduction sur les articles. Sur tout Ie bord
supérieur des articles pour la plupart des espéces,




sur une portion latérale du bord supérieur des articles
chez H. gracilis (Gepp, 1904, p. 195, Tab. 461,
Figs 2 et 5).

(6) L’existence ou linexistence d’une cloison ou
d’un bouchon & la base des vésicules. Seul Howe
(1907, p. 243) a jusqu'a présent trouvé ces cloisons
chez H. tuna et H. scabra. Ceci n’a pas été observé
par Feldmann (1951, p. 1309) chez H. tuna. les
observations de Howe sont contestées par Colin-
vaux, Wilbur & Watabe (1965, p. 77) qui donnent
une interprétation sur ces éventuelles structures
apparentes.

11 est vraisemblable que certains de ces caractéres
varient d’un spécimen & l'autre, ou chez une méme
espéce, en fonction de sa situation bathymétrique
ou géographique. Ainsi, de nombreuses descriptions
pourront éliminer ou confirmer des caractéres
taxonomiques éventuels. Les observations devront
porter sur toutes les espéces ef sur un grand nombre
de spécimens dont les structures de reproduction
sont arrivées au terme de leur maturité.

L’émission des zoides et le mode de reproduction
ont été plus particulidrement observés par Feldmann
(1951) qui a souligné Uoriginalité de la reproduction
par holocarpie de U'H. tura. Cette holocarpie a
également été observée par la suite, chez H. cuneata,
Chihara (1956); H. incrassata, Kamura (1966),
Colinvaux, Wilbur & Watabe (1965); H. macroloba,
Merten (1971); H. monile, Colinvaux, Wilbur &
Watabe (1965); H. opuntia, Kamura (1966); H,
tuna, Beth (1962), Colinvaux, Wilbur & Watabe
(1965). Nous I'avons également constaté chez H.
tuna (Meinesz, 1972b) et chez I, incrassata.

Il convient de signaler ici que 'espéce H. cuneata
a pu étre confondue avec I'H. discoidea dans les
publications antérieurs 4 la monographie de Hillis
(1959). Dans notre étude, nous mentionnons le nom
d’espéce auquel les auteurs ont fait, & tort ou 4
raison, référence.

Les gaméfes et la gamétogendse

Les connaissances actuelles sur les gamétes et leur
formation sont trés sommaires. En effet, la plus
grande partie des descriptions d’espeéces fertiles
d’Udotéacées a été réalisée a partir d’échantillons
d’herbier ou de spécimens conservés au formol. Les
observations effectuées sur du matériel vivant,
nécessaire pour la description des gamétes, sont
peu nombreuses et ne sont précises que chez six
espeéces d’Udotéacées appartenant aux genres
Halimeda et Udbotea.
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Cest dés 1856, que Derbés & Solier ont pu
décrire 1'émission des zoides biflagellés chez H.
tuna, ce qui fut confirmé par Schmitz (1880, p. 143),
par Went (1890, pp. 353-354, Icon. Bd 21, Fig.
68B), puis par Gepp (1904, p. 196) sur la méme
espéce.

Howe (1907, pp. 505-506, pl. 28, Figs 21 4 25)
décrit des ‘spores’ de grande taille chez A. nigricans,
malis ses observations, réalisées sur un seul spécimen,
ont été effectudes sur un thalle fixé. Kanda (1940,
p. 24 Fig. T) décrit chez H. macroloba des ‘spores’
{en formation?) sans flagelles, mais portant un
stigma et de nombreux chloroplastes.

Ces anciennes descriptions incomplétes sont
suivies d'une série d’observations précises qui
permettent de dégager une certaine analogie en ce
qui concerne le contenu des thalles fertiles des
Udotéacées.

Nasr (1947, p. 50) détermine le premier la nature
sexuée des zoides de UH. funa, aprés avoir observé
leur fusion. Feldmann (1951, p. 1309) constate la
dioecie de cette espéce. La dioecie a été observée par
la suite chez toutes les Udotéacées ou les gametes
ont été décrits: H. cuneata (Chihara, 1956, p. 109),
H. incrassata (Kamura, 1966), H. macroloba
(Merten, 1971), H. opuntia {(Kamura, 1966),
Udotea petiolata (Meinesz, 1969, 1972a). Elle a
été confirmée chez H. tuna par Beth (1962, p. 517)
et Meinesz (1972D).

Pour U. petiolata, ainsi que pour H. funa, nous
avons souvent constaté in sifu et en aquarium que
les thalles se reproduisent par groupes compacts.
Chaque groupe de frondes présente le méme type
de gamétes. Cette observation s’explique par le
fait que chez ces Udotéacées, un thalle n’est pas
constitué par un seul élément assimilateur, mais
par un groupe de frondes reliées par un réseau de
rhizotdes plus ou moins enfouis dans le substrat.
Clest cet ensemble qui constitue un individu dont
les frondes assimilatrices ne sont pas indépendantes
puisqu’elles se reproduisent en méme temps, et
qu’elies présentent toutes le méme sexe. La dioecie
est donc vérifiée pour I'ensemble des frondes reliées
par les rhizoides.

Chihara (1956, p. 109) distingue chez H. cuneata
le sexe des gamétes par Pabsence (mdle) ou la pré-
sence (femelle) d’un stigma. Les fusions qui ont
été décrites montrent bien que les couples de
gamétes sont toujours formés dun gaméte sans
stigma et d’un gaméte portant un stigma (Chihara,
1956, p. 106, Fig. 4; Kamura, 1966, p. 308, Fig. 3;
Meinesz, 1972b, p. 1364, Fig. B; Meincsz, 1972a,
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TasLeav |. Connaissances actuelles sur les caractéristiques des gamétes des Udotéacées

Gaméte méle (sans stigma)

Gaméte femelle (avéc stigma)

Genre, espéce Auteur, référence

Longueur Largeur Nombre de Longueur Largeur Nombre de
(pm) (um) chloroplastes () (um) chloroplastes
Halimeda cuneara Chihara (1956), p. 106, 5-0-6-3  2-0-2-9 1-2 6-3-7-5  2-3-3-5 -2
[con. Fig. 4 :
Halimeda incrassata  (a) Kamura (1966), 3-5-11 2:5-6 1-3 12-4-22-5 7-13 6-23
p. 308 & tab. 3
p. 306
() Meinesz (inédit) 5 2 -2 12-18 8-10 g-15
Halimeda macroloba Merten (1971), p. 40 2.1 1-5 ? 6-10 3 ?
Halimeda opuntia
f. typica Kamura (1966), p. 308, 4:8-7-0  2.0-3-0 1 5-0-7-5  2-2-3-5 1-3
f. intermedia Teon. Fig. 3. 4-8-6-0  2.-5-3-7 [ 6-8-3-3  2-68%-4 1-3
Halimeda tuna Feldmann (1951), — 1--3 7-8 — 1-3
f. platydisea p. 1309-1310
Udotea petiolata Meinesz (1969, 1972a) 2-2:5 1 9-10 2-3 1

p. 1976, Fig. B), Cette différence fondamentale

entre les deux types de gamétes permet de recon-
naitre rapidement, sans ¢xamen au microscope, le
sexe des thalles: en effet, les pigments des stigmas
des gamétes femelles donnent aux vésicules gaméto-
génes des Halimeda ou au thalle d&’Udstea une
couleur vert foncé ou vert brunétre, tandis que les
individus présentant des gamétes sans stigmas
(méles) ont des teintes plus claires: vert clair, vert
jaune (Feldmann, 1951; Chihara, 1956; Kamura,
1966; Beth, 1962; Meinesz, 1969, 1972a, b).

La taille du gaméte femelle est toujours supérieure
4 celle du gameéte maile (Tableau 1). Une légére
anisogamie est ainsi observée chez H. tuna (Feld-
mann, 1951), H. cwunmeara (Chihara, 1956), H.
opuntia (Kamura, 1966), H. macroloba (Merten,
1971) et U. petiolata (Meinesz, 1969, 1972a). Une
trés forte anisogamie a été observée chez H, incras-
safa par Kamura (1566) ou le gaméte femelle est
deux fois plus volumineux que le gaméte male. Nous

confirmons cette derniére description aprés avoir
observé les gamétes de cette espéce au cours d’un
cycle de reproduction durant le mois d’aofit 1978 a
Mooréa, Polynésie Francaise (Fig. 22).

A ces descriptions précises s’ajoutent des observa-
tions incomplétes, mais non contradictoires, réalisées
sur d’autres espéces d’Udotéacées. Nizamuddin
(1963) m’a pu observer que des ‘zoides similaires’
chez U. indica. Chez P. capiratus, Hillis-Colinvaux
(1973) a pu observer des ‘zoides’ et Meinesz (1975)
des zoides biflagellés d’un seul type (sans stigma et
mesurant 6 pm de longeur et 2 um de largeur). Il en
est de méme pour Chlorodesmis baculifera (=C.
bulbosa), olt un seul type de zoide biflagellé a pu
&tre trouvé (Ducker, 1963, p. 153).

Le contenu des structures de reproduction de
'y, javensis (Meinesz, 1980) semble assez par-
ticulier pour les Udotéacées. Chez cette espéce,
nous avons constaté I’existence de grandes sphérules
(20 a 30 par filament gamétogéne) mesurant 140 2

Fiss. 6-13 Types de reproduction extrinséque. s, sphérules gamétogénes; e, extrémité cdu filament par ol

s’échappent les zofdes.

FiGs 6-7. L' Udpten javensis en reproduction. FiG. 6. Fronde juvénile fertile, Fig. 7. Filament gamétogéne.

FiGs 8-10. L’ Halimeda tina en reproduction. g, gamétes; e, extrémité des filaments par oa s’échappent les gamétes
lors de I’émission ; b, bord du disque. Fic. 8. Fronde fertile montrant la disposition réguliére des grappesde vésicules
gamétogénes sur le bord des disques. Fic. 9. Grappes de vésicules gamétogénes. Fis. 10. Vésicule gamétogéne

non pédornculée.

F16s 11-13. L’ Hafimeda incrassata en reproduction. g, gameétes; e, extrémité des filaments par ol s’échappent les
gamétes lors de I'émission; b, bord du disque. Fia. 11. Fronde fertile montrant la disposition par ‘sores’ des
grappes de vésicules gamétogénes sur les bords des disques. Fig. 12, Grappes de vésicules gamétogénes, FiG. 13.

Vésicule gamétogéne pédonculée.
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FiGs 14-22. Les gameétes et la gamétogenése.

Fi1G. 14-17. Udstea petiolata. F1G. 14. Gamétes en formation
(60 h avant Pémission). Fig. 15. Gamétes en formation
(36 h avant P'émission). Fig. 16. Gamétes pyriformes (12 h
avant émission). Fig. 17. Gamétes fusiformes (lors de
leur émission).

FiG. 18-20. Halimeda tuna. F16. 18. Gamétes en formation
(60 h avant ’émission). FiG. 19. Gamétes pyriformes (12 h
avant Pémission). FiG. 20 Gameétes fusiformes (lors de
I’émission).

FiG. 21, Penicillus capitatus: Sphérules gamétogénes et
zoide.

FIG. 22. Halimeda incrassate: Gamétes lors de leur émission.
s: stigma.

180 wm de diamétre. Ces sphérules ressemblent
aux ‘spores’ de grande taille décrites par Howe
(1907) chez A. erecta. Nous avons observé I'émission
de ces sphérules par Uextrémité apicale des fila-
ments, ces sphérules libérent alors, par déchirure de

leur paroi, des zoides dont la structure n’a pu
&tre observée. Ce mode de formation des zoides
dans des sphérules a été observé chez P. capiratus
(Meinesz, 1975), mais également chez sept espéces
de Caulerpa par Goldstein & Morrall (1570) qui
ont pu photographier les sphérules gamétogénes
(Fig. 2, p. 667).

La gamétogenése n’a jamais été décrite chez les
Udotéacées. Nos observations encore incomplétes
relatives & la formation des gamétes de 'U. peticlata,
de I’H. tuna et du P. capitatus permettent néan-
moins de donner des indications sur ce processus.

Les deux premiéres espéces, récoltées au début
de la formation des gametes, ont été placées en
aquarium jusqu'a Pémission des gametes. Pour
Penicillus, quelques thalles sont devenus fertiles
20 jours aprés la récolte et la culture en aguarium
d’échantillons stériles.

La gamétogenése nous a semblée identique chez
H. funa et chez U. petiolata. Les thalles récoltés
présentaient déja les structures différenciées carac-
téristiques des thalles fertiles (vésicules gaméto-
génes pour Halimeda et bordure blanche constituée
de papilles pour Udotea). La gamétogenése éfait
déja en cours depuis un certain temps; nous ne
pouvons ainsi décrire que la derniére phase du pro-
cessus: 60 h avant I’émission des gamétes, le contenu
des vésicules gamétogénes de I'Halimeda ou des
filaments siphonés du thalle végétatif de 1’'Udotea,
est composé de sphérules de petite taille (3-5 pm de
diamétre) présentant un et rarement deux chloro-
plastes pour Udotea et quatre ou ¢ing pour Halimeda.
Ces sphérules ne présentent pas encore de flagelles.
Un stigma granuleux peut déja s'observer sur les
gamétes femelles en formation de [I"Halimeda
(Fig. 18) Trente six heures avant P'émission, des
flagelies de petite taille peuvent s’observer. Le
stigma est bien visible sur les gamétes femelles en
formation (Fig. 15).

Douze heures avant DPémission, les gamétes
s’allongent, deviennent pyriformes. La longueur des
flagelles dépasse Ia taille des gamétes (Figs 16 et 19).

Lors de ’émission, qui s’effecture le plus souvent

FiG. 23. Halimeda tuna (Ellis et Solander) Lamouroux: Reproduction et ¢ycle de développement (d’aprés Meinesz,

1972b).

A, Frondes fertiles ; B, 1, gaméte maile; 2, gaméte femelle; 3, copulation des gamétes; 4, zygote 8gé de 10 jours;
C, croissance du stade protosphére; D, apparition du filament dressé et du rhizoide; E, le stade filamenteunx;
1, vue d’ensembile, 2, constrictions au niveau d’une ramification d’un filament dressé, 3, ébauche d'un faisceaun de

filaments dressés.

C, constriction; Chl, chloroplaste; Rh, filament rampant ou rhizoide; V.G., vésicule gamétogéne; N, noyau;

F, filament dressé.
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t6t le matin, les gameétes sont fusiformes. Les
flagelles mesurent une fois et demi la longueur des
gamétes (Figs 17 et 20).

Dans certains thalles d’Halfimeda, la gamétogénése
s’est interrompue (pas d’émission de gamétes qui
restent immatures). A lintérieur des vésicules
gamétogénes de ces individus, nous avons souvent
observé la présence d’amas de plusieurs sphérules
ainsi que de petits groupes de deux, trois ou
quatre sphérules liées les unes aux autres.

Pour P. capitatus, la gamétogénése observée
nous a semblé s’étre déroulée d’une fagon incom-
pléte (émission du contenu du thalle composé en
majeure partie de gamétes immatures).

Trente six heures avant I’émission, nous avons pu
observer dans des filaments siphonéds situés au
dessus du stipe, des sphérules plus ou moins régu-
lizgres e taille variant entre 4 et 10 um. Ces sphérules
renferment plusieurs chloroplastes, et rarement un
amyloplaste (Fig. 21).

Douze heures avant ’émission, les sphérules les
plus volumineuses mesurent jusqu’a 30 pm de
diameétre, elles contiennent de nombreux chloro-
plastes de petite taille (2 pm) et présentent a leur
périphérie plusieurs flagelies. Ces sphérules libérent
des gamétes plus ou moins bien formés par déchirure
de leur paroi.

Lors de I'émission, un faible pourcentage (5%)
de gameétes était caractéristique (forme allongée,
présence de deux flagelles: Fig. 21) et se déplacait
dans tous les sens; le reste était représenté par
des sphérules inertes de diamétre variant entre 4
et 30 pm.

Nous rappelons nos observations effectuées sur
U. javensis (Meinesz, 1980) oil nous avons remarqué
la présence de sphérules volumineuses (140 4 180
pm de diamétre libérant des zoides par déchirure de
leur paroi).

Le développement du zygote
Les connaissances concernant le développement du

zygote sont réduites & nos descriptions mentionnées
dans deux notes préliminaires (Meinesz, 1972a, b)

effectuées 4 partir de culture de zygotes de I'H.
tuna et de I'U. petiolata. Pour ces deux espéces, le
développement du zygote est tout A fait identigue.
Nous avons distingué trois stades de développement:
le stade protosphére, le stade filamenteux (qui
peut étre considéré comme une forme de crois-
sance facultative) et le stade typique.

Des récoltes ou des cultures d’échantillons
typiques de plusieurs espéces d’Udotéacées ont
également permis d’observer le passage de la
forme filamenteuse au stade typigue.

Le stade protosphére

Apres fusion des gamétes, les zygotes (fixés sur
des lames de verre et cultivés dans des boites de
Petri avec un milieu de von Stosch), augmentent de
volume sans aucune différenciation morphologique.

En sept mois de culture, le zygote d’Halimeda
est passé de 3 um de diamétre (comportant quatre
i six chloroplastes) & 100-150 pm de diamétre. De
forme sphérique, il contient plus de 500 chloroplastes
lenticulaires disposés contre la paroi cellulaire et
un noyau unique également collé & la paroi, dont la
taille a progressivement augmentée (7-10 um de
diamétre apres sept mois de culture). Les amylo-
plastes, dont la présence est un caractére fonda-
mental des Caulerpales, sont absents, mais les
chloroplastes contiennent tous un gros grain d’ami-
don (Fig. 23B et C, et 24 4 31).

Chez Udotea, apres cing mois de culture, le
zygote est passé de 5 um de diamétre (avec deux
chloroplastes) 4 une sphére irréguliére de diamétre
variant entre 60 et 90 um. Cette sphére contient 200
a 300 chloroplastes de forme lenticulaire. Ces
chloroplastes présentent également un grain d’ami-
don et sont disposés uniquement contre la paroi. La
protosphére est uninucléée, le noyau primaire,
atteignant 6-9 wm de diameétre 3 la fin de ce stade,
est collé contre la paroi. Il n’y a pas d’amyloplastes
(Figs 44B et 45 4 49).

Nétant pas filamenteux, ce stade ne peut étre
appelé protonema (terme dérivant du grec nema-
nematos, signifiant fi) d’aprés sa morphologie,
nous avons proposé le terme de protosphére pour

FiGs 24-30. Hallmeda tuna: Cycle de développement.
Fi16. 24 Plusieurs protosphéres de 4 mois.

FiGs 25-26. Protosphéres de 5 mois.

F1G. 27. Protosphéres de 6 mois.

Figs 28-30. Détails des protosphéres de 6 maois.
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désigner ce stade du développement morpho-
logique du zygote assez inhabituel pour les algues
MA&Croscopiques.,

Le stade filamenteux

Toute une séric de modifications cytologiques
précéde les premiéres différenciations morpho-
logiques de la protosphere.

Chez Halimeda et chez Udetea, nous avons
observé les transformations cytologiques suivantes,
qui se succédent en deux semaines:

Le noyau primaire se divise. Les noyaux issus

des divisions successives ont une taille normale:

2-3 pm de diamétre. L'algue devient alors coeno-

cytique. Les chloroplastes perdent leur réserve

d’amidon, et prennent la forme d’un grain de riz

(Figs 32 et 33). Les premiers amyloplastes

apparaissent: Palgue devient hétéroplastidiée.

Aprés cetie rapide évolution cytotogigue, une
irrégularité de la protosphére apparait: c’est I'ini-
tiale d’un filament dressé qui va se développer
rapidement. Ce filament mesure au début 30 wm de
diamétre et présente un phototropisme positif.
Quelques jours aprés, un second filament se
développe au pdle opposé: il va constituer un
filament rampant 3 phototropisme négatif. Fila-
ments dressés et rampants ont une croissance lente
en culture (. funa: Figs 23D et 34 4 41, U. petiolata:
Fig. 44D).

Chez I’ Halimeda, cing mois aprés Papparition des
initiales, nous avons obtenu des filaments de 2 cm
de hauteur, d’un diamétre variant entre 90 et 130
pm. Certains filaments présentent & leur extrémité
quelques dichotomies ou trichotomies. Au niveau
de chacune de ces ramifications, une constriction
trés légere de la paroi est visible (Figs 23E, 42 et 43).

Cette forme filamenteuse de I'H. runa peut Etre
comparée a une petite Udotéacée filamenteuse
commune en Méditerranée: le Pseudochiorodesmis
furcellata (Zanardini} Boergesen. Cette algue est
trés polymorphe: le diamétre des filaments varie de
30 4 150 um, les dichotomies peuvent étre abon-
dantes, rares ou absentes. Seuls quelques caractéres
semblent constants lorsque les filaments sont
ramifiés: au niveau de chaque dichotomie, on

n'observe que des constrictions de la paroi trés
1égére (elles peuvent méme &tre inexistantes); ces
ramifications se situent toujours dans le tiers supéri-
eur des filaments (Boergesen, 1925, Figs 30, 33,
34; Feldmann, 1931, pl. 9, Fig. A; Feldmann, 1937,
Fig. 33; Funk, 1955, Tab. 1, Fig. 3; Ercegovié,
1957, Fig. 10b—Meinesz, 1973, pl. 1, Figs B, C, D).
Ainsi, les filaments obtenus & partir de cultures
d’H. tuna peuvent &tre confondus avec les formes
peu ramifiées du P. furcellata. D’autres cultures
seront nécessaires pour vérifier si toutes les
formes du Pseudochlorodesmis sont apparentées a
I’Halimeda.

Chez Udotea, nous avons obtenu des filaments
dressés mesurant entre 1-1-5 cm de hauteur et
60-90 pm de diamétre. Ces filaments sont ramifiés
dichotomiquement dés la base, et & chagque rami-
fication, on peut observer une constriction trés
nette (Fig. 44E).

Les filaments rampants des deux espéces sonl
similaires et forment un réscau inextricable; ils
peuvent donner naissance 4 des filaments dressés.

Le passage du stade filamenteux au stade typique

Dans nos cultures de zygotes, ce passage n’a été
observé que chez U. peticlata. D’autres descriptions
ont pu étre effectuées, soit & partir de spécimens
récoltés in sitn, soit sur des échantillons obtenus
aprés culture en aquarium de thalles typiques.

Pour U. pefiolata, dix mois aprés Papparition des
premiers filaments issus de la protosphére, nous
avons obtenu des stades intermédiaires entre les
stades filamenteux et typiques de I'U. petiolata. A
Pextrémité de quelques filaments rampants, nous
avons obtenu des ébauches jointives de plusieurs
filaments dressés. A la base de ces filaments, se
sont développées des expansions latérales formant
des crampons qui augmentent la cohésion des
filaments jointifs. Des petits thalles constitués d’un
stipe plus ou moins cohérent surmonté d’un pinceau
de filaments laches se sont ainsi développés. Ces
stades intermédiaires obtenus en culture & partir du
zygote de I'U. petiolata sont en tous points simi-
laires & 1'U. minima Ernst. Cette espéce assez rare
a été récoltée en Méditerranée notamment par

Figs 31-33. Halimeda tuna: Cycle de développement {suite). Evolution de {a forme et de la taille des chloroplastes

lors du passage stade protosphére—stade filamenteux,

Figs 31-32. Plastes lenticulaires contenant un ou deux grains d’amidon.
FiG. 33. Plastes ayant la forme d’un grain de riz et ne contenant pas d’amidon.
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Ernst (1904), Ollivier (1929), Nasr & Aleem (1949)
et Rayss (1955) dans un biotope souvent différent
de celui de I'U. peticlara. Nous Favons également
rencontré 4 plusieurs reprises sur la cte d’Azur en
position sciaphile & faible profondeur {entre 1 et 5
m). En fait, lorsque nous avons trouvé des thalles
ressemblant & 'U. minima décrit par Ernst, nous
avons remarqué qu’ils se développent toujours
parmi un gazon de filaments & ramifications dicho-
tomes (ces ramifications commencent dés la base du
filament). Entre ces filaments isolés et les thalles
flabellés, on peut trouver toutes les formes inter-
médiaires.

En aquarium, 3 partir de thalles typiques d’U.
petiolata, nous avons également obtenu des thalles
ressemblant & 'L/, minima ainsi que des filaments
dichotomes libres, qui se développent & partir de
rhizoides émis par le thalle typique.

L’ensemble de ces observations nous a conduits &
considérer I'U. minima comme une forme de crois-
sance de '/, petiolata.

Ce n’est que 16 mois aprés 'apparition des pre-
miers filaments issues d’une protosphére que nous
avons obtenu des petits thalles typiques d’U.
petiolata présentant une lame cohérente au dessus du
stipe. Ces thalles typiques se forment & partir d’un
rhizoide selon un processus bien observé chez le
P. capitatus (Meinesz, 1972¢; Friedmann & Roth,
1977). L’¢bauche de stipe se constitue par une
succession de ramifications ascendantes et des-
cendantes. De ce faisceau de filaments paralléles
partent des ramules lobés latéraux: les crampons.
Ces ébauches ont été également obtenues a.partir
de culture d’échantillons typiques. Ce dernier pro-
cessus de développement du thalle de 'L/ pefiolata
a déja été décrit sommairement par Falkenberg
(1879), Ernst (1904, Tab. 7, Fig. 12) et Oltmanns
(1922, p. 292, Figs 1 et 2).

Nous avons pu observer le passage du stade
filamenteux (Espera) au stade typique du P. capitatus
(Meinesz 1972¢) 4 partir d’échantillons récoltés dans
le Golfe Juan (cGtes continentales francaises de la
Méditerranée). Cette espéce existe sous deux
formes, l'une filamenteuse, considérée autrefols
comme une espéce distincte: U'Espera mediterranca

Decaisne; lautre, composée d'un stipe surmonté
d’'un capitulum constitué de filaments laches
[ongtemps appellée P. mediterraneus {(Decaisne)
Thuret avant que Huvé & Huvé (1964) rattache
cette espéce au P. capitarus forma mediterranea
(Decaisne) P. et H, Huvé et que Friedmann & Roth
(1977) supprime cetie distinction de forme par
comparaison au P. capiratus des Caraibes]. Woronin
consideérait dés 1862 que les deux formes sont des
étapes successives de la croissance d’une méme
algue. Cependant, il pensait que le stipe se formait
par coalescence de plusieurs filaments dressés de
I’état Espera qui se seraient groupés et agglomérés.
Cette hypothése fut reprise par Gepp & Gepp (1911,
pp. 88-89), Hamel (1928, p. 77), Ollivier (1929,
pp. 99-100) et Huvé & Huvé (1964). Nous avons
montré que la morphogenése du stade typique a
partic de la forme filamenteuse s’effectue d’une
maniére différente (Figs 50-53). L’étude de stades
intermédiaires permet de reconstituer les différentes
étapes du développement de I’état typique qui a pour
origine un filament rampant. Au début de la différen-
ciation du stipe, un filament rampant de I'état
Espera ou en provenance d’un état typique, présente
a son extrémité une prolifération de lobules (Fig. 52).
Ces lobules vont donner, soit des filaments dressés,
soit des rhizoides. Les filaments dressés émettent
des expansions latérales. Chaque expansion latérale
forme 4 la fois un nouveau filament dressé et un
filament rampant s¢ ramifiant en rhizoides. Un
faisceau trés serré de filaments dressés et de rhizoides
se constitue (Fig. 52). A ce stade, les expansions
latérales des filaments dressés vont former des
crampons qui réunissent le faisceau de filaments
parallgles. Un petit stipe de forme conique et
mesurant 1 4 3 mm s*élabore (Fig. 53): selon les
conditions écologiques, il va plus ou moins bien se
développer. On trouve en effet de grandes varia-
tions entre le diamétre et la hauteur du stipe des
Penicillus typiques.

La transformation de I'état Espera en Pemicilius
typique ne s'effectue donc pas par coalescence de
filaments de I’état Espera, mais & partir d’un fila-
ment rampant ’Espera qui, dans des conditions
favorables, se différencie et forme une ébauche

Fics 34-39. Halimeda tuna: Cycle de développement (suite). F, filament dressé; Rh, filament rampant ou

rhizoide; Z, zone de formation d’un filament dressé.
FiGs 34-36. Formation du premier filament dressé.
Fras 37-38. Apparition du premier filament dressé.

Fic. 39. Apparition du filament rampant {aprés & mois de culture).
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de stipe qui va se développer et constituer le Penicillus
typique,

Les Penicillus typiques sont rares sur les cdtes
occidentales de la Méditerranée. Dans les stations
que nous avons explorées, nous n’avons récolté en
une saison quune dizaine de spécimens pour 200
m? de végétation dense d’état Espera (située entre
1 et 5 m de profondeur). L'état Espera est présent
toute I'année; il supporte les basses températures
hivernales de cette région (entre 12 et 15°C). Lété,
Peau s’échauffe (T>23°C) ce qui est favorable au
développement du P. capitarus, algue &affinité
tropicale; c’est 4 cette saison que ’on peut observer
la différenciation de Pétat typique.

Le développement du P. capitatus typique 2
partir de rhizoides (Fig. 50), sans passer par la
forme Espera, avait déja été observé sur des échantil-
lons provenant des Caraibes par Duchassaing (1850,

pl. 1, Figs 6-7), Colinvaux, Wilbur & Watabe
(1965), Colinvaux (1968b), Hillis-Colinvaux (1973),
Stockman, Ginsburg & Shinn (1967), Roth (1971),
et a fait récemment ’objet d’une étude détaillée par
Friedmann & Roth (1977) qui confirme nos observa-
tions (Meinesz, 1972c), Ces deux auteurs ont
étudié le passage du stade filamenteux (rhizoides)
au stade typique sur les quatre Penicillus des
Caraibes (P. capitatus Lmk, P. dumetosus (Lamour.)
Blainv., P. pyriformis Gepp & Gepp et P, lamourouxii
Decaisne). Tls distinguent quatre stades intermeédi-
aires entre le rhizoide et le thalle typique: le stade
primordium: initiale du nouveau thalle typique, le
stade germination (germling): formation des rhizo-
ides et ébauche du stipe, le stade juvénile primaire
(early-juvenile): formation du stipe, ¢t le stade
juvénile secondaire (late juvenile): formation du
capitulum,

Fias 40-41. Halimeda tuna: Cycle de développement (suite). Croissance des filaments dressés et rampants {aprés

12 mois de culture).
F, filament dressé; Rh, filament rampant.




Figs 42-43. Halimeda tuna: Cycle de développement
(suite). Forme filamenteuse obtenue aprés 13 mois de culture.

Discussion
Les structures de reproduction

Les connaissances actuelies concernent six genres
d’Udotéacées: Avrainvillea, Boodleopsis, Chloro-
desmis, Halimeda, Penicillus et Udotea sur les
quatorze actuellement reconnus (reproduction en-
core inconnue chez Callipsygma, Cladocephalus,
Pseudochlorodesmis, Pseudocodium, Rhipilia, Rhipi-
liopsis, Rhipocephalus et Tvdemania). Les descrip-
tions ne portent que sur une faible partic des
espéces de chaque genre, et sur un nombre trés
restreint de spécimens trouvés fertiles. Ces connais-
sances permettent néanmoins de dégager certaines
caractéristiques de la reproduction des Udotéacdes.

Chez toutes les espéces 'oll on a pu observer
I'émission des zoides (Chlorodesmis baculifera:
Ducker (19653), P. capitatus: Hillis-Colinvaux (1973)
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et Meinesz (1975), U. indica: Nizamuddin (1963),
U. petiolata: Meinesz (1969, 1972a), U. javensis:
Meinesz (1980), amsi que chez six des seize espéces
d’ Halimeda trouvées fertiles), on a constaté qu’il y a
une transformation de tout le contenu du thalle en
zoides (la nature sexuée des zoides a ét€ vérifide
chez certaines de ces espéces). Aprés l'expulsion
simultanée de I’'ensemble des zoides formés dans
un thalle, celui-ci se désagrége totalement. Ce
mode de reproduction par helocarpie semble donc
caractéristique des Udotéacées. L’holocarpie a
également é{é constatée chez toutes les espéces
trouvées fertiles du genre Cauwlerpa (Goldstein &
Morrall, 1970; Meinesz, 1979). Ce mode de repro-
ductton peut &tre ainsi considéré comme le principal
caractére des Caulerpales (Udotéacées, Cauler-
pacées) avant hétéroplastie, autre caractére fonda-
mental, mais qui s’étend aux Dichotornosiphonales
(Feldmann, 1946, 1954, 1955).

Nous distinguons deux types de reproduction:

La reproduction extrinséque, ol Pensemble des
gametes se développe ot se concentre 4 'extérieur
du thalle végétatif dans des structures volumineuses
qui apparaissent lors de la reproduction. Ces
structures peuvent étre plus ou moins différenciées;
elles sont représentées; soit par des vésicules portées
par un filament plus ou moins ramifié: les vésicules
gamétogénes {Figs 8 3 13) (terme proposé par
Feldmann, 1951). Espéces de ce type actuellement
connues: toutes les cspéces trouvées fertiles du
genre Halimeda et le C. baculifera (pour 'A. nigri-
cans, VA. erecta, ainsi que pour le Boodleopsis
pusilla, les vésicules sont solitaires). Soit par de
simples filaments volumineux: les filamensts gaméto-
génes (Figs 6-7) (U. javensis et avec moins de
certitude U. orfentalis et U. indica).

Ces organes de reproduction, qui se situent sur
les bords des thalles, restent en communication avec
Je thalle végétatif: il n’y a jamais de cloisons & leur
base. Cette particularité différencie ces structures
des gamétocystes {ou gamétanges) de certaines
Codiales (Codium, Pseudobryopsis) qui sont bien
séparés par une cloison de Ia partie végétative du
thalle {(qui reste vivant aprés I'émission des gamétes).

Fi1G. 44. Udotea petiolata (Turra) Boergesen: Reproduction et cycle de développement (d’aprés Meinesz, 1972a).
A, Fronde fertile; B, 1, gaméte miile, 2, gaméte femelle, 3, copulation des gamétes, 4, Zygote igé de 10 jours; C,
croissance du stade protosphére; D, apparition du filament dressé et d’un filament rampant ou rhizoide; E, le
stade filamenteux, 1, vue d’ensemble, 2, constrictions au niveau d'une ramification d'un filameat dressé, 3,

ébauche d'un faiscean de filaments dressés.

C, constriction; Chl, chloroplaste; F, filament dressé; N, noyau; P, bordure de papilles; Rh, filament rampant ou

rhizoide.
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La reproduction intrinséque, ol Tensemble des
gamétes se développe en restant a Pintérieur du
thalle végétatif (Figs 1-5). Chez les représentants
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actuellement connus de ce type: Udotea petiolata
et Penicillus capitatus, il 1’y a pas de structures de
reproduction différenciée ayant pour réle de contenir
les gamétes en formation.

Ce type de reproduction est tout & fait identique
& celui décrit par de nombreux auteurs chez toutes
les espéces trouvées fertiles du genre Caulerpa ot
les gamétes se forment dans I'ensemble des parties
végétatives du thalle, Tl est différent de celui observé
chez certaines Codiales (Bryopsis) ol les gamétes,
qui se développent dans une partie végétative du
thalle: les ramules, sont bien séparés du reste de Ja
fronde par une cloison.

Nous avons déjd noté (Meinesz, 1980) la particu-
larité que représente le genre Udorea: la reproduction
est intrinséque chez U. petiolata et extrinséque
chez U. javensis (et avec moins de certitude chez U.
orfentalis et U, indica)., Une meilleure connaissance
de la reproduction des vingt espéces de ce genre
permettra peut étre une révision taxonomique en
fonction des deux types de reproduction.

Enfin, nous pouvons signaler que Roth (com-
munication personnelle}, a récemment trouvé des
thalles &U. conglutinata, d’A. longicaulis et de
C. luteofuscus en reproduction. Les structures de
reproduction de I'U. conglutinata sont similaires a
celles que nous avons observées chez I'U. javensis.
Celles du Cladocephalus et de I'Avrainvillea sont
semblables & celles observées chez A. nigricans par
Howe et A. erecta par Gepp & Gepp. Ces observa-
tions trés intéressantes n’ont fait Fobjet que d’une
note préliminaire présentée oralement en aofit 1977
{combined meetings of the Int. Seaweed Symposium,
the Phycological Soc. of America and the Int,
Phycological Soc. at the Univ. of California Santa
Barbara); seule I'annonce de ces observations a
été publiée par Roth (1977).

Des structures favorisant Pexpulsion des gameétes
peuvent étre distingudes chez les espéces d’Halimeda
et chez le C. baculifera ol les gamétes s’échappent
préférentiellement par PVextrémité du filament por-
teur des vésicules gamétogénes (appelé par Ducker
(1965), ‘discharge tube’) (Figs 9 et 12). Chez les
deux autres espéces ayant une reproduction extrins-

Fias 45-4%, Udoten petiolata: Cycle de développement.
Fic. 45. Protosphéres de 20 jours.

FIG. 46. Protosphéres de 40 jours.

Fia. 47. Protosphéres de 76 jours.

FiGs 48—49. Protosphéres de 4 mois.

N: noyau,
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éque olt 'on a pu observer 'émission des zoides (U,
indica et U. javensis), celle ci s’est effectuée par
Pextrémité apicale des filaments gamétogénes qui
est indifférenciée chez la premiére espéce, et trés
légérement différenciée en pointe contenant un
cytoplasme dense chez la seconde (Fig. 7).

Chez Ies espéces o1 la reproduction est intrinséque
(U. petiolata et P. capitarus) Uexpulsion des gamétes
s'effectue préférentiellement par Textrémité apicale
des filaments siphonés du thalle végétatif (légére-
ment différenciée en papilles chez U. petiolara (Figs
4-5) et indifférenciée chez P. capifatus (Fig. 2).

En accord avec Ducker (1965, p. 150), ces struc-
tures, plus ou moins différenciées, peuvent é&tre
comparées aux papilles caractéristiques de toutes
les espéces trouvées fertilies du genre Cawlerpa qui
ont également pour seul réle de favoriser 'expulsion
des gamétes. Cependant, cette analogic n’étant
pas vérifiée chez toutes les espéces d’Udotéacées
(ou ces structures peuvent &tre absentes), elle ne
peut étre considérée comme une caractéristique
commune des deux familles de Caulerpales (Udo-
téacées et Caulerpacées).

Les gamétes et la gaméiogenése

Bien que peu d’cbservations aient été réalisées
sur les gamétes et la gamétogéndse des Udotiéacées,
nous pouvons constater que les espéces bien étudiées
sont toutes dioiques. Si cette dioecie est confirmée
chez toutes les Udotéacées, ce caractére permet de
différencier la reproduction des représeniants de
cette famille avex celle des Caulerpacées dont le
genre unique (Caulerpa) semble étre monoique
{(Goldstein & Morrail, 1970; Meinesz, 1979).

L’anisogamie des gameétes des deux sexes peut
étre plus ou moins prononcée chez les différentes
espeéces, et peut constituer un caractére taxonomique.
La taille et 1a forme des gamétes doivent &tre décrites
lors de 'émission, car elles varient trés vite au cours
de la derniére phase de la gamétogenése.

Certaines observations concernant, soit des
gamétogénéses imparfaites (P. capitatus), soit des
structures encore imprécises (U. javensis, A.
nigricans), rappellent celles effectuées par Goldstein
& Morrall (1970) sur sept espices de Caulerpa.
Ces auteurs ont noté la présence de sphérules gameé-
togénes libérant des gameétes par déchirure de
leur parol. Si ces observations sont confirmées, il y
aurait deux modes de gamétogenése chez les Udo-
téacées (présence ou non des sphérules a Pintérieur
desquelles les gamétes se différencient).

Schussnig {1939) constate que chez C. prolifera la
réduction chromatique précéde la formation des
gametes qui sont donc haploides. Il convient de
vérifier il en est de méme chez les représentants
de la famille voisine des Udotéacées ol aucune
observation similaire n’a été réalisce.

Le cycle de développement

Le seul cycle actuellement connu et que nous
avons pu étudier jusqu’a Pobtention de la forme
typique (U. petiolata) montre qu'il est monogénét-
ique, et qu’il comprend une succession de stades de
développement bien distincts (stade protosphére,
filamenteux et typique). Ce cycle est identique a
celui du C. serrulata (Forsskal) J. Agardh, seul cycle
de ce genre actuellement connu, décrit récemment
par Price (1972). Cette simulitude atteste une
nouvelle fois I'exactitude de la classification établie
par Feldmann (1946-1954), qui a regroupé les Udo-
téacées et les Caulerpacées dans I'ordre des Cauler-
pales. Ce cycle, sans alternance de génération peut
également étre comparé 4 celui des Codinm (Delé-
pine, 1959; Borden & Stein, 1969), mais il s’oppose
aux cycles des autres siphonales ( Derbesia, Bryopsis,
Pseudobryopsis, Pedobesia) qui présentent des cycles
digénétiques hétéromorphes avec alternance d’un
sporophyte et d’un gaméiophyte.

La premiére partie du cycle (stade protosphére)
peut &tre comparéec au protonema de certaines

Figs 50-53. Le Penicilius capitatus: Morphogenése de ["état typique a partir de I’état Espera (d’aprés Meinesz

1972c).

FiG. 50. La forme typique du Penicillus capitatns de Méditerranée et le développement de jeunes stipes sur les

rhizoides.

FiG. 51. L’état Espera présentant des ébauches de stipe parmi les rhizoides.
FiGs 52-53. Les différentes étapes de la formation du stipe.
eb, ébauche d’un stipe; ex, expansion latérale a croissance ascendante ou descendante; f, filament axial dressé;

1, rhizoide.
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Chlorophycées siphonées. En effet, en accord avec
Neumann (1974) et Kermarrec {1974), les proto-
sphéres (Primordiums sphériques) que nous avons
observées chez H. tuna et U. petiolata sont identiques
aux protonemas (primordiums filamenteux) des
Bryopsis  hypnoides, Bryopsis muscosa, Bryopsis
monoica, Bryopsis plumosa et Pseudobryopsis myura,
qui présentent également un novau unique et
volumineux: Neumann (1969, 1970, 1974}, Rietema
(1971, 1975), Burr & West (1971), Kermarrec
(1972, 1974). La présence de ce noyau primaire a
été signalée auparavant chez certaines espéces de
Dasycladales appartenant aux genres Acetabuiaria,
Cymopolia, Batophora et Halicoryne (Hammerling,
1931; Schulze, 1939; Maschlanka, 1943; Puiseux-
Dao, 1959, 1962; Valet, 1969; Burr & West, 1971).
Des cornparaisons entre les noyaux primaires de
I’ Acetabularia et ceux du Bryopsis hypnoides ont
été effectuées par Neumann (1974 abb 8 p. 181),
ainsi que par Burr & West (1971), qui ont pu
relever des différences importantes en ultrastructure.
Les endomitoses observées par Puiseux-Dao {1959,
1962) chez le Batophora oerstedii Ag. n’ont pas
ét€ confirmées chez les autres Dasycladales, et n’ont
jamais été¢ décrites chez les Codiales ot il a été
établi que le noyau primaire est diploide et se
divise par une simple mitose (études sur Bryopsis
de Neumann, 1969 et Kermarrec, 1974). Ainsi,
rien ne permet actuellement de supposer que les
noyaux primaires de I'Udorea et de I'Halimeda
sont diploides ou polyploides.

La seconde partie du cycle est marquée par la
présence d’une forme filamenteuse. Si les filaments
rampants sont vraisemblablement toujours pré-
sents dans le cycle, il semble que les filaments
dressés obtenus en culture soient facultatifs, et
témoignent de conditions peu favorables au dével-
oppement du stade typique. Ceci a été vérifieé pour
PU. petiolata, et son stade filamenteux confondu
avec I'U. minima. 1] en est de méme pour le stade
filamenteux (Espera) du P. capitatus qui se développe
bien in situ dans des conditions défavorables pour
le stade typique. Ainsi, dans des zones (localisées)
situées & la limite de son aire géographique (cHtes
continentales frangaises de la Méditerranée), la
forme FEspera est abondante, et est présente toute
I'année, tandis que la forme typique du P. capitatus
est rare, et ne se trouve qu’a la fin de I’éte.

La forme Espera a également été obtenue en
aquarium (ol les conditions de vie sont le plus
souvent différentes de celles renconirées in situ)
a partir de P. capiratus des Caraibes par Sorensen

+ {1963), Roth & Friedmann (1973), Friedmann &

Roth (1977, Fig. 5c). Elle vient d‘étre rencontrée
in sifu sur les cotes de Floride par Roth & Fried-
mann (1976) et Friedmann et Roth (1977), dans
cette région ou les thalles typiques sont fréquents
toute 'année, le stade filamenteux semble excep-
tionnel.

C’est avec moins de certitude que 'on peut
rapprocher le stade filamenteux obtenu & partir
de zygotes de I'H. tuna au trés polymorphe P.
Jurcellata, Cette petite Udotéacée est représentée
actuellement par deux espéces et une variété: le
P. furcellate (Zanardini) Boerg,., sa variété canarien-
sis Boergesen (1925) et le P. fenuis Ercegovié (1957).
Ces espices semblaient &tre limitées géographique-
ment & la Méditerranée et aux iles Canaries, or,
Dawson (1954, Fig. 11c, 1956, 1957) et Gilmartin
(1960, p. 214) ont trouvé le P. furcellata dans le
Pacifique Nord, nous avons récolié cette espéce
dans le lagon de I'atoll de Takapoto (Pacifique Sud),
et Roth (communication personnelle) I'a trouvé sur
les cotes de Floride (Atlantique tropical). (Une
troisigme espéce a été décrite d’Honolulu par
Gilbert (1962, p. 142): le P. parva Gilbert, ses
caractéristiques nous semblent cependant tout &
fait identiques a celles du P. furcellata). Ce genre
polymorphe et cosmopolite mérite une étude appro-
fondie pour déterminer dans quelle mesure ses
différentes formes appartiennent bien 4 un genre
distinct (Pseudochlorodesmis) ou ne sont que des
formes de croissance d’Udotéacées plus différenciées.
Le cas du Chilorodesmis semble particulier. La
morphologie du thalle de ce genre est peu évoluée
(filaments dichotomes qui peuvent parfois partir
d’'un stipe cohérent), tandis que les structures de
reproduction (actuellement décrites chez une seule
espéce: le C. baculifera) sont trés différenciées et
ressemblent aux vésicules gamétogénes des Hali-
meda. Pour cette espéce, (et pour le genre aprés
confirmation de ces structures de reproduction
chez les autres espéces), on peut supposer quiil y
ait une évolution néoténique. L’espéce, qui seraif le
stade filamenteux d’une forme plus différencide
actuellement disparue, aurait conservé la possibilité
de se reproduire comme la forme plus évolude.

Il est intéressant de signaler gquune forme de
croissance filamenteuse a également été signalée
dans le cycle des Codium (Delépine, 1959; Borden &
Stein, 1969}, ainsi que chez celui du €. serrulata
(Price, 1972). Les Craulerpa peuvent également
présenter des formes filamenteuses in situ dans des
conditions défavorables pour la forme typique




(observées essentiellement chez le Caulerpa race-
mosa de Méditerranée orientale; ses formes réduites
(Lipkin & Friedmann, 1967) ayant méme été
décrites comme une espéce différente par Rayss &
Edelstein (1960)). _

En accord avec Friedmann & Roth (1977, p. 212),
la derniére partie du cycle (passage du stade fila-
menteux au stade typique), bien observée chez
Penicillus, doit étre différenci¢es du mode de forma-
tion du thalle typique des Codiwm qui peut se
constituer & partir de plusieurs initiales filamenteuses
pouvant provenir de zygotes différents (Ramus,
1972).

Ce mode de formation du thalle typique peut
étre comparé d la croissance de certains champig-
nons [genres Penicillium et Doratomyces {Ascomy-
cetes, Stilbacées)). En effet, Breton (1971) a montré
que les corémies de ce dernier genre naissent d’un
seul filament mycélien qui se ramifie et forme un
faisceau d’hyphes paralléles densément agrégées.
Ce faisceau ou stipe est constitué d’hyphes ascen-
dantes qui se ramifient abondamment et d’hyphes
descendantes qui représentent les rhizoides. Ces
similitudes d’organisation et de morphogenése
doivent é&tre ajoutées aux nombreuses homologies
existant entre les algues et les champignons.

Considérations phylogéndtiques

L’ensemble des données actuelles concernant la
reproduction et fe cycle des Udotéacées nous
permet de proposer une hypothése phylogénétique
concernant cette famille.

En fonction du manque de connaissance con-
cernant les espéces fossiles de cette famille (Fritsch
1935, pp. 410-411) deux théories contradictoires
ont été émises jusqu'a présent. L’une, donnée par
Ernst (1904), considére la morphologie des thalles
et prend comme type primitif les Udotéacées fila-
menteuses, D’aprés cet auteur, le Penjeillus (thalle
composé d’un stipe surmonté d’un capitulum de
filaments laches) aurait évolué en Rhipocephalus
(stipe surmonté d’un capitulum de filaments réunis
en plusieurs fames) qui aurait donné les Udofea
(stipe surmonté d’une lame), L’Halimeda, qui
présente la structure anatomique la plus complexe,
serait le genre le plus évolué. L’autre théorie, pro-
posée par Gepp & Gepp (1911), est basée sur I’exis-
tence hypothétique de deux origines distinctes qui
ont évolué séparément. D’aprés ces auteurs, on
distingue actuellement les Udoteae des Flabellarieae
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d’aprés la présence ou I’absence de calcification du
thalle.

Si 'on considére essentiellement les structures de
reproduction, on peut imaginer une théorie inverse
de celle d’Ernst: 'origine des Udotéacées se situerait
chez la famille voisine des Codiacées (Siphonales).
Parmi cette famille, on trouve un genre (Coditm)
qui, par les caractéristiques de sa reproduction
(zamétocystes individualisés, cycle monogénétique
présentant une succession de stades de développe-
ment comparable a4 celle observée chez les Udo-
téacées) et par son anatomie, peut &tre rapproché
aux Halimeda. 11 existe méme un genre intermédiaire
nen calcifi€¢ comme les Codium, mais anatomique-
ment proche des Halimeda: le Pseudocodium. Ce
genre fut rattaché aux Udotéacées par Feldmann
(1946) pour ses caractéres cytologiques d’hétéro-
plastie (la reproduction des tfrois espéces de ce
genre reste inconnue ou imprecise). Les autres
genres d’Udotéacées dériveraient d’une simplification
anatomique de ce type évolué. Cette simplification
s'observe non sculement sur Je thalle végétatif,
mais surtout sur les structures de reproduction:
néoténie chez le C. baculifera qui conserve les
vésicules gamétogénes du type Halimeda, vésicules
gamétogénes isolées chez Avrainvillea (et Boodleop-
sis?), simples filaments gamétogénes chez U.
Javensis, U, indica et U. orientalis. La regression des
structures de reproduction est optimale chez U.
petiolata et P. capitatus ol les gamétes se différen-
cient directement dans les filaments du thalle végé-
tatif,

Cette théorie permet de mieux expliquer 'origine
des Caulerpacées dont le genre unique Cawlerpa
présente le type de reproduction qui a été observé
chez I' Udotea petiolata ainsi que chez le P. capitasus
(reproduction intrinséque: pas de structure de
reproduction, les gamétes se développant directe-
ment dans Jes parties végétatives du thalle). Certaines
espéces de Caulerpa comme le C, fastigiata de la
section des Vaucherioideae J. Agardh sont filamen-
teuses el peuvent ainsi, anatomiquement, dériver
des Udotéacées filamenteuses,

Conclusion

Les connaissances actuelles concernant la repro-
duction et le cycle des Udotéacées sont encore
réduites & quelgues éléments fragmentaires se
rapportant & un petit nombre despéces de cetie
famille pourtant bien représentée dans les mers
tropicales et subtropicales oi elle comprend quatorze
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genres et environ 120 espéces. Malgré de nombreuses
lacunes, les données rappelées dans cette étude
nous ont permis de dégager certains caractéres
invariables communs aux espéces ot des éléments du
cycle de reproduction sont actuellement connus.
Chez ces espéces, la reproduction est toujours
holocarpique et les thalles dioiques; le cycle est
monogénétique, Le développement du zygote
montre une succession de trois stades (protosphére,
filamenteux et typique). Le stade protosphére est
assez original car il présente un noyau primaire et
ne contient pas d’amyloplastes (contrairement aux
thalles hétéroplastidiés de toutes les Udotéacées). Le
stade filamenteux, qui semble se développer lorsque
les conditions sont défavorables au stade typique,
peut é&tre confondu avec une autre Udotéacée
filamenteuse. Le stade typique se développe a
partir d’'un rhizoide selon un processus bien étudié
chez Penicillus.

D’autres caractéres varient d’une espéce 4 'autre
et pourront entrainer des révisions taxonomigques.
Certaines espéces présentent des structures de
reproduction différenciées: les vésicules gaméto-
génes ou les filaments gamétogénes; les gamétes se
concentrent et se forment dans ces organes (repro-
duction exirinséque). D autres ne présentent pas de
structures de reproduction, les gametes se forment
directement 4 Pintérieur des filaments végétatifs du
thalle (reproduction intrinséque). Les gameétes qui
sont le plus souvent légérement anisogames, peu-
vent étre trés dissemblables par leur taille comme
ceux de I'H. incrassara. Enfin, deux processus de
gamétogenése ont été distingués en fonction de
Pabsence ou de la présence de sphérules gaméto-
génes a4 Pintérieur des structures de reproduction
ou des filaments végétatifs du thalle,
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