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Résumé  

Les algues rouges ont un cycle de vie avec une alternance de phases haploïdes et diploïdes, 
comprenant trois types d’individus : les tétrasporophytes diploïdes et les gamétophytes mâles 
et femelles haploïdes. Les particularités de leur reproduction sont que: les gamètes mâles ne 
possèdent pas de flagelle, les gamètes femelles (carpogones) ne sont pas libérés et après 
fécondation le zygote se développe sur la femelle en une structure appelée cystocarpe. Sans 
flagelle, le transport des spermaties jusqu’aux gamètes femelles dépend des mouvements d’eau. 
Les objectifs de la thèse sont d’étudier les conséquences de ce cycle sur le fonctionnement 
démographique d’une population naturelle par un suivi exhaustif temporel des individus de 
l’algue rouge Gracilaria gracilis, ainsi que les stratégies évolutives mises en place pour 
favoriser la rencontre des gamètes. 

Premièrement, la fréquence, la fertilité et la survie des individus ont été suivies dans le temps 
et valident les prédictions des modèles démographiques sur le maintien du cycle haploïde-
diploïde et sur la dynamique de cette population, caractéristique d’une espèce pérenne. Les 
résultats confirment la forte survie des individus (la moitié sont encore présents 25 ans après 
les premiers relevés) et la faible croissance démographique de la population. Ce suivi a permis 
de mettre en évidence la présence de “variants du cycle”: soit haploïdes portant des organes 
mâles et femelles, soit diploïdes portant tétraspores et des organes mâles et/ou femelles ou 
encore des tétrasporophytes portant des gamétophytes en épiphytes. Les conséquences 
évolutives de ces variations (présentes à une fréquence de 5%) sur le maintien du cycle de vie 
haplo-diplophasique sont discutées et constituent des perspectives de recherche intéressantes. 
Ce suivi a aussi révélé la présence en très forte fréquence d’isopodes (Idotea balthica) 
mimétiques et agrippés aux frondes de la gracilaire. Cet animal a donc été sélectionné comme 
modèle susceptible de transporter les gamètes mâles de l’algue jusqu’au femelles. 

Deuxièmement, une approche expérimentale et des observations en microscopie confocale ont 
permis de mettre en évidence une fécondation assistée par I. balthica chez G. gracilis. Ce 
résultat montre, pour la première fois, l’implication d’interactions biotiques dans la dispersion 
des gamètes d’une algue rouge (similaires à la pollinisation chez les plantes), alors que le 
dogme était que les fécondations se faisaient uniquement grâce aux mouvements d’eau. Cela 
interroge sur l’origine de la pollinisation qui pourrait être beaucoup plus ancienne que la 
radiation des angiospermes. Ces travaux ouvrent de nouvelles perspectives de recherche sur la 
généralisation de cette fécondation assistée par les animaux chez les algues rouges et l’étude 
des éventuels mutualismes. 

Finalement, parmi les mécanismes évolutifs intervenant dans la reproduction, la sélection 
sexuelle a été largement étudiée chez les animaux, plus rarement chez les plantes et encore 
moins chez les algues. Pour tester son importance chez la gracilaire, le succès reproducteur et 
le nombre de partenaires des mâles et femelles ont été estimés grâce à des analyses de paternité 
effectuées dans la population naturelle. Les résultats ont montré que l’opportunité pour la 
sélection sexuelle est présente chez G. gracilis, espèce où le dimorphisme sexuel est pourtant 
absent. Chez les plantes, la pollinisation animale a joué un rôle sur leur coévolution avec les 
insectes et il est supposé que les traits impliqués dans l’attrait des pollinisateurs soient plus 
susceptibles d'être sous sélection sexuelle. Une autre perspective de la thèse est d’approfondir 
ce lien entre le rôle des animaux et les traits sous sélection sexuelle chez G.gracilis, tels que la 
phénologie de la reproduction ou la production de mucilage accompagnant la libération des 
gamètes. 
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Abstract 

Red algae have a sexual life cycle, involving three types of individuals: diploid 
tetrasporophytes and haploid male and female gametophytes. The particularities of their 
reproduction are that: i) the male gametes lack a flagellum, ii) the female gametes (carpogons) 
are not released and iii) after fertilization the zygote develops on the female into a complex 
structure called a cystocarp. In the absence of a flagellum the transport of spermatia to the 
female gametes is largely dependent on water movement. This thesis aims to study the 
consequences of this reproductive cycle on the demographic functioning of a natural population 
using an exhaustive spatial and temporal survey in the red alga Gracilaria gracilis, as well as 
the evolutionary strategies implemented to enhance the gametes encounter using experimental 
approaches. 

First, the frequency, fertility and survival of the three types of individuals monitored over time 
validate the predictions of the demographic models on the maintenance of the haploid-diploid 
cycle and on the dynamics of this population, typical of a perennial species with a generation 
time of several decades. Results confirm the high survival of individuals (more than half of the 
individuals are still present 25 years after the first surveys) and the low demographic growth 
of the population. This demographic and phenological survey also allowed to highlight the 
presence of individuals named "life cycle variants": either haploids carrying both male and 
female organs, or diploids carrying tetraspores and/or male and female organs or 
tetrasporophytes presenting epiphytic male and female gametophytes. The evolutionary 
consequences that these variations (observed at a frequency of 5%) could have on the 
maintenance of the haplo-diplophasic life cycle are discussed and constitute interesting 
research perspectives. Finally, this survey of a natural population revealed the presence in high 
frequency of an isopod (Idotea balthica) that mimics the fronds of the gracilaria. This animal 
was thus selected as a candidate model to test the transport of the male gametes to the female 
thallus. 

Secondly, an experimental approach combined with confocal microscopy observations allowed 
to demonstrate the existence of I. balthica-mediated fertilization in G. gracilis. This result 
shows, for the first time, the involvement of biotic interactions in the dispersal of gametes of a 
red alga (similar to pollination in plants), a group of species for which the classical dogma was 
that fertilizations were only due to water movements. Moreover, this result raises questions 
about the origin of pollination, which could be much older than the radiation of angiosperms. 
This work opens new avenues for future studies to verify the widespread occurrence of this 
animal-mediated fertilization in red algae and to further investigate the algae-animal 
relationship. 

Finally, among the evolutionary mechanisms that influence reproduction, sexual selection has 
been widely studied in animals but only rarely in plants and even less in algae. To test its 
importance in gracilaria, the reproductive success and number of mates of male and female 
individuals were estimated through paternity analyses carried out in the natural population. 
Results showed that the opportunity for sexual selection is present in G. gracilis, a species 
where sexual dimorphism is absent. In plants, animal pollination has played a role in the 
coevolution of plants and insects and it is hypothesized that traits involved in pollinator 
attractiveness are more likely to be under sexual selection. Another new investigation opened 
by this thesis is to further explore this link between the role of animals and traits under sexual 
selection in Gracilaria gracilis, such as reproductive phenology or mucilage production during 
gamete release. 
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1.1 Qu’est-ce que le sexe ? 

Le sexe est défini par Roze (2011) comme la recomposition de deux génomes parentaux dans 

le génome d’un nouvel individu. Cette définition peut s’appliquer aussi bien à la recombinaison 

génétique chez les procaryotes qu’à la reproduction sexuée des eucaryotes caractérisée par 

l’alternance de la syngamie (i.e. la fusion de deux cellules haploïdes pour former un zygote 

diploïde) et de la méiose (i.e. qui permet le retour à l’état haploïde). 

1.1.1 L’origine du sexe 

Tout d’abord, il apparait important de préciser que sexe et reproduction ne sont pas 

nécessairement liés. Chez les bactéries, les mécanismes tels que la conjugaison, la 

transformation et la transduction, décrits et étudiés depuis longtemps (voir pour revue Thomas 

et Nielsen, 2005), sont des processus de transfert de matériels génétiques entre individus qui 

permettent de générer de nouvelles combinaisons génétiques. De ce point de vue, les bactéries 

font donc du sexe (Narra et Oschman, 2006), pourtant leur reproduction par bipartition est 

asexuée.  

La découverte d’un cycle sexué pour la première fois chez un unicellulaire décrit jusque-là 

comme asexué, a permis de soulever la complexité de caractériser l’occurrence de la 

reproduction sexuée chez les espèces sur la simple base des observations de fusion des gamètes 

(Levin et King, 2013 ; Umen et Heitman, 2013). La caractérisation de gènes impliqués dans la 

méiose permettant de détecter la présence de reproduction sexuée, grâce à des outils 

moléculaires, a alors suscité un réel engouement (Wong et Johnson, 2010 ; Ning et al., 2013 ; 

Liu et al., 2015). Une analyse phylogénétique en découlant, a montré que ces gènes ont été 

retrouvés dans tous les groupes majeurs eucaryotes, suggérant que le plus ancien ancêtre des 

eucaryotes « LECA » (Last Eucaryotic Common Ancestor) était capable de réaliser des 

méioses, et par extension la reproduction sexuée (Speijer et al., 2015 ; Speijer, 2016). Le sexe 

méiotique chez les eucaryotes aurait donc une seule origine évolutive.  

Les deux processus, méiose et transformation bactérienne, impliquent l’appariement et la 

recombinaison de tout, ou partie, de chromosomes homologues provenant de 2 organismes 

différents (Bernstein et al., 2011 ; Bernstein et Berstein, 2013). Chez les bactéries, il a été 

prouvé que la transformation était utilisée comme un mécanisme de réparation de l’ADN face 

au stress oxydatif (Michod et al., 2008). Comme la méiose est induite par des stress oxydatifs 

similaires à ceux induisant la transformation bactérienne (Berstein et Berstein, 2010), cela 
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suggère une continuité dans la transition évolutive du sexe procaryote au sexe eucaryote. La 

méiose aurait donc probablement évolué de la transformation bactérienne en tant qu'adaptation 

à la réparation de l'ADN. 

Chez les archées, de même que chez les bactéries, on pratique également le sexe, au sens large, 

puisque les mécanismes de transfert d’ADN et de recombinaison génétique sont bien connus 

(Rosenshine et al., 1989 ; Cohan et Aracena, 2012). Cependant, la récente découverte d’un 

gène homologue à ceux impliqués dans le processus de fusion des gamètes chez les eucaryotes, 

posent de nouvelles questions sur l’origine du sexe méiotique (Moi et al., 2022). 

1.1.2 Le paradoxe du sexe 

Les mécanismes de méiose et de recombinaison seraient donc nés d’une nécessité de réparation 

de l’ADN, notamment face au stress oxydatif (Berstein et Berstein, 2010 ; Bernstein et al., 

2011). Ceci peut expliquer l’origine de la reproduction mais ne justifie pas sa persistance dans 

de nombreuses lignées eucaryotes. Le sexe implique de nombreux coûts pour les organismes 

qui le pratiquent (voir Encadré 1.1) mais est paradoxalement très répandu dans l’arbre du 

vivant. C’est pourquoi l’origine et le maintien du sexe a été – et est toujours – l’un des sujets 

les plus étudiés et débattus en biologie évolutive (voir pour revues: Michod et Levin, 1988; 

Gouyon et al., 1988; Barton et Charlesworth, 1998; Otto 2009; Roze 2011; Neiman et al., 

2017). De nombreuses hypothèses ont été avancées pour expliquer ce paradoxe évolutif, car 

bien que la reproduction sexuée présente des avantages sur le long terme, à l’échelle 

individuelle, elle semble désavantageuse par rapport à la reproduction asexuée (voir 

Encadré 1). Alors comment la reproduction sexuée a-t-elle pu se maintenir ?  

L’une des plus anciennes hypothèses pour expliquer le maintien du sexe chez les eucaryotes a 

été avancée par Darwin en 1859 et par Weissman en 1889 et repris au début du 20ème siècle par 

Morgan (1913), Muller (1932) et Fisher (1930). Selon cette hypothèse, le sexe est bénéfique 

parce qu'il génère de la variabilité génétique au sein des descendants, permettant une adaptation 

plus rapide face aux changements de l’environnement en combinant différentes mutations 

bénéfiques dans le même génome. Cependant, cette hypothèse a été remise en question par 

Maynard Smith (1971) et Williams (1973), qui soulève que, pour qu’il se maintienne, le sexe 

devrait créer à la génération suivante plus de combinaisons bénéfiques d’allèles qu’il n’en 

détruit. Car si la reproduction sexuée peut créer des combinaisons avantageuses, elle peut 

également créer des combinaisons d’allèles délétères, qui peuvent s’accumuler dans le génome. 

Et même si le sexe est bénéfique à long-terme, puisqu’il permet l’augmentation en fréquence 
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des individus avec des combinaisons d’allèles avantageuses, à court terme, il apparait 

désavantageux car la valeur sélective (fitness) des individus avec des « bonnes » combinaisons 

n’est pas suffisante pour compenser celle des individus avec des « mauvaises » combinaisons. 

Les arguments de Morgan (1913), Muller (1932) et Fisher (1930) sur les bénéfices du sexe 

paraissent donc insuffisants à Maynard Smith (1971) et Williams (1973) pour contrebalancer 

les désavantages du sexe à court terme (coût de la recombinaison, Encadré 1.1). Face à ce 

paradoxe, de nombreux auteurs (dont Hamilton, 1980 ; Lenormand et Otto, 2000) démontrent 

que lorsque l’environnement est changeant (dans le temps ou dans l’espace), la variation 

génétique induite par le sexe peut augmenter l'efficacité de la sélection naturelle, et donc 

favoriser le sexe à court terme.  

L’un des coûts majeurs dérivé de l’anisogamie est le « coût de deux du sexe » (Maynard Smith, 

1978), ou « coût des mâles » (Encadré 1.1). Chez les organismes anisogames, les femelles 

apportent l’essentiel de leurs ressources au développement du zygote, alors que les mâles ne 

font qu’apporter la moitié du patrimoine génétique. Si le sexe-ratio est équilibré, seulement la 

moitié de leurs descendants seront des femelles qui pourront à leur tour produire de nouveaux 

descendants. À nombre de générations équivalentes, les femelles asexuées produiraient donc 

deux fois plus de descendants puisque tous leurs descendants (uniquement des femelles) 

pourraient à leur tour produire des descendants (Figure. 1.1). De plus, ce coût est associé à 

celui de la « dilution du génome ». La femelle dilue ses gènes avec ceux provenant du mâle, et 

notamment ceux en relation avec le cytoplasme et les réserves qu’elle aura synthétisées, et 

seulement la moitié de sa progéniture (avec un sexe-ratio 1 :1) pourra à son tour le transmettre 

à la génération suivante (Lewis, 1987).  

Figure 1.1. Le coût de la production des mâles : désavantage de la reproduction sexuée par 

rapport à la reproduction asexuée. Les femelles sont indiquées par un F dans un rond rose et 

mâles par un M dans un triangle bleu. 
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Une autre explication, de l'origine et du maintien de la reproduction sexuée, a été proposée face 

à ce coût de produire des mâles et au coût de la recombinaison par Gouyon et al. (1988). Cette 

hypothèse implique des forces agissant à la fois à long et à court terme. Les forces qui agissent 

sur l'extinction ou la survie des espèces à long terme dépendent des forces qui déterminent la 

survie ou l’extinction à court terme. En d'autres termes, les lignées qui contiennent des espèces 

sexuées qui montrent un avantage à court terme se maintiennent par la sélection entre lignées 

car elles bénéficient également d’un avantage à long terme par rapport aux lignées qui 

contiennent des espèces asexuées. La conséquence est que les lignées qui se maintiennent à 

long terme sont celles qui ne peuvent plus se permettre de perdre le sexe (elles ont un faible 

taux de transition vers l'asexualité, Figure 1.2, Vienne et al., 2013). Le coût de la perte du sexe 

serait trop désavantageux, contrebalançant les éventuels coûts à court terme.  

 
Figure 1.2. Illustration montrant que la sélection entre lignées favorise les lignées sexuées 
D’après de Vienne et al. (2013). Les cercles représentent la probabilité de transition de la 
sexualité à l'asexualité. Les lignes noires et grises représentent les formes sexuées, et les lignes 
rouges les formes asexuées. Les lignées sans cercle ne peuvent plus perdre leur aptitude à faire 
du sexe. Après 100 générations, les simulations montrent que les lignées présentes sont toutes 
sexuées et ont perdu la capacité de devenir asexuées ; toutes les lignées asexuées se sont 
éteintes. 
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Enfin, un autre type de coût du sexe est celui du coût de la fécondation (Encadré 1.1). Il repose 

sur la rencontre des gamètes provenant de deux organismes différents (dans le cas où cet 

organisme n’est pas capable de réaliser de l’autofécondation), et nécessite de trouver un 

partenaire compatible. Cette recherche a donc un coût, puisqu’elle expose l’individu à un risque 

de prédation et de contraction de maladie (sexuellement transmissible) plus élevés, ce qui peut 

engendrer une baisse de fécondité (Daly, 1978 ; Lewis 1987). 

  

Encadré 1.1 : Les coûts du Sexe (D’après Roze, 2012) 

De nombreux coûts importants sont associés à la reproduction sexuée, en particulier : 

 Le coût des mâles (ou "double coût du sexe") : dans de nombreuses espèces, 

les mâles ne fournissent aucune ressource à la génération suivante, mais les 

femelles sexuelles investissent généralement la moitié de leurs ressources dans 

la production de mâles. Toutes choses étant égales par ailleurs, les femelles 

asexuées (qui ne produisent que des descendants femelles) bénéficient d'un 

double avantage (Maynard, 1971). 

 

 Le coût de la recombinaison (ou de la rupture des combinaisons génétiques 

favorables) : les génotypes capables de survivre jusqu'à l'âge adulte et de se 

reproduire prouvent qu'ils sont relativement adaptés à leur propre 

environnement. La reproduction sexuée peut perturber les combinaisons 

génétiques bénéfiques et réduire l'aptitude moyenne de la progéniture. 

 

 Coûts associés au processus d'accouplement (ou de la fécondation) : la 

recherche d'un partenaire peut être coûteuse en temps et en énergie et peut 

également accroître les risques de prédation et de transmission de parasites. En 

outre, chez certaines espèces, l'accouplement peut nuire à la femelle et affecter 

son futur succès reproducteur. 
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1.1.3 Origine des sexes : évolution de l’anisogamie 

Comme nous venons de le voir, le paradoxe du sexe est une question qui reste encore largement 

débattue. Deux autres questions qui sont liées à celle de l’évolution du sexe sont l’évolution 

des types sexuels et de l’anisogamie. Comment des systèmes avec des types de gamètes 

différents ont pu apparaître alors même que cela limite la probabilité de rencontre entre des 

partenaires compatibles ? 

1.1.3.1 Les types sexuels 

Au moins sept théories ont été avancées pour expliquer l’évolution des types sexuels (Billiard 

et al., 2011). La première de ces théories suggère que l’apparition de types sexuels serait 

simplement un sous-produit de l’évolution du système de reconnaissance entre gamètes 

(Hoekstra, 1982). Cette hypothèse basée sur le fait que le système moléculaire de 

reconnaissance symétrique entre gamètes, aurait évolué vers un système asymétrique, où une 

partie des gamètes aurait perdu la molécule réceptrice et l’autre la molécule signal. Une autre 

de ces théories est que les types sexuels auraient évolué pour éviter le coût de la consanguinité 

dû à un appariement entre gamètes génétiquement apparentés (Charlesworth et Charlesworth, 

1979 ; Uyenoyama, 1988a,b). Une troisième hypothèse est celle du conflit nucléo-

cytoplasmique (Hurst et Hamilton, 1992). Les types sexuels seraient apparus suite à la 

compétition entre les organelles cytoplasmiques (mitochondrie, chloroplaste) provenant des 

deux parents provoquant un conflit pouvant réduire la valeur sélective (fitness) du descendant. 

Cette hypothèse implique l’évolution vers une transmission monoparentale du cytoplasme afin 

de résoudre ce conflit : l’anisogamie imposant la transmission monoparentale du cytoplasme 

uniquement via les gamètes de grande taille (Hurst et Hamilton, 1992 ; Billard et al., 2011). 

Les sept théories (dont les trois décrites ci-dessus) reposent sur l’hypothèse que les types 

sexuels ont évolué avant l’anisogamie.  

1.1.3.2  Evolution de l’anisogamie 

Le dimorphisme de la taille des gamètes, avec des grands gamètes femelles et des petits 

gamètes mâles est retrouvé chez beaucoup d’organismes, chez les animaux, les plantes, les 

champignons et les algues brunes, rouges et vertes. L’anisogamie aurait évolué depuis 

l’isogamie, de manière indépendante dans plusieurs lignées eucaryotes (Bell, 1978), dans un 

contexte dioïque ou monoïque selon les taxa (Henshaw et al., 2023). Trois grandes théories 

peuvent expliquer cette évolution (Lessels et al., 2009 ; Togashi et Cox, 2011; Lehtonen et 
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Parker, 2014) : (1) la compétition entre gamètes, (2) la limitation spermatique et (3) le conflit 

nucléo-cytoplasmique. 

(1) La compétition entre gamètes 

La première théorie expliquant l’évolution d’un dimorphisme de taille des gamètes (Parker et 

al., 1972) repose sur l’hypothèse d’un compromis entre taille et nombre de gamètes. Les 

gamètes de grande taille augmentant la survie de la progéniture, seraient favorisés chez certains 

individus (les femelles) et permettraient la sélection d’un autre type de gamètes, plus petits, et 

produits en plus grand nombre (les mâles), parasitant les ressources des gros gamètes (Parker 

et al., 1972 ; Togashi et Cox, 2011; Lehtonen et Parker, 2014). La compétition entre les gamètes 

mâles serait à l’origine du maintien de ce dimorphisme de taille. 

(2) La limitation spermatique 

Le modèle précédent (Parker et al., 1972) supposait que tous les gamètes trouvaient un 

partenaire et qu'il n'y avait donc pas de sélection pour augmenter leur taux de rencontres. 

Cependant, lorsque les gamètes sont émis dans l’environnement, la probabilité de leur 

rencontre peut être très faible, et certains gamètes femelles peuvent rester non fécondés 

(Levitan, 1993 ; Lessels et al., 2009). Ce scénario est appelé "limitation spermatique", et peut 

engendrer une sélection pour augmenter le taux de rencontres entre les gamètes, en augmentant 

soit la motilité, soit la taille du gamète ciblé. Par conséquent, la limitation spermatique a été 

présentée comme une explication possible de la grande taille des gamètes femelles (Levitan, 

1993, 1996, 1998) et de l'anisogamie (Cox et Sethian 1985 ; Dusenbery, 2006). 

(3) Le conflit nucléo-cytoplasmique 

Lors de la syngamie la cellule fille hérite des organelles (e.g. mitochondrie, chloroplaste) de 

ses deux parents. La cohabitation de ces organelles génétiquement différentes au sein de la 

cellule œuf peut générer une course pour leur réplication et/ou l’élimination des organelles 

d’un des deux parents (Eberhard, 1980). Ce conflit nucléo-cytoplasmique pour l’accès aux 

ressources de la cellule est susceptible d’entraîner une baisse de sa valeur sélective. Deux 

scénarios possibles permettent de résoudre ce conflit, soit l’élimination des organelles de 

l’autre parent (l’hypothèse « kill your partner’s cytoplasm »), soit l’élimination de son propre 

cytoplasme (l’hypothèse « kill your own cytoplasm ») (Lessels et al., 2009 ; Togashi et Cox, 

2011), tous deux menant à la transmission uniparentale des organelles. L’anisogamie pourrait 

donc avoir évolué comme une conséquence de ce conflit nucléo-cytoplasmique, avec un 
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gamète de grande taille conservant et transmettant son cytoplasme et les petits gamètes ayant 

éliminé leur organelle avant la fusion.  

1.1.3.3 Conséquence de l’anisogamie : La sélection sexuelle  

Une des conséquences de l’anisogamie est la sélection sexuelle (Gross, 2006). La sélection 

sexuelle agit principalement sur les mâles (compétition entre mâles), résultant en l’expression 

de traits chez les mâles pour accéder aux partenaires, et à un investissement quasi monoparental 

de la femelle pour la survie de sa descendance (Janicke et al., 2016, Figure 1.3). Ce biais de 

l’investissement parental, peut augmenter la sélection sexuelle chez les mâles par le phénomène 

de « choix par femelle », puisqu’elle seule peut sélectionner les descendants qui bénéficieront 

de ses ressources. Ce processus augmente le coût du sexe, d’une part, pour les mâles, qui 

investissent plus de temps dans les parades nuptiales, la compétition avec les rivaux et qui sont 

également plus vulnérables face à la prédation du fait de leurs ornements attrayants (Daly, 1978 

; Lewis 1987), d’autre part, cela entraîne un coût lié au maintien du dimorphisme sexuel (Lewis, 

1987 ; Gross, 2006).  

 

Figure 1.3. D’après Janicke et al., 2016. Schéma illustrant les effets de la sélection sexuelle : 
(1) La sélection sexuelle est plus forte chez les mâles que chez les femelles, ce qui se traduit 
par (2) un investissement parental dans la survie de la descendance plus fort chez les femelles 
et (3) l’expression de traits spécifiques favorisant l’accès aux partenaires chez les mâles. Les 
flèches indiquent la direction de la causalité. 
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1.1.4 Le déterminisme du sexe 

La façon dont les organismes se reproduisent et comment les sexes séparés sont déterminés et 

exprimés, a été largement étudiée. Comme la reproduction sexuée implique l’alternance de 

phases haploïde et diploïde (Figure 1.4), le sexe sera soit exprimé en phase haploïde (comme 

chez les fougères, les mousses et la plupart des algues vertes, brunes ou rouges) soit en phase 

diploïde (comme chez la plupart des animaux et des spermatophytes) (Figure 1.4). Le 

déterminisme du sexe est le processus par lequel un organisme exprime ses caractères mâles 

et/ou femelles. Le sexe peut être déterminé génétiquement, environnementalement ou par une 

interaction de ses deux composantes (Capel, 2017). Dans cette section, seuls les systèmes de 

déterminisme génétique impliquant des chromosomes sexuels seront évoqués (mais voir pour 

revue Weber et Capel, 2021 pour les autres systèmes de déterminisme du sexe). 

Chez les organismes diploïdes le déterminisme est généralement hétérogamétique (XY, ZW). 

En revanche, chez les organismes haploïdes le sexe s’exprime en phase haploïde (UV). Chez 

les organismes à cycles haploïde-diploïdes de type diplobiontique (dominance diploïde, la 

phase haploïde étant réduite à quelques cellules) le sexe s’exprime en phase diploïde, comme 

chez Pistacia vera (système ZW, Kafkas et al., 2023) ou Silene latifolia (système XY, Lebel-

Hardenack et al., 2002); chez les organismes à cycle haplodiplobiontique (alternance 

d’individus haploïdes et diploïdes) le sexe s’exprime en phase haploïde comme chez les algues 

brunes (système UV, Ahmed et al., 2014) (Figure 1.4). La première découverte du 

chromosome sexuel X date de 1891 (Henking, 1891) et à partir des années 1920 l’implication 

des systèmes de chromosomes sexuels XX/XY et ZW/ZZ dans le déterminisme du sexe était 

reconnue (Abbott et al., 2017). La découverte du système UV chez les bryophytes est plus 

tardive (Allen, 1945). Les systèmes de déterminisme XX/XY et ZZ/ZW ont été bien étudiés 

chez les animaux (Mittwoch, 1996 ; Capel, 2017) et les angiospermes (Pannell, 2017), mais le 

système UV reste peu décrit. Il n’a été mis en évidence que très récemment chez les algues 

brunes (Ahmed et al., 2014) et est encore à l’étude chez les algues rouges (collaborations en 

cours au sein du consortium Rhodoexplorer: Lipinska et al. biorxiv 2023). 
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Figure 1.4. Les différents types de cycle de vie chez les espèces sexuées, dépendant de la phase 
dominante : haploïde, diploïde, ou les deux (haplodiplobiontique), et leur système de 
détermination du sexe. n= haploïde, 2n = diploïde. Figure inspirée de Coelho et al., 2007 et de 
Coelho et al., 2018. 
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1.2 Évolution des cycles de reproduction et rencontre des gamètes 

chez les plantes et les algues (lignée verte et Phaeophyceae). 

1.2.1 Une grande diversité des cycles de reproduction. 

Les organismes sexués photosynthétiques présentent une très grande diversité de cycles de 

reproduction (Valero et al., 1992) allant du cycle diploïde (Fucales, Phaeophyceae) au cycle 

haploïde (Gaunyaulacales, Dinophyceae) en passant par les cycles haploïdes-diploïdes ou 

haplodiplobiontiques (Gracilariales, Rhodophyta). Les cycles haplodiplobiontiques se 

composent d’un individu diploïde (le sporophyte), et d’individus haploïdes (les gamétophytes) 

(Willson, 1981). Chez certaines bryophytes, la phase haploïde est dominante, et le sporophyte 

se développe en épiphyte sur le gamétophyte (During, 1979). A l’inverse, chez les 

spermatophytes (angiospermes et gymnospermes) les grains de pollen (et dans une moindre 

mesure les cellules du sac embryonnaire) constituent la phase haploïde réduite (gamétophyte).  

La durée relative des phases haploïdes et diploïdes au cours du cycle de reproduction varie 

considérablement d'une espèce à l'autre. Différentes hypothèses ont été avancées pour 

expliquer l’évolution des cycles de vie haploïdes, diploïdes et haploïdes-diploïdes (pour revue 

voir Valero et al., 1992; Mable et Otto, 1998; Coelho et al., 2007). Les cycles de vie complexes 

(haploïdes-diploïdes ou haplodiplobiontiques) que l'on trouve couramment chez de 

nombreuses espèces d'algues marines, ont fait l'objet d'une attention particulière en raison de 

leur intérêt pour les études écologiques et évolutives (Thornber, 2006). En particulier, la 

question est de comprendre comment les cycles de vie comportant deux phases de vie libre 

morphologiquement similaires mais séparées (dans le temps et l’espace), et dont les niveaux 

de ploïdie diffèrent (haploïdes et diploïdes) ont pu se maintenir et ne pas évoluer soit vers un 

cycle haploïde, soit vers un cycle diploïde en fonction de l’avantage (ou du coût) de chaque 

niveau de ploïdie. L'une des théories les plus largement évoquées postule que les espèces 

haplodiplobiontiques peuvent exploiter une gamme plus large de conditions environnementales 

car les deux phases de ploïdie utilisent des niches écologiques différentes (Stebbins et Hill, 

1980; Willson, 1981). Plus précisément, la théorie de l'évolution prédit que l'existence de 

différences subtiles mais importantes entre les phases peut être ce qui permet à ces cycles de 

vie de se maintenir (Thornber, 2006; Rescan et al., 2016; Scott et Rescan, 2017). Les différentes 

phases d'une même espèce peuvent varier en termes d'abondance, de paramètres 

démographiques tels que la mortalité et la fécondité. Les variations de la fréquence des 
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individus haploïdes et diploïdes dans les populations sont dues à des différences dans leur 

fertilité et leur survie (De Wreede et Klinger, 1988; Santelices, 1990; Richerd et al., 1993a). 

Avec un sexe-ratio de 1:1, si un nombre égal de spores de chaque génération survit, les 

gamétophytes devraient légèrement prédominer à l’équilibre démographique (i.e. fréquence 

des haploïdes √2 / (1+ 2)) ou 0.585; Destombe et al., 1989 et Kain et Destombe, 1995) car 

chez les haploïdes, seules les femelles produisent des spores, ce qui entraîne ce que l'on a appelé 

le "coût des mâles" (Maynard Smith, 1978). Certains groupes taxonomiques d'algues rouges 

ont fait l'objet d'une attention particulière sur ces questions (Destombe et al., 1989; Engel et 

al., 2001, 2004; Krueger-Hadfield et al., 2011; Guillemin et al., 2013, et voir Chapitre 3 de la 

thèse) alors que notre connaissance de ces propriétés pour les algues brunes reste limitée 

(Couceiro et al., 2015). Un autre modèle théorique développé par Richerd et al. (1993a) montre 

que le cycle haploïde-diploïde peut se maintenir face aux cycles haploïdes ou diploïdes grâce 

à un avantage génétique. En effet, la méiose et la fécondation se produisent deux fois moins 

souvent dans le cycle haplodiplobiontique (alternance d’individus haploïdes et diploïdes) que 

dans les cycles haploïdes ou diploïdes, pour le même nombre de générations d'individus. Dans 

ce cadre, l'existence de variations interspécifiques du cycle de reproduction peuvent avoir un 

rôle important sur l’évolution des cycles de reproduction (cf Chapitre 3, Figure 3.2). 

1.2.2 Variation intraspécifique des cycles de reproduction chez les algues 

rouges 

Bien que la présence de chromosomes sexuels de type UV, n’ait pas encore été formellement 

démontrée chez les algues rouges (Lipinska et al., en prep), des marqueurs liés au sexe ont été 

développés chez plusieurs espèces de gracilaires (G. gracilis, Martinez et al., 1999; G. 

chilensis, Guillemin et al., 2012; G. vermiculophylla, Krueger et al., 2021) ce qui confirme un 

système de déterminisme mendélien du sexe (Van der Meer, 1990). Ce dernier auteur émet une 

première l’hypothèse suggérant que le sexe serait porté par un locus avec deux allèles (un allèle 

mâle et un allèle femelle). A l’état haploïde (sous forme hémizygote), ces allèles 

s’exprimeraient respectivement en mâle (production de spermaties par mitoses) et en femelle 

(production de carpogones par mitoses), en revanche à l’état diploïde (sous la forme 

hétérozygote) ces allèles s’exprimeraient comme tétrasporophyte (production de spores par 

méioses) (van der Meer et al., 1984). Cependant, au sein des populations de différentes espèces 

de gracilaires, comme chez d’autres espèces de Florideophyceae (pour revue voir Maggs et al., 

1988), on observe des cas d’individus qui ne suivent pas cette règle et qui sont désignés comme 
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des variants du cycle. Ces variants ont été observés chez G. gracilis (Destombe, 1989), G. 

tikvahiae (Van der Meer, 1984, 1986), G. domingensis (Guimares et al., 2003) et G. caudata 

(Marchi et Plastino, 2020). Ces variants du cycle peuvent êtres hermaphrodites diploïdes, 

portant des tétraspores ainsi que des organes mâles et femelles, mais également des 

hermaphrodites haploïdes portant des organes mâles et femelles. Des tétrasporophytes portant 

des gamétophytes en épiphytes ont également été reportés. Différentes hypothèses ont été 

avancées pour essayer d’expliquer l’existence de certains variants. Ils pourraient être expliqués 

soit par la germination des tétraspores directement en organes de reproduction (Cabioch, 1972) 

soit par l’hypothèse d’une recombinaison mitotique entre locus mtf (mating type female) et 

mtm (mating type male) permettant l’expression des caractères mâles ou femelles sous la forme 

de plages diploïdes homozygotes (chez G. tikvahiae, van der Meer et Todd, 1977). Un autre 

type de variant bisexué (ou hermaphrodite) correspondant à des gamétophytes monoïques 

portant à la fois des cryptes mâles et des cystocarpes a été rapporté chez G. gracilis du Cap 

Gris Nez. Chez ces individus, aucune section du thalle ne porte de tétraspores. Connu depuis 

longtemps chez G. tikvahiae (van der Meer et al., 1984 ; van der Meer, 1986), ce type de 

variants bisexuels a également été décrit récemment chez G. caudata (Marchi et Plastino, 

2020). L’hypothèse de leur existence est qu’il s’agirait de gamétophytes haploïdes dont le 

déterminisme génétique s’expliquerait par la combinaison de 2 locus (Van der Meer, 1986; 

Marchi et Plastino, 2020). Le premier locus serait situé dans la région du déterminisme du sexe, 

avec deux allèles, l’un qui détermine le phénotype mâle, et l’autre le phénotype femelle. 

L’allèle « sauvage » du second locus inhiberait l’expression femelles chez les mâles, alors que 

l’allèle muté permettrait l’expression des caractéristiques femelles chez les mâles. Dans cette 

thèse je me suis intéressée aux variants de G. gracilis dans une population naturelle (Chapitre 

3). La question était de caractériser non seulement le phénotype mais aussi le niveau de ploïdies 

et la dynamique de ces variants en population naturelle sur une période de 25 ans.  

1.2.3 La rencontre des gamètes  

1.2.3.1 En milieu terrestre : rôle des pollinisateurs  

La pollinisation, i.e. le transfert du pollen de l’anthère (organe mâle) au stigma (organe femelle) 

est un processus évolutif central dans la reproduction des angiospermes. La pollinisation peut 

se faire par des vecteur abiotiques (i.e. l’eau ou le vent) mais la dispersion biotique par les 

insectes est la plus courante (Ollerton et al., 2011). L’entomophilie serait à l’origine de la 

diversification des plantes à fleurs (Bao et al., 2019). La coévolution entre les insectes et les 
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plantes aurait permis la mise en place de systèmes spécifiques, tels que des insectes spécialisés 

dans la pollinisation de certaines plantes (Johnson et Steiner, 2000), ou des mécanismes tels 

que l’herchogamie favorisant une séparation spatiale des organes mâles et femelles. Bien que 

non démontrée, une hypothèse découlant de cette étroite interaction entre les pollinisateurs et 

les plantes est que les traits plus attrayants pour les pollinisateurs seraient les plus susceptibles 

d’être sous sélection sexuelle (Delph et Ashman, 2006). 

1.2.3.2 Dans le milieu aquatique 

Dans le milieu aquatique, la rencontre des gamètes dépend essentiellement des mouvements 

d’eau et de la capacité des gamètes à se déplacer (Levitan, 1991; Santelices, 2002). En effet, 

chez beaucoup d’organismes sessiles aquatiques, les gamètes sont flagellés (souvent les mâles), 

voir les deux (comme chez l’algue brune isogame Ectocarpus sp.). Dans certains cas, la 

production de phéromones sexuelles (chimiotactisme) ou l’attraction par la lumière 

(phototactisme) peut aider les gamètes mâles à se diriger vers leur partenaire femelle, comme 

c’est le cas chez certaines algues brunes et vertes (voir pour revue Frenkel et al., 2014). Seuls 

quelques exemples d’interactions biotiques favorisant les fécondations, ont été mis en 

évidence, comme par exemple le transport des gamètes mâles par des insectes chez la 

bryophyte Bryum argenteum (Cronberg et al., 2006) ou le transport des grains de pollen chez 

une angiosperme marine Thalassia testudinum par des invertébrés (Tussenbroek et al., 2012, 

2016). 

1.2.3.3 Chez les algues rouges 

Une caractéristique typique des algues rouges est l'absence de flagelle, ce qui suggère que la 

mobilité rapide des spermatozoïdes a été perdue dans cette lignée. Même si certains gamètes 

mâles ou spores sont capables de se déplacer et de glisser grâce à des appendices mucilagineux 

(Pickett-Heaps et al., 2001), il est peu probable que ces processus expliquent à eux seuls les 

taux de fécondation efficaces observés dans les populations naturelles (Engel et al., 1999 ; 

Krueger-Hadfield et al., 2015). Chez de nombreuses espèces, l'union des gamètes est facilitée 

par le trichogyne (Figure 1.5), sorte de prolongement du gamète femelle (carpogonium) en 

forme de poils sur lequel vient se fixer la spermatie et par lequel va transiter le noyau mâle 

pour accéder au noyau femelle (Pickett-Heaps et West, 1998; Han et al., 2012). Chez certaines 

algues rouges comme Antithamnion sp. les trichogynes peuvent atteindre plus de 50 μm (Kim 

et Fritz, 1993). Cependant, ces trichogynes ne sont pas présents chez toutes les espèces, c’est 

le cas par exemple des gracilariales (Xu et al., 2008), et en particulier de notre modèle d’étude 
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G. gracilis. Ceci suggère l’existence d'autres mécanismes impliqués et favorisant les 

fécondations chez les algues rouges. Cette question sera abordée dans le Chapitre 4 de ma thèse 

ou le rôle des interactions biotiques dans la reproduction des algues rouges a été exploré. 

Les spermaties de nombreuses espèces excrètent du mucilage qui pourrait faciliter leur transfert 

grâce aux mouvements d'eau (Broadwater et Scott, 1982; Magruder, 1984; Kim et Fritz, 1993). 

Chez G. gracilis, les analyses de paternités réalisées dans les populations naturelles montrent 

que 90% des fécondations ont lieu à marée basse lorsque les individus sont immergés dans les 

cuvettes (Engel et Destombe, 2002), avec donc très peu de mouvements d’eau. Ces analyses 

de paternité ainsi que des croisements contrôlés en laboratoire montrent également une 

variation dans le succès reproducteur mâle (Engel et al., 1999, 2002) ce qui pourrait être le 

signe que la sélection sexuelle opère chez cette espèce. Le Chapitre 5 de cette thèse s’intéresse 

à la compétition entre individus pour l’accès aux partenaires et en particulier, examine les 

possibilités de sélection sexuelle chez les algues rouges. 

 

Figure 1.5. Spermaties accrochées au trichogyne chez (A) Aglaothamnion callophyllidicoda, 
extrait de Shim et al., 2012, échelle = 50µm; (B) Aglaothamnion oosumiense, extrait de Kim 
et Kim, 1999, échelle = 5µm; (C) Antithamnion nipponicum, extrait de Kim et Fritz, 1993, 
échelle = 20µm. tr = trichogyne ; s = spermatie 
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1.3 Objectifs et plan de thèse  

Cet état de l’art soulève de nombreuses questions évolutives sur la reproduction sexuée et les 

modes de reproduction des algues rouges à cycle haplodiplobiontique. L’objectif général de 

cette thèse est d’étudier les conséquences de ce type de cycle sur le fonctionnement 

démographique d’une population naturelle de l’espèce Gracilaria gracilis par un suivi 

exhaustif temporel des individus ainsi que sur les stratégies évolutives mises en place pour 

favoriser la rencontre des gamètes. 

Cette thèse est composée de 6 chapitres. Suite à l’introduction générale (Chapitre 1), le 

Chapitre 2 présente le modèle biologique Gracilaria gracilis, ainsi que les caractéristiques des 

populations étudiées et la méthode de génotypage employée pour obtenir les données utilisées 

dans les autres chapitres de cette thèse. Les chapitres 3, 4 et 5 constituent le corps de la thèse, 

les résultats obtenus sont encadrés par une introduction et une discussion propre à chaque 

chapitre.  

Dans le Chapitre 3, les suivis démographiques réalisés pendant 25 ans dans une population 

naturelle de G. gracilis sont utilisés pour valider les prédictions du modèle matriciel construit 

pour cette espèce en 1995 (Engel et al., 2001), ainsi que pour caractériser les variants et leurs 

impacts sur le cycle de reproduction haplodiplobiontique.  

Dans le Chapitre 4, le rôle de l’isopode Idotea balthica dans la dispersion et le transport des 

gamètes mâles de G. gracilis est démontré par une expérience réalisée en laboratoire. Ces 

résultats ont fait l’objet du premier article de thèse publié dans la revue Science en juillet 2022. 

Le caractère mutualiste de cette relation est discuté en s’appuyant sur des résultats 

complémentaires obtenus sur le terrain et en laboratoire.  

Dans le Chapitre 5, l’importance de la sélection sexuelle chez les mâles de G. gracilis est 

analysée grâce aux résultats issus des analyses de paternités réalisées en population naturelle 

en août 2020. Ces analyses font l’objet du deuxième article de thèse en révision dans le journal 

Proceedings of the Royal Society B. Suite à cette publication, l’absence d’un dimorphisme 

sexuel clair m’a amenée à rechercher des traits mâles candidats potentiellement sous sélection 

sexuelle. Les résultats sur l’existence de ces traits sont étudiés et discutés dans ce chapitre. 

Enfin, le Chapitre 6 présente les conclusions et les perspectives de ce travail.  
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2.1 Présentation du modèle biologique : Gracilaria gracilis 

Gracilaria gracilis est une algue rouge qui appartient à l’ordre des Gracilariales et à la classe 

des Floridéophyceae. Cette classe regroupe plus de 95% des espèces actuellement décrites chez 

les algues rouges et représente un groupe d'organismes qui auraient divergé il y a environ 412 

millions d'années (Yang et al., 2016). Gracilaria est un des genres les plus cosmopolites et 

diversifiés des algues rouges (Lyra et al., 2021). Il regroupe environ 200 espèces (Guiry et 

Guiry, 2023) dont de nombreuses espèces cryptiques qui ne sont identifiables qu’à l’aide 

d’outils moléculaires, comme notre modèle d’étude, Gracilaria gracilis (Guillemin et al., 

2008a). Les espèces de gracilaires sont souvent considérées comme des « espèces ingénieures » 

de la zone intertidale (Kain et Destombe, 1995; Nyberg et al., 2009; Mott et al., 2022). Ce genre 

compte aujourd’hui différentes espèces exploitées et cultivées notamment pour la production 

d’agar (Armisen, 1995 ; Buschmann et al., 2001; Gioele et al., 2017; Mantri et al., 2023), dont 

au moins une a été domestiquée (Guillemin et al., 2008b; Valero et al., 2017); ainsi qu'une 

espèce hautement invasive G. vermiculophylla, originaire du Japon (Krueger-Hadfield et al., 

2017) et observée dans les estuaires d’une grande partie du globe depuis les années 2000 

(Bellorin et al., 2004; Rueness, 2005; Krueger-Hadfield et al., 2018). De nombreuses espèces 

ont été utilisées comme modèle d’étude en génétique pour l’étude de l’héritabilité de traits 

comme ceux observés chez des variants du cycle de vie ou des mutants phénotypiques : G. 

tikvahiae, G. sjoestedtii (van der Meer, 1990), G. caudata (Plastino et al., 2004, Marchi et 

Plastino, 2020) et G. domingensis (Plastino et al., 1999). Notre modèle d’étude, l’espèce 

Gracilaria gracilis (anciennement nommée G. verrucosa) est le modèle de référence des algues 

rouges en biologie évolutive pour tester les hypothèses liées à l'évolution de la reproduction, 

telles que l'alternance des phases haploïdes et diploïdes dans les cycles de vie (Destombe et al., 

1989, 1992, 1993 ; Richerd et al., 1993a ; Hughes et Otto, 1999), le système de reproduction 

et la sélection sexuelle (Richerd et al., 1993b ; Engel et al., 2002).  

2.1 Cycle de reproduction  

Gracilaria gracilis possède un cycle de reproduction haplodiplobiontique isomorphe (Figure 

2.1) où alternent deux types d’individus morphologiquement similaires : le tétrasporophyte 

diploïde et les gamétophytes haploïdes. Ces derniers sont dioïques et produisent des gamètes 

par mitoses. Les gamètes mâles sans flagelle, appelés spermaties, sont relâchés dans 

l’environnement et la fécondation a lieu sur la femelle. Après la fécondation, le zygote diploïde 
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se développe en parasite sur la femelle pour donner le carposporophyte diploïde entouré d'un 

tissu maternel haploïde, l’ensemble est appelé cystocarpe (Fredericq et Hommersand, 1989). 

Le carposporophyte est parfois considéré comme une "phase" distincte dans ce cycle de vie 

(correspondant à la troisième phase du cycle triphasique des algues rouges) puisqu'il produit 

lui aussi des spores diploïdes (carpospores). À maturité (au bout de 4 semaines), le 

carposporophyte qui est le fruit d’une seule fécondation, va libérer progressivement en six à 

dix semaines (Lefebvre et al., 1987) environ 6000 spores diploïdes, génétiquement identiques 

(Destombe, 1987) qui se développeront en nouveaux tétrasporophytes. Les individus haploïdes 

(gamétophytes) et diploïdes (tétrasporophytes) coexistent dans des populations où les individus 

sont fixés au substrat rocheux par un disque de fixation pérenne portant des thalles dressés 

cylindriques et caduques ressemblant à des “spaghettis ramifiés”. Les structures reproductrices 

sont uniformément réparties le long de ces thalles dressés (Kling et Bodard, 1987).  

Figure 2.1. Cycle de vie de Gracilaria gracilis. Les individus sont fixés au substrat par un 
disque de fixation pérenne. 
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2.2 Sites d’étude  

L’espèce Gracilaria gracilis est retrouvée principalement dans des cuvettes rocheuses sur les 

côtes européennes. Les individus restent toujours immergés dans l’eau à marée basse. Le 

premier site d’étude se situe au Cap Gris-Nez (50°53’N, 1°35’E) dans le détroit du Pas de 

Calais dans le Nord de la France (Figure 2.2A). En particulier, nous nous sommes intéressés à 

l’ensemble des individus de G. gracilis localisés dans une cuvette rocheuse d’environ 5 m² 

(désigné ci-dessous comme population Gris Nez Haut : GNH dans Engel et al., 2001, 2002 ou 

population 2 dans Destombe et al., 1987, 1989) située à un niveau marégraphique de 2.8m par 

rapport au zéro hydrographique (Figure 2.2B). Elle est isolée des autres cuvettes rocheuses (ou 

populations) à marée basse (Engel et al., 2004). Cette population GNH a fait l’objet de 

nombreuses études démographiques et génétiques depuis 1984 (Destombe et al., 1989 ; Engel, 

2000). De 1984 à 2006, une dizaine échantillonnages exhaustifs de tous les individus présents 

dans la flaque ont été réalisés aux marées basses de vives eaux aux environs du solstice 

d’automne, lorsque les coefficients de marées permettent de travailler dans la population 

pendant plus de deux heures. Durant ma thèse, j’ai complété cette série d’observations en 

effectuant un relevé en juin et en août 2020. Le prélèvement effectué en juin 2020, correspond 

au début de la période de reproduction de G. gracilis alors que tous les autres prélèvements ont 

eu lieu en fin de saison (août à novembre) quand les individus avaient atteint leur pleine 

croissance et maturité (Destombe et al., 1989). De 1984 à 1990, la position relative (par 

cartographie de la flaque réalisée en délimitant des quadrats de 10 cm de côté) et le phénotype 

de tous les individus (mâle, femelle, tétrasporophyte) présents dans la cuvette ont été collectés. 

Depuis 1995, la position précise de chaque individu a été cartographiée en utilisant une 

méthode de triangulation par rapport à deux points fixes (2 vis fixées dans la roche) (Figure 

2.2C) permettant de positionner de façon précise les individus dans un repère orthonormé 

(Engel, 2000). Cette cartographie associée à un génotypage de tous les individus en utilisant 

des marqueurs microsatellites (fingerprint), a permis d’effectuer des suivis temporels de chacun 

des individus et de confirmer ou non leur présence dans la population (Cf Chapitre 3).  

Le deuxième site d’étude est localisé à Locquirec (48°69’N, 3°66’O) en Bretagne Nord, à 

proximité de la station biologique de Roscoff (Figure 2.2A). Dans cette population, seuls les 

mâles ont été échantillonnés afin de pouvoir travailler sur du matériel biologique frais pour 

l’observation des gamètes mâles. 

 



39 
 

Figure 2.2. Localisation et cartographie des populations étudiées. (A) Localisation des 
population Gris-Nez-Haut et Locquirec (B) Population Gris-Nez Haut sur l’estran à marée 
basse et (C) Méthode de triangulation des individus dans la population par rapport à deux points 
fixes (flèches rouges).  

 

2.3 Echantillonnage et mesures in situ 

Les mesures in situ ont été réalisées uniquement pour les individus de la population Gris-Nez 

Haut pour chaque année de prélèvement. La longueur maximale et le diamètre maximal du 

thalle ont été mesurés pour chaque individu. La biomasse totale a été estimée en utilisant la 

longueur (l) et le diamètre (d) pour calculer le volume cylindrique (V = 𝜋 x l x 0.25d²), puisqu’il 

a été montré que cette méthode non-destructive est un bon proxi du poids sec (Aberg, 1990; 

Engel et al., 2001). Le phénotype des individus (sexe et ploïdie) a été déterminé de retour au 

laboratoire sous loupe binoculaire par l’identification des structures reproductives : les 

tétraspores, les cryptes mâles et les cystocarpes, respectivement pour les tétrasporophytes, les 

mâles et les femelles (Figure 2.3). Le phénotypage des individus a également permis 

d’identifier des individus variants du cycle : soit haploïdes avec des organes mâles et femelles 

à la fois, soit diploïdes avec des tétraspores et des organes mâles et/ou femelles, soit encore des 

tétrasporophytes avec des gamétophytes mâles et femelles en épiphytes (Cf Chapitre 3). Pour 

les femelles, les cystocarpes présents sur 10 cm de fronde pour 3 à 5 frondes par individu ont 
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été dénombrés (sauf en 2000 et en juin 2020); les comptages pour chaque fronde incluent la 

partie apicale en croissance. À chaque prélèvement exhaustif, un fragment de thalle de chaque 

individu a été échantillonné dans du silicagel pour les futures analyses génétiques. De plus, en 

juin et en août 2020, environ 32 cystocarpes par femelles (i.e. entre 12 et 48) ont été 

aléatoirement disséqués et prélevés. Les cystocarpes, soit 437 en juin et 2021 en août, ont été 

conservés à -20°C. 

Figure 2.3. Vues externes des organes de reproduction sexuée chez Gracilaria gracilis. 

Portion de fronde de (A) tétrasporophyte avec des tétraspores (flèche), (B) gamétophyte mâle 

avec cryptes (flèche) et (C) gamétophyte femelle avec cystocarpe (flèche) 

 

2.4 Génotypages et analyses de paternités 

Pour chaque individu, l’ADN a été extrait à partir d’approximativement 10 mg de thalle sec en 

utilisant le kit NucleoSpin® 96 Plant II (Macherey-Nagel, GmbH & Co. KG, Düren, Germany). 

Pour les cystocarpes, l’ADN a été extrait en utilisant la méthode Chelex (Chelex TM 100 ; 

Biorad) en utilisant le protocole décrit dans Wattier el al. (1997). Les microsatellites suivants 

ont été utilisés pour le génotypage des individus : Gv2CT (Wattier et al., 1997); Gg121, Gg155, 

Gg173, Gg182, Gg202 et Gg216 (Luo et al., 1999); Ggrac_02, Ggrac_03, Ggrac_04, 

Ggrac_05, Ggrac_08, Ggrac_09 et Ggrac_11 (Mauger et al., soumis). Les réactions PCR ont 

été réalisées dans un volume total de 10 µl contenant 2 µl d'ADN diluée au 1:50 (individus) ou 

non diluée (cystocarpes), 1 X de tampon GoTaq Flexi (Promega), 2 mM de MgCl2, 150 µM de 

chaque dNTP, 30 pmol d'amorce forward marquée par fluorescence et 30 pmol d’amorce 

reverse non-marquée, et 0,35 U de polymérase GoTaq Flexi (Promega). Les amplifications ont 

été réalisées dans les conditions suivantes : 5 min à 95°C, 30 cycles [30s à 95°C, 30s à 60°C, 

30s à 72°C], 10min à 72°C. Ensuite, 2 μL du produit PCR dilué 1:10 ont été ajoutés à 10 μL 

de tampon composé de 0,5 μL de marqueur de taille SM594 (Mauger et al., 2012) et de 9,5 μL 
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de formamide Hi-Di, dénaturés 3 min à 95°C, et analysés dans un séquenceur capillaire ABI 

3130 XL (Applied Biosystems, USA). Les génotypes des individus ainsi que ceux des 

cystocarpes ont été analysés manuellement dans Genemapper version 4.0 (Applied 

Biosystems).  

Les génotypes des individus en juin et août 2020 ont été comparés aux génotypes des individus 

des précédentes années de prélèvements en utilisant 7 microsatellites : Gv2CT, Gg121, Gg155, 

Gg173, Gg182, Gg202 et Gg216. Cela permet de poursuivre le suivi démographique et 

génétique initié dans cette population en 1995 (Engel et al., 2001) (Cf Chapitre 3). 

Les analyses de paternités ont été réalisées en juin et en août 2020 en utilisant treize 

microsatellites (Gv2CT, Gg121, Gg155, Gg173, Gg182, Gg216, Ggrac_02, Ggrac_03, 

Ggrac_04, Ggrac_05, Ggrac_08, Ggrac_09, Ggrac_11), sur les cystocarpes prélevés sur les 

femelles de la population. Tout d’abord, le génotype paternel de chaque cystocarpe a été 

retrouvé en soustrayant le génotype haploïde de la mère (qui est connu) au génotype diploïde 

du cystocarpe pour tous les loci. La paternité a ensuite été attribuée en comparant les génotypes 

paternels avec ceux des mâles de la population en utilisant l'option Multilocus Matches de 

GenAlEx ver. 6.5 (Peakall et Smouse, 2006, 2012). Ces analyses de paternité réalisées au cours 

de ma thèse pourront être comparées à celles effectuées sur les individus de cette même 

population par Carolyn Engel en 1995 (Engel et al., 1999) et en 1997 (données non publiées ; 

Engel, 2000) (Cf Chapitre 5). 

 

  



42 
 

 

Chapitre 3. Suivis à long terme de la population 
du Cap Gris Nez : analyse démographique et 
importance du polymorphisme pour le cycle de 
reproduction 

Chapitre 3 

 

Suivis à long terme de la population du 

Cap Gris Nez : analyse démographique et 

importance du polymorphisme pour le 

cycle de reproduction 

 

 



43 
 

  



44 
 

 

3.1 Introduction 

La démographie s’intéresse aux caractéristiques des individus (e.g. taille, survie, fertilité, 

longévité, mortalité) au sein des populations pour comprendre comment la variation de ces 

paramètres peut influencer la taille, la distribution, la structure, et la croissance des populations. 

L'étude de la dynamique des populations est une approche plus large, englobant l'ensemble des 

processus environnementaux qui influence les caractéristiques démographiques, tels que la 

fragmentation de l'habitat, la pollution, les maladies, les activités humaines, et les changements 

climatiques. Bien que les deux approches soient différentes, elles se complètent et sont souvent 

utilisées conjointement (Benton et al., 2006). L’étude de la structure démographique et de la 

dynamique des populations permet de mieux comprendre l’évolution des populations. Les 

variations de la taille efficace des populations et des taux de migration agissent sur la dérive 

génétique et la sélection naturelle, et donc sur la structure génétique des populations. Des 

changements brusques dans la structure génétique peuvent mener à une perte de diversité 

génétique, une mal-adaptation, l’apparition de maladies génétiques, une plus grande 

vulnérabilité face aux changements environnementaux. L’étude de ces différents processus 

permet de retracer l’histoire évolutive d’une population puisque les informations génétiques 

des individus résultent du cumul de tous les événements passés. D’autre part, la compréhension 

de tous ces processus peut permettre de concevoir des stratégies de conservation et de gestion 

pour protéger ces populations. 

Les modèles matriciels (Caswell, 1989) sont généralement utilisés pour étudier la démographie 

des populations et répondre à ces questions écologiques et évolutives associées. Ces modèles 

permettent, à partir du cycle de vie de l’espèce étudiée, d'intégrer la dynamique et la structure 

démographique des populations, déterminées par les taux vitaux (mortalité, recrutement, 

reproduction, croissance) associés aux différents stades (e.g. ploïdies, classes d'âge ou de taille) 

du cycle de vie. Pour construire ces modèles, des mesures de fertilité, de croissance et de survie 

moyennes des différents stades du cycle de vie sont effectuées sur le terrain pendant plusieurs 

années consécutives afin de calculer les probabilités de transition d’un stade à un autre et de 

projeter le taux de croissance (ou valeur sélective moyenne) de la population à l’équilibre 

démographique. La projection de ces modèles matriciels permet également d’étudier les 

conséquences des variations des taux vitaux spécifiques à chaque stade sur la structure 

démographique de la population et son taux de croissance, et d’estimer le temps de génération 
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et la durée de vie des individus (Caswell, 1989). L’analyse des perturbations (par des petits 

changements dans les éléments de la matrice) aide à comprendre comment chaque stade ou 

paramètre démographique influence la croissance de la population. Les perturbations 

renseignent donc sur l’action potentielle de la sélection en indiquant quels sont les paramètres 

qui affectent de façon significative la valeur sélective de la population. 

Des bases de données en libre accès, COMPADRE et COMADRE, ont été développées pour 

permettre de faciliter les analyses comparatives, respectivement, entre espèces végétales 

(Salguero-Gómez et al., 2015) et entre espèces animales (Salguero-Gómez et al., 2016). Ce 

projet, initié sur les plantes en 1989 par J. Silvertown et M. Franco, permet de regrouper, pour 

chaque espèce étudiée, toutes les données démographiques utilisées pour réaliser les modèles 

matriciels. Cette base de données constitue un outil important pour identifier des stratégies de 

cycle de vie communes au sein de groupes taxonomiques et permet également d’avoir accès 

aux prédictions sur les populations de nombreuses espèces, dont des espèces menacées. Elle 

représente une première étape dans la constitution d’un référentiel international d’informations 

biologiques, qui pourrait aider dans la gestion de la biodiversité. Dans cette base de données, 

sont regroupées 429 espèces animales et 792 espèces végétales sur lesquelles ont été utilisés 

des modèles matriciels. Parmi les espèces végétales, on répertorie : 47% de plantes herbacées 

pérennes, 20% d’arbres, 9% d’arbustes, 6% de plantes succulentes, 5% de plantes annuelles, 

5% d’espèces palmistes, 4% de plantes épiphytes, 2% d’algues (rouges et brunes), et moins de 

1% de mousses, fougères, lianes et lichens.  

Plus de la moitié des études démographiques utilisant des modèles chez les plantes ont été 

menées sur une durée de moins de 4 années (Salguero-Gómez et al., 2015), et seulement 

quelques-unes sur plus de dix ans (e.g. Hobbs et al., 2007, qui a suivi la dynamique d’espèces 

herbacées de prairie pendant 20 ans). La durée des suivis est donc le facteur qui limite la 

compréhension des dynamiques démographiques des espèces avec les plus longues durées de 

vie (Peñuelas et Munné-Bosch, 2010), notamment celles avec une espérance de vie supérieure 

à une décennie (Ehrlén et Lehtilä, 2002).  

Les algues marines brunes, rouges ou vertes présentent des stratégies de cycle de vie très 

variées, allant des espèces annuelles aux espèces pérennes à très longue durée de vie comme 

chez certains animaux ou plantes (spermatophytes) (voir pour revues Liu et al., 2017; Vranken 

et al., 2023). Parmi les 1747 espèces d’algues marines répertoriées en Europe, Vankren et 

collaborateurs (2023) montrent que le caractère “durée de vie” est relativement bien connu 
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(Figure 3.1), en particulier chez les algues brunes et vertes (pour tous les ordres) et beaucoup 

moins chez les algues rouges (seulement 75% des ordres). En revanche, les temps de génération 

restent quant à eux, globalement très mal connus (Figure 3.1, Vranken et al., 2023), le peu de 

données disponibles ayant été estimées grâce à l’utilisation des modèles matriciels. 

 

Figure 3.1. D’après Vranken et al. (2023). Nombre d’espèces d’algues marines répertoriées en 
Europe pour lesquelles on a des informations sur les différents traits considérés dans l’article. 
La ligne pointillée indique le nombre total d’espèces reconnues taxonomiquement dans la base 
de données Algaebase (Guiry et Guiry, 2023). 

 

Des modèles matriciels n’ont été développés que sur 14 espèces d’algues (Tableau 3.1), d’après 

COMPADRE database (Salguero-Gómez et al., 2015). La majorité concerne les algues brunes 

(11 espèces), alors que cette approche démographique a été menée chez seulement 3 espèces 

d’algues rouges : Iridaea splendens (Ang et al., 1990), Gelidium sesquipedale (Santos, 1993 ; 

Santos et Nyman, 1998) ainsi que sur notre modèle d’étude Gracilaria gracilis (Engel et al., 

2001) et aucune chez les algues vertes.  
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Tableau 3.1. Liste des espèces d’algues sur lesquelles des modèles matriciels ont été 
développés. 

Groupe Ordre Espèce Référence(s) 

Algues brunes Fucales Ascophyllum nodosum Aberg, 1990 
Araújo et al., 2014 

  Cystoseira zosteroides Capdevila et al., 2016  
Capdevila, 2017 

  Fucus serratus Araújo et al., 2014 

  Fucus vesiculosus Ang et De Wreede, 1993 

  Sargassum siliquosum Ang et De Wreede, 1990 

 Laminariales Alaria nana Pfister et Wang, 2005 

  Ecklonia radiata Lees, 2001 

  Laminaria digitata Chapman, 1993 

  Laminaria longicruris Ang et De Wreede, 1990 

  Macocystis pyrifera Nyman et al., 1990 

  Pterygophora californica De Wreede, 1986 

Algues rouges Gigartinales Iridaea splendens Ang et al., 1990 

 
Gelidiales Gelidium sesquipedale 

Santos et Nyman, 1998 
Vieira et Santos, 2010 

 Gracilariales Gracilaria gracilis Engel et al., 2001 

 

De même que chez les plantes, les projections de ces modèles démographiques reposent pour 

la plupart sur des suivis de courte durée (3-4 années), le maximum étant 9 années de suivis 

chez l’algue brune Laminaria digitata (Chapman, 1993). Chez certaines espèces, la durée de 

vie et le temps de génération estimés par les modèles matriciels sont caractéristiques des 

espèces pérennes à longue durée de vie. Ces dernières ont été estimées à 60 ans chez l’algue 

brune Cystoseira zosteroides (Capdevila et al., 2016), jusqu’à 120 ans chez une autre algue 

brune Ascophyllum nodosum (Aberg, 1992). Chez l’algue rouge G. gracilis, les suivis 

démographiques effectués dans quatre populations situées dans le Nord de la France (Cap Gris-

Nez et Audresselles) entre 1995 et 1998, ont permis d’estimer un temps de génération moyen 

de 23.9 ans (variant de 12 à 42 ans suivant les années et les populations) et une durée de vie de 

plus de 55 ans (Engel et al., 2001). La dynamique des populations de cette algue rouge est donc 

typique des espèces pérennes à longue durée de vie (Silvertown et al., 1993; Alvarez-Buylla et 

al., 1996) avec des taux de croissance des populations stables dans le temps et proches mais 

légèrement supérieurs à un, des très forts taux de survie des individus (0.96 en moyenne, ce qui 
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signifie que 36% des individus d’une même cohorte devrait théoriquement survivre au moins 

25 ans et 10% au moins 55 ans) et un très faible recrutement (5.2 recrues par stade et par an). 

Comme chez d’autres espèces à longue durée de vie, la fertilité contribuerait peu à la croissance 

de la population et la survie des individus reproducteurs serait le paramètre démographique le 

plus important chez G. gracilis. Cependant, chez les espèces à temps de génération long, la 

convergence vers le comportement asymptotique est longue, et on peut donc s’attendre à des 

déviations de la structure à l’équilibre. Une des faiblesses du modèle matriciel déterministe est 

que les populations sont toujours dans un état transitoire par rapport à l’équilibre prédit, alors 

que la croissance des populations peut ne pas être stable dans le temps. Il est donc intéressant 

de confronter les attendus de ces modèles avec des suivis à long terme des populations. 

Le modèle matriciel à deux sexes, construit pour G. gracilis (Engel et al., 2001) prend en 

compte les différentes phases du cycle de vie triphasique de cette espèce : les tétrasporophytes, 

les gamétophytes mâles et femelles et les carposporophytes (ou cystocarpes) (Cf Figure 2.1, 

Chapitre 2). L’originalité de cette approche permettait d’analyser l’effet des perturbations sur 

les dynamiques des sexe- et ploidie- ratios dans ces populations. Plus généralement, ce modèle 

teste empiriquement les attendus du modèle théorique de Richerd et al. (1993a) sur l’évolution 

et le maintien du cycle haploïde-diploïde. Ce dernier modèle postule que les espèces haploïdes-

diploïdes réduisent le coût du sexe (coût de produire des mâles), car les tétrasporophytes 

peuvent produire des descendants sans avoir à subir le coût du sexe. À durée de vie égale entre 

individus (haploïdes et/ou diploïdes), l’avantage du cycle haploïde-diploïde sur les autres 

cycles haploïdes et diploïdes est de ne produire des mâles qu’une fois sur deux. Cet avantage 

est de deux lorsque le sexe-ratio est de 1 : 1, mais il diminue lorsque le sexe-ratio est biaisé en 

faveur des femelles (ou inversement, il augmente lorsque le sexe-ratio est biaisé en faveur des 

mâles). Ce modèle prédit donc que le maintien du cycle haplo-diploïde n’est possible que 

lorsque le ratio des valeurs sélectives (fitness) haploïdes et diploïdes se trouve dans l’intervalle 

décrit par la fréquence des femelles et son inverse (Figure 3.2).  

 

Figure 3.2. Conditions de maintien des trois différents cycles de vie, en fonction du rapport 
des fitness haploïdes/diploïdes (Wh/Wd), dans une population polymorphe pour le cycle avec 
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un sex-ratio 1 : 1 ou en fonction de la fréquence des femelles () ; la première échelle est celle 
du sex-ratio 1 : l et entre parenthèses, l'échelle est celle de la fréquence des femelles. F: fertilité 
haploïde/diploïde; S: survie haploïde/diploïde; Wh: fitness haploïde; Wd: fitness diploïde. 
D’après Richerd et al. (1993a) 

Les sexe- et ploidie- ratios observés au sein des différentes populations de G. gracilis dans le 

nord de la France par Engel et al. (2001) ne varient pas dans le temps. En revanche, des 

déviations importantes de ces ratios ont été observées entre populations (de 0.30 à 0.60 pour la 

fréquence de femelles et de 0.45 à 0.60 pour la fréquence des diploïdes). Seules les deux 

populations du Cap Gris Nez montraient des sexe-ratios biaisés toujours en faveur des mâles 

et seule une population d’Audresselle montre un excès de diploïdes par rapport à leur fréquence 

attendue à l'équilibre démographique de 1/(1+√2) ou 0.41, c’est-à-dire lorsque les haploïdes et 

les diploïdes ont une valeur sélective égale et que les sexe-ratios sont égaux à 1:1 (Destombe 

et al., 1989; Thornber et Gaines, 2004). L’analyse démographique de Engel et al. (2001) a 

montré que les populations de gracilaires étaient plutôt homogènes et que leur probabilité 

d’extinction était vraisemblablement très faible.  

Par ailleurs, différents variants phénotypiques du cycle ont été décrits chez Gracilaria gracilis 

et plus particulièrement dans les populations situées au Cap Gris-Nez (Destombe et al., 1989 ; 

Kain et Destombe, 1995 ; Engel, 2000). Quatre phénotypes ont été décrits (Figure 3.3, d’après 

Destombe et al., 1989): 1) individus tétrasporophytes portant des gamétophytes nains mâles 

(emg) et femelles (efg) en épiphytes, correspondant à la germinations de spores haploïdes dans 

le thalle (EG) ; 2) individus tétrasporophytes portant des germinations mâles, femelles et des 

tétrasporophytes (et) en épiphytes (EGT) ; 3) phénotype montrant des appareils reproducteurs 

mâles et des tétraspores sur le même individu (TM : tétrasporophyte mâle encore appelé 

reproduction en phase mixte) et 4) phénotype hermaphrodite portant à la fois des tétraspores, 

des organes de reproductions mâles et des gamètes femelles fécondés ou cystocarpes (B : 

tétrasporophyte bisexué). Destombe et collaborateurs (1989) ont observé à plusieurs reprises 

ces phénotypes variants dans la même population, sans démontrer formellement qu’ils 

correspondaient bien à un même génotype ni connaître l’importance de la composante 

génétique ou environnementale dans l’expression de ces phénotypes.  

Quelle est l’importance de ces variants qui conduisent tous à la suppression du stade haploïde 

individualisé et à la réduction de la phase haploïde ? Si ces variants ont des bases génétiques, 

peuvent-il amener à l’évolution vers un cycle diploïde ? Par ailleurs, ces variants ont comme 

conséquence de modifier la durée de vie des gamétophytes (passant de gamétophytes pérennes 

à gamétophytes annuelles) et on peut s’interroger sur les conséquences au niveau de la structure 
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démographique et génétique des populations (Destombe et al., 1989 ; Engel, 2000 ; Krueger-

Hadfield et Hoban, 2016 ; Krueger-Hadfield et al., 2019 ; Stoeckel et al., 2021a). 

 

Figure 3.3. Les 4 phénotypes variants observés dans les populations du Cap Gris Nez d’après 
Destombe et al. (1989). EG : tétrasporophyte avec gamétophytes épiphytes mâles (emg) et 
femelles (efg) ; (TM) tétrasporophyte mâle ; (B) tétrasporophyte bisexué ; (EGT) 
tétrasporophyte portant des gamétophytes nains mâles et femelles en épiphytes (emg et efg) 
ainsi que des tétrasporophytes en épiphytes (et), ♂= crypte mâle, ♀= gamète femelle fécondé, 
 = tétraspores. 

 

Les objectifs de ce chapitre sont de tester les prévisions du modèle matriciel développé pour 

G. gracilis en effectuant un suivi à long terme (25 ans) de la population Gris Nez Haut. En 

effet, le modèle proposé par Engel et al. (2001), a été développé à l’aide d’estimations de 

paramètres démographiques obtenus sur 3 années consécutives d’observations et on peut 

s’interroger sur 1) la stabilité des paramètres mesurés (survie, recrutement, sexe-ratio, ploidie-

ratio) et 2) sur la résilience de la population face au changement global observé dans cette 

région (pollution, augmentation de la température, anthropisation, Pierre, 2015). Par ailleurs, 

l’évolution de la fréquence des variants au sein des populations sera étudiée afin de mieux 

comprendre leur dynamique au sein de la population. 
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3.2 Matériel et méthodes 

Les méthodes de prélèvements, phénotypage pour le sexe et la ploïdie ainsi que le génotypage, 

sont décrites dans le Chapitre 2. 

3.2.1 Concordance entre années : identification d’un individu d’après sa position et son 

génotype multilocus. 

Le suivi démographique des individus a été réalisé dans la population Gris Nez Haut (GNH) 

(voir Chapitre 2), où des études antérieures ont montré que la maturité reproductive, la 

croissance et la production de cystocarpes atteignent un maximum en août-septembre 

(Destombe, 1987 ; Destombe et al., 1988, 1989). Les campagnes de relevés ont été effectuées 

tout d’abord en 1984, 1985 et 1990 puis en 1995, 1996, 1997, 1998, 2000, 2001, 2003, 2006, 

en juin et en août 2020, un relevé supplémentaire a été réalisé en août 2021 pour ré-

échantillonner les variants du cycle. Les données sur la cartographie des individus, leur 

phénotype et leur génotype, obtenues à partir de 1995, ont été utilisées pour estimer les taux de 

survie et le recrutement des individus. Certains individus qui étaient identifiés au début du suivi 

puis qui n’ont pas été recensés pendant une ou plusieurs années, alors qu’ils ont été retrouvés 

les années suivantes, ont été considérés comme des individus « dormants ». En effet, le terme 

« dormant » a été choisi car ces individus étaient toujours vivants mais difficiles à observer à 

certaines dates, probablement parce qu’ils étaient soit ensablés lors de l’échantillonnage, soit 

présents sous forme de disque de fixation sans que les frondes n’aient pu se développer. Ces 

individus dormants ont été pris en compte dans l’effectif réel de la population. En 2020, 

l’ensemble des individus trouvés en juin et en août a été considéré. Par souci de simplification, 

les individus qui n’ont pas été retrouvés en juin ou en août 2020 ont été considérés comme 

morts. 

3.2.2 Estimation des effectifs théoriques à partir du modèle matriciel 

Les effectifs théoriques attendus en 2020 ont été calculés en utilisant les valeurs des taux de 

croissances asymptotiques estimées à partir du modèle matriciel de Engel et al. (2001) pour les 

3 années de suivis de la population du Cap Gris Nez haut (GNH) de 1995 à 1998. Pour chaque 

intervalle de temps, Engel et al. (2001) avait estimé un taux de croissance moyen encadré par 

une valeur minimale et maximale. J’ai calculé la moyenne sur les trois intervalles de temps 

pour estimer le taux asymptotique moyen (ainsi que sa valeur minimale et maximale) pour 

projeter à partir de l’effectif de 1995, l’effectif attendu de la population en 2020.  
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3.2.3 Paramètres démographiques 

La biomasse des individus (mâles, femelles et tétrasporophytes) a été estimée par leur volume 

cylindrique (V = x l x 0.25d²) en utilisant la longueur (l) et le diamètre (d) mesurés sur le terrain 

; le succès de fécondité des femelles par le nombre de cystocarpes produits par centimètre de 

thalle et leur fertilité (ou succès reproducteur) par le nombre total de cystocarpes produits sur 

une saison de reproduction par femelle (voir Chapitre 2). 

3.2.4 Calcul des taux vitaux 

Comme les prélèvements n’ont pas été réalisés à intervalles de temps réguliers, plusieurs 

intervalles ont été définis afin de pouvoir comparer les taux vitaux. Des intervalles courts de 

trois ans (1997-2000, 2000-2003, 2003-2006) ainsi que des intervalles longs de 11 et 14 

ans (1995-2006 et 2006-2020) ont été définis.  

Le taux de croissance instantanée, le taux de survie et le taux de recrutement ont été calculés 

selon les formules suivantes pour les intervalles de 3 ans :  

Taux de croissance instantanée = 
    

    
 

Taux de survie = 
   à 

    
 

Taux de recrutement = 
   à 

    
 

Le même principe de calcul a été utilisé pour les intervalles plus longs. 

3.1.1 Sexe et ploïdie-ratio 

Les sexes et ploïdies ratios ont été estimés par la fréquence des femelles et la fréquence des 

diploïdes pour chaque année de relevés.  

Sexe-ratio = 
   

     â
        Ploïdie-ratio = 

  ï

  
   

Les écarts des sexe-ratio par rapport à la valeur attendue 1:1 ont été testé par un test binomial. 

Les écarts des ploïdie-ratio par rapport à la valeur attendue 1:√2 ont été testé par un test du χ2. 

A chaque relevé, les variants diploïdes et haploïdes ont été comptabilisés.  
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3.2.5 Fréquence et caractérisation génétique des phénotypes variants du cycle de 

reproduction. 

Les différents phénotypes variants observés en 2020 et 2021 ont été décrits phénotypiquement 

et leur niveau de ploïdie défini grâce à leur génotype. Après l’échantillonnage sur le terrain, 

certains individus ont été conservés en culture, afin de suivre dans le temps l’expression de leur 

phénotype variant. Les individus variants ont également pu être suivis dans le temps sur le 

terrain, grâce à leurs coordonnées dans la population et leur génotype. Comme les phénotypes 

des variants ne sont pas stables dans le temps (voir plus loin), deux fréquences ont été calculées 

à chaque relevé, d’une part la fréquence d’observation des phénotypes variants (observation 

directe au temps t basée sur la phénologie), et d’autre part, la fréquence des individus qui ont 

présenté au moins une fois un phénotype variant lors des observations dans la population 

(génotype de l’individu variant observé au temps t même si pas d’observation directe du 

phénotype variant via la phénologie durant le relevé). Cette deuxième fréquence permet 

d’estimer la fréquence réelle des variants dans la population, même s’il n’exprime pas leur 

phénotype variant. 
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3.3 Résultats 

3.3.1 Variation des effectifs de la population entre années 

Au total 542 individus différents ont été observés dans la population entre 1995 et 2020, dont 

133 femelles, 165 mâles, 219 tétrasporophytes, 18 variants du cycle et 7 individus végétatifs 

(Tableau 3.2). Sur les individus recensés sur au moins 3 relevés (219 individus au total), le 

temps moyen par individu passé en dormance est de 14 ± 1%. Ces résultats confirment les 

valeurs obtenues précédemment dans cette même population ainsi que dans d’autres 

populations du Nord de la France (Engel, 2000). Sur ces 219 individus, 42% n’ont jamais été 

en dormance. Cinq individus ont été dormants pour toutes les campagnes de prélèvement 

réalisées entre 1998 et 2020. Ces individus étaient donc ensablés ou sous forme de disque (sans 

fronde) pour toutes les campagnes intermédiaires.  

Tableau 3.2. Effectif de la population pour chaque année de recensement. NT : Nombre de 
tétrasporophytes ; NM : Nombre de mâles ; NF : Nombre de femelles ; NV : Nombre de variants 
du cycle dans la population ; NI : Nombre d’individus indifférenciés (végétatifs). * d’après 
Destombe et al. (1989), ** relevés compilés juin-aout-septembre d’après Destombe et Richerd 
(données non publiées). # relevés publiés dans Engel et al. (2001). Les individus relevés en 
1985 et 1990 sont donnés à titre de comparaison, cependant, comme ils n’ont pas été génotypés, 
ils n’ont pas été pris en compte dans le calcul des effectifs totaux. 

Année de recensement NT NM NF NV NI Total 

1985* 41 32 27 5 8 113 

1990** 61 42 28 6 0 137 

1995# 63 53 30 8 0 154 

1996# 70 57 35 9 0 171 

1997# 72 59 38 10 0 179 

1998# 79 65 45 10 1 200 

2000 93 72 56 10 2 233 

2001 103 84 56 10 1 254 

2003 84 60 53 10 0 207 

2006 78 56 42 11 2 189 

2020 119 88 78 14 2 301 

Total d’ind. différents 
(1995-2020) 

219 165 133 18 7 542 
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3.3.2 Estimation des effectifs théoriques à partir du modèle matriciel 

Les taux de croissance asymptotiques (λ) de la population GNH estimés avec les modèles 

matriciels en 1996, 1997 et 1998 (Engel et al., 2001) sont indiqués dans le Tableau 3.3. 

L’effectif théorique de la population estimée pour 2020 varie de 289 ± 41 individus à 

3189 ± 724 individus avec un taux moyen de 1010 ± 191. L’effectif observé de la population 

en 2020 était de 305 individus et correspond aux projections basses de λ estimées par le modèle. 

Tableau 3.3. Estimation des effectifs théoriques de la population en 2020 à partir des taux de 
croissances asymptotiques calculés par le modèle matriciel (Engel et al., 2001). 

 Taux de croissance intrinsèque (λ) 

 λmin λmoyen λmax 

1995-1996 1.03 1.09 1.14 

1996-1997 1.00 1.04 1.08 

1997-1998 1.04 1.09 1.15 

Moyenne 1.02 ± 0.01 1.07 ± 0.02 1.12 ± 0.03 

Effectif estimé de la population en 2020  289 ± 41 1010 ± 191 3189 ± 724 
 

3.3.3 Variation des paramètres démographiques 

Variation temporelle 

Les biomasses moyennes de toutes les mesures réalisées au cours des 9 campagnes sur les 

individus étaient de 27.4 ± 1.9 cm3 pour les mâles, de 40.0 ± 3.2 cm3 pour les femelles et de 

53.7 ± 3.2 pour les tétrasporophytes. Les biomasses varient dans le temps mais avec les mêmes 

tendances globales quel que soit le sexe ou la ploïdie (Figure 3.4). Les biomasses les plus 

faibles sont observées en 1995, 2001 et juin 2020. Entre 1995 et 2006, le succès de fécondation 

moyen chez les femelles subit une faible, mais constante, diminution, allant de 2.0 à 1.3 

cystocarpes par centimètres de thalle (Figure 3.5). Il était de 1.6 ± 0.5 en septembre 1985 

(Destombe, 1987). En 2020 cette valeur est nettement supérieure avec en moyenne 2.6 

cystocarpes par centimètre de thalle (Figure 3.5). Chez les femelles, la variation du succès de 

fécondation ne suit pas la même tendance que la variation de la biomasse, et ne semble donc 

pas affectée de la même manière par les fluctuations environnementales (Figure 3.4 et 3.5).  
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Figure 3.4. Distribution de la biomasse des individus (en cm3) pour les femelles, les mâles et 
les tétrasporophytes pour les différentes années de recensement. 

 

Figure 3.5. Distribution du succès de fécondation des femelles (nombre de cystocarpes/cm de 
thalle) pour les différentes années de prélèvements. Aucune mesure n'a été réalisée en 2000 et 
en juin 2020. 
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Variation individuelle 

Pour chaque femelle et chaque paramètre démographique (i.e. biomasse, succès de fécondation 

et succès reproducteur), la distribution des observations entre relevés est représentée par une 

boite à moustache dans la Figure 3.6. La moyenne des paramètres démographiques varie non 

seulement d’une femelle à l’autre mais aussi d’un relevé à l’autre différemment selon les 

femelles (Figure 3.6). Les femelles avec une biomasse moyenne plus élevée sont aussi celles 

qui présentent la plus grande variance entre relevés (cf : F19, F22 et F24, Figure 3.6). On 

retrouve le même résultat pour le succès reproducteur. En revanche, même si le succès de 

fécondation moyen varie également très fortement entre les femelles, la variance entre relevés 

est plus stable et plus élevée que pour les deux autres paramètres (Figure 3.6). La variation du 

succès reproducteur est plus fortement influencée par la biomasse que par la fécondité. D’autre 

part, la variation interannuelle de la fécondation suggère une plus forte influence de la 

composante environnementale (biotique ou abiotique) sur le nombre de fécondations par 

rapport à la biomasse des individus. 

 

Figure 3.6. Distribution en boite à moustache de la biomasse, du succès reproducteur et du 
succès de fécondation pour chaque femelle. n : nombre de relevés pour lesquels les paramètres 
ont été mesurés. La moyenne est indiquée par le trait. 
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3.3.4 Taux vitaux : croissance, survie, recrutement 

Le taux de croissance instantanée est supérieur à 1 entre 1997 et 2000 puis il est inférieur à 1 

de 2000 à 2003 et de 2003 à 2006 (Figure 3.7). L’effectif de la population augmente entre 

1995 et 2001, allant de 154 à 254 individus puis diminue pour atteindre 207 individus en 2003 

et 189 individus en 2006 (Tableau 3.2). Entre 1997 et 2000 le taux de survie des individus est 

de 0.94 et le taux de recrutement est de 0.35 (Tableau 3.4). Ces deux taux chutent ensuite entre 

2000 et 2006, avec un taux de survie entre 0.73 et 0.76, et un taux de recrutement, qui diminue 

de moitié, compris entre 0.14 et 0.15 (Tableau 3.4).  

Cependant, le taux de croissance est supérieur à 1 entre 1995 et 2006, ce qui montre que les 

fluctuations observées sur les échelles temporelles courtes (3 ans) ne semblent pas avoir 

d’impact sur la croissance de la population sur une échelle plus longue, supérieure à 10 ans 

(Figure 3.7). Sur la période 2006-2020 le taux de croissance est plus élevé qu’entre 1995 et 

2006, respectivement de 1.6 contre 1.2 (Figure 3.7). Un changement de dynamique semble 

avoir lieu entre ces deux périodes, avec un taux de survie plus important entre 1995 et 2006, 

de 0.78 contre 0.61 entre 2006 et 2020, tandis que le taux de recrutement augmente entre 2006 

et 2020, de 0.97 contre 0.44 entre 1995 et 2006 (Tableau 3.4). 

Ces taux de croissance instantanée sont variables entre types d’individus, que ce soit sur les 

périodes d’observations courtes ou longues, avec la croissance des femelles toujours 

supérieure, et celle des mâles et tétrasporophytes, sauf pour la période 2003-2006 où l’inverse 

est observé (Figure 3.7). Ceci s’accompagne d’une baisse du taux de survie pour les femelles 

sur la même période, qui est de 0.68 (Tableau 3.4). 

Enfin, par rapport au relevé de la population en 1995, 57% des individus sont toujours présents 

25 ans plus tard (en 2020), dont 53% des femelles, 49% des mâles, 65% des tétrasporophytes 

et 63% des variants du cycle. 
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Tableau 3.4. Taux de survie et de recrutement par intervalles de recensement. 

 Intervalles courts Intervalles longs 
 1997-

2000 
2000-
2003 

2003-
2006 

1995-
2006 

2006-
2020 

Taux de survie      
  Mâles  0.90 0.72 0.80 0.68 0.66 
  Femelles 1.00 0.80 0.68 0.87 0.55 
  Tétrasporophytes 0.94 0.70 0.79 0.79 0.62 
  Variants 1.00 0.90 1.00 1.00 0.73 
  Total 0.94 0.73 0.76 0.78 0.61 
Taux de recrutement      
  Mâles  0.32 0.11 0.13 0.38 0.91 
  Femelles 0.47 0.14 0.11 0.53 1.31 
  Tétrasporophytes 0.36 0.19 0.17 0.44 0.91 
  Variants 0.00 0.10 0.10 0.38 0.55 
  Total 0.35 0.15 0.14 0.44 0.97 

 

 

 

 

Figure 3.7. Taux de croissance instantanée de la population pour les différents intervalles de 
recensements considérés. 
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3.3.5 Sexe- et ploïdie- ratios 

Les sexes ratios sont équilibrés pour toutes les années sauf entre 1995 et 1998 (comme reporté 

dans Engel et al., 2001) et 2001 (Tableau 3.5). Le ploïdie-ratio est toujours à l’équilibre 

démographique (Tableau 3.5).  

Tableau 3.5. Sexe- et ploïdie ratio dans la population pour chaque année de recensement. 

 Mâles Femelles Haploïdes Diploïdes Sexe-ratio Ploïdie-ratio 

1985 32 27 59 41 0.46 0.41 

1990 42 28 70 61 0.40 0.47 

1995 53 30 84 70 0.36* 0.45 

1996 57 35 93 78 0.38* 0.46 

1997 59 38 98 81 0.39* 0.45 

1998 65 45 112 88 0.41 0.44 

2000 72 56 131 103 0.44 0.44 

2001 84 56 142 112 0.40* 0.44 

2003 60 53 114 93 0.47 0.45 

2006 56 42 101 88 0.43 0.47 

2020 88 78 171 130 0.47 0.43 

Total 165 133 308 234 0.45 0.43 
 

3.3.6 Fréquence et caractérisation génétique des phénotypes variants du cycle de 

reproduction. 

Plusieurs types de variants ont été décrits en 2020 et 2021 (Figure 3.8). Tout d’abord, des 

variants hermaphrodites haploïdes (homozygotes sur 13 locus) avec des organes reproducteurs 

mâles (cryptes) et des gamètes femelles fécondés (cystocarpes) ont été observés (Figure 3.8 

A). Ces variants haploïdes présentaient des phénotypes variés allant d’un phénotype plutôt 

mâle, comme l’individu sur la Figure 3.8 B qui ne présentait que 2 cystocarpes mais était 

couvert de cryptes mâles, à un phénotype plutôt femelle avec très peu de cryptes mâles et 

beaucoup de cystocarpes (Figure 3.8 C). Les structures mâles et femelles sont réparties sur 

tout le thalle puisqu’on retrouve des cryptes mâles et des cystocarpes dans la même zone, 

observables sur une même coupe au microscope (Figure 3.8 D,E). Des variants diploïdes 

(hétérozygotes à plusieurs locus) portant des tétraspores et organes reproducteurs mâles ont 

également été observés (Figure 3.8 F).  
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Figure 3.8. Phénotypes variants. (A) Hermaphrodite haploïdes avec (B) un phénotype plutôt 
mâle avec des nombreuses cryptes et peu de cystocarpes ou avec (C) un phénotype plutôt 
femelle avec peu de cryptes et plus de cystocarpes. (C) coupe transversale d’un hermaphrodite 
haploïde portant un cystocarpe et des cryptes mâles (E). (B) Hermaphrodite diploïdes avec (G) 
un phénotype en mosaïque où les organes sporophytiques et gamétophytiques s’expriment par 
plages ou avec (H) un phénotype homogène où les structures sporophytiques et 
gamétophytiques sont réparties de manière homogène sur le thalle. (I) coupe transversale d’un 
hermaphrodite diploïde présentant une crypte mâle à côté d’une tétrade en formation. (J) et 
(K)Tétrasporophyte portant des gamétophytes mâles et femelles en épiphytes. (L) coupe 
transversale d’un gamétophyte épiphyte en formation sur un thalle de tétrasporophyte. Les 
flèches noires indiquent les cryptes mâles, les flèches rouges indiquent les tétraspores et les 
triangles blancs indiquent les structures femelles (cystocarpes. Les représentation (A), (F) et 
(J) sont tirés de Destombe et al., 1989. (EG) tétrasporophyte portant des gamétophytes nains 
mâles et femelles en épiphytes (emg et efg), ♂= crypte mâle, ♀= gamète femelle fécondé,  = 
tétraspores. 

 

Ces phénotypes peuvent être sous forme de mosaïque avec des plages de structures 

sporophytiques et des plages de structures gamétophytiques (Figure 3.8 G) ou présenter un 

mélange homogène de ces structures sur le thalle (Figure 3.8 H,I). Trois des individus qui 

possédaient un phénotype tétrasporophyte-mâle (phase mixte) après quelques semaines de 

culture ont développé des cystocarpes (carpogones fécondés). Nous pensons donc que tous ces 

individus produisent des gamètes mâles et femelles mais que les carpogones n’étant détectables 

qu’après fécondation, ceux-ci n’ont pas été observés sur le terrain. Enfin, des tétrasporophytes 

(génotype diploïde pour au moins 2 des loci) portant des gamétophytes mâles et femelles en 

épiphytes ont été observés (Figure 3.8. J,K,L). 

Grâce aux coordonnées et aux génotypes, les variants ont pu être suivis dans la population. 

Dans le Tableau 3.6, sont indiqués le nombre de variants observés, c’est-à-dire identifiés 

uniquement sur la base de leur phénotype, ainsi que le nombre de variants réellement présents, 

c’est-à-dire identifiés d’après leur génotype et leurs coordonnées cartographiques d’individus. 

La fréquence d’observation des individus variants est de 0.008 ± 0.004, tandis que la fréquence 

réelle des variants est de 0.050 ± 0.002. Ceci est parfaitement en accord avec la fréquence de 

5% de variants dans les populations naturelles décrite dans la littérature (Destombe et al., 

1989). La différence entre la fréquence observée et la fréquence réelle est que sur toutes les 

années de prélèvement, le phénotype variant n’a été observé qu’une seule fois pour un même 

individu (Tableau 3.8), sauf pour 2 hermaphrodites haploïdes qui ont été retrouvés en 2020 et 

en 2021. La plus grande proportion de phénotypes variants observés a été enregistrée en 2020, 

cela est sans doute dû au fait qu’un effort particulier a été réalisé cette année-là pour trouver 

les variants.  
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Tableau 3.6. Nombre et fréquence des variants observés et génotypés dans la population. 

Année de recensement Total Nv Obs. NV Gen. Frq. Obs. Frq. Gen. 

1995 154 2 8 0.013 0.052 
1996 171 1 9 0.006 0.053 
1997 179 1 10 0.006 0.056 

1998 200 2 10 0.010 0.050 
2000 233 0 10 0 0.043 
2001 254 0 10 0 0.039 

2003 207 0 10 0 0.048 
2006 189 0 11 0 0.058 
2020 301 12 14 0.040 0.047 

Moyenne 
(± se) 

   0.008 
(± 0.004) 

0.050 
(± 0.002) 

 

Tableau 3.7. Phénotype des individus variants pour chaque année de recensement. F : Femelle, 
M : Mâle, T : Tétrasporophyte, MF : Mâle-Femelle (Hermaphrodite haploïde), TM/TMF : 
Tétrasporophyte-mâle/femelle (Hermaphrodite diploïdes), TGIS : Tétrasporophyte avec 
germination in situ (gamétophytes en épiphytes). Le phénotype variant est indiqué en rouge 
dans le tableau. n.s : individus non-échantillonnés. *Hermaphrodites diploïdes ayant formé des 
cystocarpes après la mise en culture. 

ID 1995 1996 1997 1998 2000 2001 2003 2006 2020 2021 

MF1 F F F F F F F F MF MF 

MF2         MF MF 

MF3         M MF 

TM1 T T T TM T T n.s. T T n.s. 

TM2 T T T T V T T n.s. TM n.s. 

TM3 T T T T T T T T TM n.s. 
TM4 TM T T T T T n.s. T   

TM5 TM T T T n.s. T T T   
TM6 T TM T T T n.s. n.s. T   
TM7  T T T n.s. T n.s. T TM n.s. 

TM8   TM T T      

TM9      M M M TM n.s. 

TM10        T TMF* n.s. 

TM11         TMF* n.s. 

TM12         TM n.s. 

TM13         TMF* n.s. 

TGis1 T T T TGis n.s. T T T T n.s. 

TGis2         TGis n.s. 
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3.4 Discussion 

Dans ce chapitre, nos résultats valident les projections du modèle réalisé sur les données de 

1995 à 1998 dans la population GNH (Engel et al., 2001). D’une part, au moins 57% des 

individus présents en 1995 sont toujours dans la population en 2020. Lors de leur premier 

recensement en 1995 ces individus étaient matures puisqu’ils présentaient des frondes portant 

des structures de reproduction (tetrasporophytes ou gamétophytes), or chez G. gracilis, comme 

le temps de génération a été estimé à 24 ans (Engel et al. 2001) et que les individus ne sont pas 

matures avant au moins 7 ans (Destombe, communication personnelle) on pourrait supposer 

que certains de ces individus étaient déjà dans la population bien avant 1995, et auraient donc 

au minimum 32 ans. Cela est en accord avec le modèle matriciel qui prévoyait que 36% des 

individus devraient théoriquement survivre au moins 25 ans et 10% au moins 55 ans. Les 

relevés de 1985 dans cette même population (Destombe et al. 1989), même s’il n’est pas 

possible d’identifier génétiquement les individus car les marqueurs génétiques chez cette 

espèce n’ont été mis au point que 12 ans plus tard (Wattier et al., 1997), confirment que la 

population était déjà présente en 1985. C’est la première fois que des observations sur le long 

terme permettent de vérifier les attendus d’un modèle théorique sur une algue rouge. D’autre 

part, l’effectif de la population en 2020 est de 305 individus et correspond aux projections 

basses (289 ± 41 individus) du modèle matriciel (Engel et al., 1999). Cependant, les estimations 

hautes de l’effectif de la population projetées pour 2020 prédisent un maximum de 3189 ± 724 

individus. Cette grande variation dans l’estimation est sans doute due à l’une des principales 

faiblesses du modèle matriciel déterministe, utilisé ici, qui est de considérer la croissance de la 

population comme étant stable dans le temps.  

Par ailleurs, dans notre étude l’estimation des taux de survie et recrutement peuvent être biaisés, 

car tous les individus n’ont pas été prélevés à chaque échantillonnage. En effet, nous avons mis 

en évidence un certain nombre de “dormants” au sein de la population c’est-à-dire des individus 

qui ne présentaient pas de fronde visible. Les individus de G. gracilis sont composés d’un 

disque de fixation pérenne et de frondes dressées qui portent les organes de reproduction. Les 

disques de fixation, dépourvus de rhizoïdes, sont constitués de petites cellules à section 

rectangulaire (Oliveira, 1968). Ces disques présentent une croissance marginale et leur taille 

peut atteindre jusqu’à 35 mm de diamètre (Destombe, 1987). A partir de ce disque se 

développent des frondes annuelles de grande taille pouvant atteindre 45 cm de long sur 

lesquelles se forment les organes de reproduction. Il semblerait donc, que comme chez 
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certaines fougères (Botrychium spp.) chez qui les gamétophytes et les sporophytes “non 

émergents” peuvent exister pendant de nombreuses années sous terre avant de produire la 

première fronde (Campbell, 1921 ; Muller, 1993 ; Lesica et Ahlenslager, 1995), les individus 

de gracilaire pourraient survivre sous forme de disque sous le sable sans se reproduire. Dans 

notre étude, le taux de dormance semble relativement stable dans le temps et dans l’espace 

(Engel et al., 1999) et son effet a été négligé dans le reste de la discussion. 

Nous montrons à de courtes échelles de temps (3 ans) que le taux de croissance de la population 

peut subir de fortes fluctuations, puisqu’entre 2000 et 2006 la population décroît. Chez les 

espèces pérennes à longue durée de vie, la fertilité contribue peu à la croissance, et c’est la 

survie des individus reproducteurs qui serait le plus important (Silvertown et al., 1993 ; 

Alvarez-Buylla et al., 1996). Une fois de plus, nos résultats confirment cela puisqu’on a 

observé une baisse de survie des individus, et plus particulièrement chez les femelles, associée 

à la baisse de la croissance de la population. Bien que la fertilité des individus (estimée par la 

biomasse des individus) et leur fécondité varient d’une année à l’autre, elles ne suivent 

cependant pas les mêmes tendances que les taux de survie et de croissance, et elles ne semblent 

donc pas avoir d’impact sur le taux de croissance. Le fort taux de survie des espèces pérennes 

est souvent associé à un faible taux de recrutement, ce qui est le cas entre 1995 et 2006. 

Cependant, même faible, ce taux de recrutement a un effet déterminant sur la croissance de la 

population et sur le long terme pour le maintien de la population (Reed et al., 1988 ; Gotelli, 

1991 ; Ang et De Wreede, 1993). Nous pouvons voir un effet de la variation du taux de 

recrutement, puisqu’il est diminué de moitié après 2000 et, associé à la baisse de survie, 

participe sans doute également à la chute du taux de croissance de la population. Entre 2006 et 

2020, une autre dynamique est observée dans la population avec un taux de survie plus faible 

et un taux de recrutement qui double par rapport à la période entre 1995 et 2006. Il serait 

intéressant d’étudier si ces variations peuvent être le reflet de fluctuations environnementales. 

En effet, la population se trouve haut sur l’estran et cet habitat est soumis à de fortes pressions, 

dont notamment l’érosion des falaises (Pierre, 2015). Cette érosion du littoral pourrait avoir un 

impact direct sur la structuration physique de l’habitat (ensevelissement, ensablement). Cela 

peut impacter la population directement, par exemple si les individus reproducteurs passent 

plus de temps ensablés. De plus, même si le recrutement est faible dans la population du GNH, 

on sait que 8% à 10% des fécondations se réalisent avec des mâles extérieurs à la population 

(Engel et al., 1999 ; Chapitre 5). Il y a donc un échange génétique faible, mais non-négligeable, 

avec les autres populations.  
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L’originalité du modèle construit pour G. gracilis (Engel et al., 2001) était qu’il permettait, en 

prenant en compte toutes les phases du cycle de vie, d’analyser les dynamiques des sexe- et 

ploïdie- ratios, par rapport aux attendus du modèle de Richerd et al. (1993a). Nous confirmons 

ici les résultats d’Engel et al. (2001) en montrant que les ploïdie-ratios sont stables et à 

l’équilibre sur plus de 25 ans. Les sexe-ratios, qui étaient biaisés en faveur des mâles entre 

1995 et 1998, sont un peu plus variables puisque l’on retrouve un sexe-ratio biaisé en faveur 

des mâles également en 2001, mais en dehors de ces années le sexe-ratio est équilibré. Bien 

que la valeur attendue des sexe-ratios soit de 1 :1, car c’est la proportion de spores haploïdes 

mâles et femelles issus de la méiose, ce ratio peut être différent de l’attendu parmi les adultes, 

notamment s’il existe des variations environnementales qui biaisent la survie ou la mortalité 

d’un des sexes. Engel et al., (2001) avait avancé que les sexe-ratios biaisés en faveur des mâles 

observés entre 1995 et 1998 étaient probablement dus à une différence de survie des juvéniles 

ou une différence de prédation (par les herbivores) entre les mâles et les femelles.  

Ces suivis démographiques ont également permis de caractériser les variants du cycle. Les 

variants les plus fréquents sont les hermaphrodites diploïdes, qui sont également les plus décrits 

chez les algues rouges de l’ordre des Ceramiales, dans le genre Ceramium (Lewis, 1909 ; Drew, 

1934, 1943; Dixon, 1960), et dans le genre Polysiphonia (Yamanouchi, 1906 ; Edelstein et 

MacLachlan, 1967; Lawson et Russell, 1967; Cheung et al., 1984) ainsi que dans l’ordre des 

Gracilariales (Van Der Meer et Todd, 1977; Destombe et al., 1989). Une des hypothèses 

proposées pour expliquer l’existence de ces variants est l’occurrence de recombinaisons 

mitotiques au sein du thalle d’un tétrasporophyte, conduisant à la formation de structures mâles 

ou femelles (Van Der Meer et Todd, 1977). Ce type de variant pourrait engendrer l’apparition 

d’individus polyploïdes puisque les gamètes produits par ces organes de reproduction chez G. 

thikvahiae se sont révélés diploïdes (van der Meer, 1977, 1986). Selon ces auteurs, cette 

polyploïdie pourrait jouer un rôle dans les processus de spéciation chez les algues rouges (van 

der Meer, 1977). Le deuxième type de variant correspondant à des individus hermaphrodites 

haploïdes, que nous avons observés dans notre étude pour la première fois chez G. gracilis, a 

déjà été observé chez G. caudata (Marchi et Plastino, 2020) et G. tikvahiae (Van der Meer, 

1984). Ces variants seraient le résultat de l’interaction de deux locus, l’un situé dans la zone du 

déterminisme du sexe et l’autre dans une région autosomique capable de modifier l’expression 

du sexe (Marchi et Plastino, 2020). Ces variants, par le biais de l’autofécondation, pourraient 

alors produire des zygotes diploïdes homozygotes à tous les locus, dont le locus du sexe, qui 

pourrait résulter en l’apparition de gamétophytes diploïdes. De même que pour les 
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hermaphrodites diploïdes, l’une des conséquences serait la production de gamètes diploïdes. 

Le dernier variant observé était un tétrasporophyte portant des gamétophytes en épiphytes, ce 

phénotype a été décrit chez d’autres espèces de Gracilaires (Bird et al., 1977 ; Oliveira et 

Plastino, 1984). Chez ces variants, la phase haploïde est réduite, puisque les gamétophytes 

n’ont pas à s’installer dans la population, et se reproduisent en moins d’une année. Ces variants 

pourraient donc boucler le cycle plus rapidement et, si ceux-ci sont déterminés génétiquement, 

leur fréquence devrait augmenter dans les populations (Richerd, 1993a). A terme, on devrait 

donc observer une augmentation du nombre de diploïdes dans les populations (la phase 

haploïde étant réduite aux gamétophytes épiphytes), mais ceci n’a pas été observé dans nos 

suivis. Enfin, la fréquence de tous les variants dans la population, en moyenne de 5%, est stable 

au cours du temps, ce qui est en accord avec les précédentes observations (Destombe et al., 

1989). Le fait que ces variants soient retrouvés chez d’autres espèces du même genre, et chez 

des algues rouges d’autres genres, et que leur fréquence ne semble pas augmenter dans les 

populations, montre que leur présence n'affecte pas la stabilité du cycle haploïde-diploïde; il 

est donc fort probable que ces variations soient plutôt phénotypiques que génétiques. 

En conclusion, nous montrons dans ce chapitre, grâce à un suivi sur le long-terme, que les 

caractéristiques démographiques de G. gracilis correspondent bien à celles d’une espèce 

pérenne à longue durée de vie. Malgré des fluctuations de certains paramètres démographiques 

sur des courtes échelles, la population semble stable à long terme, avec une croissance faible 

mais une forte survie des individus, puisque 57% des individus ont survécu entre 1995 et 2020. 

Cependant, le modèle utilisé repose sur l’hypothèse que les populations sont fermées, mais il 

se peut que les taux de recrutements estimés soient en fait dus aux migrants provenant d’autres 

populations. Or, entre 2006 et 2020, nous avons montré un taux de recrutement très important 

(97%). Il est donc nécessaire d’étudier la structure génétique de ces populations, afin d’évaluer 

l’importance de ces migrations au cours du temps chez cette espèce, et mieux comprendre la 

dynamique de cette population.  
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4.1 Introduction  

Par définition, les petits gamètes sont mâles et les gros gamètes sont femelles et trois théories 

principales expliquent l’évolution de l’anisogamie indépendamment dans de multiples 

branches de l’arbre des eucaryotes (Randerson et Hurst, 2001 ; Lessels, Snook, et Hosken, 2009 

; Togashi et Cox, 2011). La première est la compétition spermatique, qui fait référence à la 

compétition entre les mâles pour avoir accès à la femelle. La seconde est la limitation 

spermatique, qui illustre le fait que certains ovules femelles ne sont jamais fécondés, dû à la 

probabilité de rencontres des gamètes relativement faibles. La troisième est le conflit 

intracellulaire, ou conflit nucléo-cytoplasmique, résultant de la compétition entre l’ADN 

nucléaire et l’ADN cytoplasmique, qui peut avoir un impact sur la taille de la cellule. Ces 

théories impliquent l’interaction de différentes pressions de sélection influençant la taille des 

gamètes. Les facteurs pouvant favoriser une diminution de la taille du gamète sont : 

l’augmentation du nombre de gamètes (en baissant le coût énergétique de leur production), une 

mobilité facilitée, et une exclusion de l’ADN cytoplasmique d’un des parents, éliminant ainsi 

le conflit intracellulaire (Lessels, Snook, et Hosken, 2009). A l’inverse, les facteurs favorisant 

une augmentation de la taille du gamète sont d’une part une augmentation de la fitness du 

zygote (plus de réserves énergétiques) et d’autre part une plus grande probabilité de rencontres 

(grâce à sa surface plus importante) (Lessels, Snook, et Hosken, 2009). L’interaction de ces 

facteurs résultent en une diversification des gamètes mâles tellement unique 

morphologiquement que l’on peut facilement identifier le genre d’un individu, voire l’espèce 

selon le cas, rien qu’en observant la forme de ses gamètes (Pitnick et al., 2009 ; Landry et al., 

2003).  

Chez la majorité des organismes sexués, les gamètes mâles sont flagellés et motiles tandis que 

les gamètes femelles sont peu mobiles (Werner et Simmons, 2008 ; Bondarenko et Cosson, 

2019). Chez les quelques taxa présentant des gamètes mâles non flagellés, il a été supposé que 

cette absence résultait d’une perte des flagelles (Morrow, 2004 ; Brawley et al., 2017 ; 

Bhattacharya et al., 2018). Cette évolution est apparue indépendamment au moins 36 fois à 

travers l’arbre du vivant, allant des algues aux poissons (Morrow, 2004 ; Pitnick et al., 2009). 

En s’appuyant sur la théorie qui propose que la compétition spermatique est l’une des plus 

importantes forces qui modèlent le phénotype du gamète mâle (Parker 1970), Morrow (2004) 

émet l’hypothèse que la perte de flagelle serait associée à l’élimination de la compétition 

spermatique en tant que pression de sélection. Sur les 36 occurrences connues de perte de 
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flagelle, dans 11 cas, un mécanisme alternatif de mobilité a été sélectionné, comme par exemple 

la mise en place de pseudopodes, la contraction de filaments cytoplasmiques, ou encore une 

projection acrosomique (e.g. chez des nématodes : Ward et Carrel, 1979 ; Roberts et Stewart, 

2000). Dans ces 11 cas, la présence de compétition spermatique a été mise en évidence. Sur 19 

cas où aucun mécanisme alternatif de mobilité n’a été mis en place, il s’est avéré qu’il n’y avait 

pas de compétition spermatique (i.e., ces groupes présentent une stratégie de reproduction 

monoandre et les femelles se reproduisent avec un seul mâle durant un cycle reproducteur), 

démontrant ainsi que l’absence de compétition spermatique favoriserait la perte du flagelle. 

Cependant, chez les Rhodophytes cette hypothèse ne se confirme pas. En effet, les gamètes 

mâles des algues rouges n’ont pas de flagelle mais plusieurs études suggèrent l’existence de 

compétition spermatique (Engel et al., 1999, 2002 ; Santelices, 2002, Chapitre 5 de cette thèse). 

En effet, chez Gracilaria gracilis, il a été montré que le succès reproducteur mâle ne pouvait 

pas être expliqué uniquement par la distance parcourue par le gamète mâle pour trouver un 

partenaire (Engel et al., 1999, Chapitre 5 de cette thèse). Richerd et collaborateurs (1993b) et 

Engel et collaborateurs (2002) ont mis en évidence l’existence de multiples facteurs prouvant 

que les fécondations n’ont pas lieu de manière aléatoire, tels que des succès reproducteurs 

différents entre mâles, ou une sélection du partenaire mâle par les femelles encore appelée 

choix par la femelle. Morrow (2004) souligne que l’absence de flagelle, malgré la présence de 

compétition spermatique, chez les Rhodophytes ne correspondrait pas à la même histoire 

évolutive. En effet, selon lui cela pourrait s’expliquer par le fait que toutes les structures 

centriolaires et flagellaires sont absentes chez les Rhodophytes. Ainsi l’absence de flagelle 

serait due à une contrainte évolutive et non à une perte de celui-ci au cours de l’évolution. 

Cependant, Bhattacharya et collaborateurs (2018) a récemment mis en évidence l’existence de 

gènes nécessaires à la formation des centrioles chez les algues rouges, suggérant que le flagelle 

aurait aussi été perdu dans ce groupe, mais très tôt au cours de leur évolution. 

Plusieurs auteurs se sont interrogés sur les conséquences de cette absence de flagelle, chez les 

algues rouges notamment sur une possible limitation de la rencontre des gamètes (Searles, 1980 

; Brawley et Johnson, 1992 ; Engel et al., 1999). En effet, la fécondation, comme pour les 

plantes à fleurs, a lieu sur la femelle et les spermaties non-mobiles relâchées dans 

l’environnement sont dépendantes de l’eau pour être dispersées. Ces auteurs ont émis 

différentes hypothèses sur les mécanismes évolutifs mis en place pour compenser ce 

désavantage reproductif. Searles (1980) suggère que le cystocarpe (organe de multiplication du 

zygote), une autre caractéristique du cycle des algues rouges, se serait développée au cours de 
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l’évolution pour compenser le faible nombre de fécondations. Brawley et Johnson (1992), dans 

leur article de revue, décrivent l’existence de mucilage produit par les spermaties comme un 

mécanisme potentiel permettant le transport et un meilleur accrochage aux trichogynes des 

gamètes femelles (carpogones). Enfin, Engel et collaborateurs (1999) ont montré que les 

gamètes mâles n’étaient pas un facteur limitant de la fertilité femelle chez G. gracilis. Jusqu’à 

présent, aucune hypothèse sur l’importance des facteurs biotiques dans le succès de rencontre 

des gamètes chez les algues rouges n’a été étudiée, le dogme étant que dans le milieu marin, 

les rencontres entre gamètes dépendent essentiellement des mouvements d’eau (Brawley and 

Johnson, 1992). 

Ce dogme a été récemment levé chez l’angiosperme marine Thalassia testudinum (l’herbe à 

tortue), où il a été montré que des invertébrés marins transportaient le pollen des fleurs mâles 

vers les fleurs femelles (Van Tussenbroek et al., 2016). Cette découverte permet de s’interroger 

sur l’existence d’interactions biotiques et leur rôle dans la fécondation chez d'autres groupes 

marins. Dans ce chapitre, nous nous sommes demandés si certains invertébrés pouvaient 

favoriser la rencontre des gamètes chez G. gracilis. Plusieurs cas de relations mutualistes entre 

les macroalgues et les invertébrés herbivores de l’intertidal rocheux ont déjà été décrits (voir 

pour revue : Aguilera, 2011). Par exemple, Mancinelli et Rossi (2001) ont montré que les 

herbivores Idotea balthica, Sphaeroma serratum, et Gammarus insensibilis, avaient un impact 

positif sur la photosynthèse et la croissance de l'algue rouge Gracilaria gracilis, en nettoyant 

la surface de l’algue lorsqu’ils se nourrissent des épiphytes. Ce même type d’interaction 

mutualiste a été démontré pour de nombreuses espèces d’algues rouges encroûtantes, en effet 

la survie et la croissance très lente de ces algues est augmentée en présence d’animaux qui 

limitent le développement des épiphytes (e.g. association positive entre des amphipodes du 

genre Protohyale et Corallina officinalis ou des chitons du genre Choneplax et Porolithon 

pachydermum; Littler, Littler et Taylor 1995; Berthelsen et Taylor, 2014) ou qui contrôlent la 

croissance de compétiteurs à développement rapide comme les ulves (effet positif des patelles 

du genre Patella sur l'algue Ralfsia verrucosa; McQuaid et Froneman, 1993). L’effet régulateur 

des petits herbivores associés aux algues rouges sur leur communauté d'épiphytes peut être très 

bénéfique pour l'hôte en augmentant sa valeur sélective. En effet, un suivi de trois mois sur le 

terrain a montré que les individus de l’algue rouge Rhodomela latrix couverts d'épiphytes 

survivent trois fois moins que les individus “nettoyés” et qu’ils présentent également deux fois 

plus de structures reproductives en fin de saison (D'Antonio, 1985). Le mutualisme entre 

macroalgues et herbivores est peut-être plus complexe encore. Des études sur l’algue rouge 
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Mazzaella laminarioides suggèrent l’implication des amphipodes du genre Hyale dans la 

dispersion de carpospores émises par les gamétophytes femelles (Buschmann et Bravo, 1990 ; 

Buschmann et Vergara, 1993). Les relations entre les macrophytes et les herbivores qui s’en 

nourrissent peuvent ainsi aller au-delà d’une simple relation trophique. Lors de nos campagnes 

de terrain, nous avons fréquemment observé, en association avec les gracilaires, les isopodes 

du genre Idotea qui se nourrissent des épiphytes en surface des thalles. Ces isopodes étaient les 

candidats parfaits pour tester l’existence d’une interaction biotique favorisant la fécondation 

chez Gracilaria gracilis. Dans la première partie de ce chapitre, une approche expérimentale 

montrant le rôle des idotées dans la fécondation des gracilaires est présentée sous la forme d’un 

article publié dans Science. Cette expérience a été menée en collaboration avec Antoine Faure 

que j’ai co-encadré avec Myriam Valero lors de son Master II (Faure, 2021). Par la suite, nous 

avons cherché à mieux comprendre le mutualisme entre les deux espèces. Ces résultats sont 

présentés dans la deuxième partie de ce chapitre. Ils ont été obtenus dans le cadre du stage 

IntechMer d’Hugo Berrenger que j’ai co-encadré avec Christophe Destombe (Berrenger, 

2022).  

 

  



74 
 

4.2 Pollinators of the sea: A discovery of animal-mediated 

fertilization in seaweed. 

L’article suivant présente l’expérience réalisée pour tester le rôle potentiel des idotées dans la 

rencontre des gamètes de G. gracilis, ainsi que les résultats et conclusions issus de celle-ci. 

Nous avons placé des algues mâles et femelles dans des aquariums, en présence ou en absence 

d’idotées. Le succès de la fécondation a été estimé par le nombre de cystocarpes par cm de 

thalle. Les résultats sont très clairs puisqu’on dénombre vingt fois plus de fécondations en 

présence d’idotées. Dans une deuxième expérience, des algues femelles seules (sans algues 

mâles) ont été placées dans un aquarium soit en absence (expérience témoin), soit en présence 

d’idotées préalablement incubées avec des algues mâles. Cette dernière expérience montre que 

les fécondations réalisées sont dues aux spermaties transportées par les idotées. Ces résultats 

ont été confirmés grâce à des images en microscopie confocale montrant les spermaties 

accrochées sur le corps et les pattes de l’idotée. Les isopodes de l’espèce Idotea balthica 

favorisent donc la dispersion des spermaties grâce aux turbulences qu’elles engendrent lors de 

leurs déplacements mais également grâce à un transport des spermaties des mâles vers les 

femelles. C’est la première fois qu’une fécondation favorisée par des animaux est mise en 

évidence chez une algue. Cette découverte questionne sur l’histoire évolutive des relations 

végétaux-animaux. En effet, elle remet en question la période (au début du Protérozoïque ou à 

la transition entre Protérozoïque et le Phanérozoïque) et l'habitat (marin ou terrestre) où aurait 

pu apparaître ces premières relations végétaux-animaux. Nos résultats interrogent également 

sur l’existence d’un mutualisme entre l’algue et l’idotée, c’est la question que nous abordons 

dans la deuxième partie de ce chapitre. 
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4.3 Mutualisme entre Idotea balthica et les Gracilaria gracilis 

L’article précédent suggère que les relations entre G. gracilis et I. balthica seraient de type 

mutualiste à bénéfices réciproques : l’algue produisant abris et nourriture pour l’idotée tandis 

que l’idotée augmente le succès de fécondation et la croissance de l’algue. L’espèce Idotea 

balthica se rencontre parmi les algues marines fixées ou flottantes dans les zones intertidales 

et subtidales très peu profondes sous toutes les latitudes tempérées (Naylor, 1955). En mer 

Baltique, I. balthica à l’âge adulte se nourrit essentiellement sur l’algue brune Fucus 

vesiculosus (Nicotri, 1980 ; Salemaa, 1987 ; Jormalainen et al., 2001), une algue commune 

dans l’océan Atlantique Nord. En dehors de la mer Baltique, l’écologie et la biologie d’I. 

balthica restent peu étudiées (Mancinelli et Rossi, 2001 ; Bell et Sotka, 2012). Il était donc 

important d’étudier la répartition des idotées dans le milieu naturel, afin de mieux comprendre 

leur histoire de vie et leur préférence éventuelle vis-à-vis des macroalgues. Il s’agissait en 

particulier d’étudier leur fréquence et leur taille sur différentes espèces de macroalgues. 

Par ailleurs, comme nous avons mis en évidence la présence de spermaties à la surface de la 

carapace des idotées, nous nous sommes demandés si ces isopodes pouvaient participer 

mécaniquement à la libération des gamètes mâles en broutant, par frottement ou par l’effet de 

leur ventilation branchiale, facilitant ainsi la sortie des spermaties. Pour tester cette hypothèse, 

nous avons mis en place au laboratoire une expérience réalisée dans le cadre du stage IntechMer 

d’Hugo Berrenger. Celle-ci consistait à compter le nombre de spermaties libérées en présence 

ou en absence d’idotées. Ces observations et expériences ont été mises en place afin 

d’approfondir la nature et la spécificité de la relation entre G. gracilis et I. balthica. 
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4.3.1 Matériels et méthodes 

4.3.1.1 Présentation de l’espèce Idotea balthica 

Idotea balthica est un isopode qui possède un corps long, ovale, et aplati dorso-ventralement. 

À maturité cette espèce présente un dimorphisme de taille entre sexes, les femelles sont plus 

petites que les mâles (Vesakoski et al., 2008). Sa couleur varie du jaunâtre au brun rouge avec 

parfois des taches blanches et des lignes blanches longitudinales (Salemaa, 1987). Le péréion 

(thorax) est formé de 7 segments thoraciques identiques et le pléon (l'abdomen) de 3 segments 

abdominaux. Les péréiopodes sont munis de crochets et de soies (Poore, 2001) qui leur 

confèrent la possibilité de s’agripper fermement aux algues. Idotea balthica se rencontre 

essentiellement sur des végétaux fixés à la roche ou dans le sable (Fucus vesiculosus, Zoostera 

marina, Gracilaria gracilis, Ulva lactua, etc…) ainsi que sur des algues en épaves non fixées 

(Nicotri, 1980). Elle présente une activité de nage maximale au crépuscule, se déplaçant 

d’algues en algues (Mancinelli et Rossi, 2001). 

Idotea balthica se caractérise par un polychromatisme important. Cette variation d’origine 

génétique peut aussi être influencée par certains facteurs environnementaux (Hargeby et al., 

2004). En effet, la consommation de certaines algues peut affecter la couleur de l'intestin et des 

fluides corporels. La phase de mue, elle, modifie la transparence de la chitine. En outre Idotea, 

comme beaucoup d'autres crustacés, peut changer sa couleur tégumentaire qui sera déterminée 

par les informations visuelles de l'environnement, influençant la dispersion ou l'agrégation de 

pigments de mélanine dans les chromatophores des téguments (Suneson, 1947 ; Needham, 

1974). Par conséquent, ces animaux pourraient être capables de se camoufler activement en 

fonction du support sur lequel ils se trouvent (Salemaa, 1987). Les femelles se trouvant le plus 

souvent sur les parties basales de l’algue, une partie moins exposée au soleil et donc plus 

colorée, leur carapace est donc de couleur souvent plus foncée que celle des mâles (Jormalainen 

et al., 2001). Une différence de fréquences des morphotypes de couleur a été montré entre les 

sexes en mer Baltique (Jormalainen et al., 1995).  

4.3.1.2 Dénombrement et mesure des idotées  

Les idotées ont été échantillonnées sur différentes espèces d’algues dans des cuvettes rocheuses 

de la côte Nord-Est de l'île Callot (43°13'15.95", 5°22'29.08") en Bretagne. Une centaine 
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d’individus de G. gracilis a été prélevée au hasard dans deux sites séparés par une centaine de 

mètres puis mis dans des sacs en plastique individuels afin de conserver la faune associée. Pour 

chacun de ces deux sites, 3 lots d'une trentaine d’autres espèces d’algues ont également été 

prélevées. Le premier lot était composé de Fucus serratus (Linné, 1753), le second d’Ulva sp. 

(Linné, 1753) et le troisième de diverses espèces d’algues brunes et rouges en épaves. Au 

laboratoire, les algues ont été mises individuellement dans un bain d’eau douce pendant 

quelques minutes afin de récolter les idotées, puisque ce traitement leur permet de se décrocher 

du thalle plus facilement. Le nombre d’idotées par individu hôte a été compté puis les isopodes 

ont été remis dans de l’eau de mer. Après le dénombrement, deux échantillons d’une centaine 

d’idotées chacun, ont été tirés au hasard, l’un provenant du lot de G. gracilis et l’autre 

provenant d’un lot d’algues composées de Fucus serratus, d’Ulva sp. et d’algues en épaves. 

Les idotées ont ensuite été endormies dans un bain d’eau saturée en CO2, puis elles ont été 

placées sur un papier millimétré afin de les mesurer. La taille des idotées de chacun des deux 

lots a été mesurée en prenant en compte la longueur totale du corps, c’est-à-dire de la tête au 

telson sans tenir compte des antennes. Après avoir été mesurées, les idotées ont été replacées 

dans l’eau de mer pour leur réveil. 

4.3.1.3 Expérience sur la libération des spermaties 

Six individus mâles de G. gracilis ont été récoltés dans la population de Locquirec juste avant 

le début de l'expérience. Des fragments de chaque mâle d’égale longueur ont été répartis dans 

six aquariums d’eau de mer de 1.5 L, renouvelée quotidiennement, avec un bulleur et sous une 

photopériode 12:12. Dans trois de ces aquariums, les mâles ont été incubés avec des idotées en 

nombre différent : un aquarium avec 10 idotées, un aquarium avec 15 idotées et un aquarium 

avec 20 idotées. Dans les trois autres aquariums, les mâles ont été incubés seuls, sans idotées. 

L’expérience a duré 30 jours et les spermaties ont été dénombrées tous les 5 jours à partir du 

premier jour d’incubation. Pour cela 100mL d’eau ont été prélevés dans chaque aquarium puis 

filtrés sur 3µm. Puis 50 µL de concanavaline A (couplée à un fluorochrome AlexaFluor488) à 

0.1 mg/mL ont été ajoutés. Après 20 min les filtres ont été rincés et observés au microscope à 

fluorescence LEICA DMi8. Les spermaties ont été dénombrées sur 20 champs. Le nombre de 

gamètes libérés depuis le début de l'expérimentation a ensuite été calculé pour chaque temps 

d'expérimentation (i.e., de T0 a T30). 
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4.3.2 Résultats 

4.3.2.1 Fréquences des idotées en populations naturelles 

Le nombre d’idotées observées sur le terrain varie en fonction du substrat. Sur 2422 idotées 

échantillonnées, 86% ont été trouvées sur G. gracilis, 5.5% ont été isolées à partir d’algues en 

épaves, 4.5% sur Fucus serratus et 3.5% sur les Ulves (Tableau 4.1). La densité des idotées 

exprimée par rapport à la masse d’algues fraîches est d’en moyenne 1.92 idotées/g chez G. 

gracilis, soit trente fois plus que chez Fucus serratus, avec en moyenne 0.07 idotées/g, et vingt 

fois plus que chez Ulva sp., avec en moyenne 0.10 idotées/g (Tableau 4.1). La densité moyenne 

est de 0.34 idotées/g dans les épaves et est donc plus élevée que chez F. serratus et Ulva sp. 

Chez G. gracilis, il y a en moyenne 15,98 ± 18,93 idotées par individu. Il y a une grande 

disparité dans la distribution des idotées avec 10% d’individus n’abritant aucune idotée tandis 

que plus de 15% en présentent au moins 40. 

Tableau 4.1. Distribution du nombre d’idotées et leur densité selon le type de substrat. 

 G. gracilis F. serratus Ulva sp. Epaves 

Nombre d’idotées 2091 111 86 134 

Masse d’algue (g) 1091 1650 885 400 

Densité d’idotées (Nb. ind. /g) 1.92 0.07 0.10 0.34 

 

L’analyse de la taille des idotées réalisée sur un total de 238 individus (dont 109 prélevées sur 

G. gracilis et 129 sur les autres algues (F. serratus, Ulves et épaves) montrent que les idotées 

accrochées à G. gracilis sont significativement plus petites (x = 5,3 +/- 2.94 mm) que celles 

rencontrées sur les autres algues (x= 9.25 mm +/- 5,73) (Anova F=43,03, P<0.0001 (Figure 

4.1).  
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Figure 4.1. Distribution des tailles d’idotées selon leur substrat : G. gracilis ou les autres algues 
(F. serratus, Ulva sp., algues en épave) 

 

4.3.2.2 Influence des idotées sur la libération des spermaties  

Les résultats obtenus dans cette expérience montrent que la présence d’idotées favorise la 

libération des spermaties. En effet, il existe une différence significative entre le nombre de 

spermaties libérées par jour dans les aquariums avec et sans idotées (Kruskal-Wallis, X² = 

39.986, ddl = 1, p<0.001). Notamment, après 5 jours d’incubation, la production de spermaties 

augmente fortement en présence d’idotées, tandis qu’en leur absence elle se stabilise (Figure 

4.2). Par ailleurs, le nombre de spermaties libérées tend à augmenter avec le nombre d’idotées 

présentes dans les aquariums (Figure 4.3).  
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Figure 4.2. Nombre de gamètes produits cumulés sur une période de 30 jours pour un groupe 

de 6 mâles de Gracilaria gracilis avec ou sans idotées. 

 

Figure 4.3. Nombre de gamètes produits cumulés sur une période de 30 jours pour un groupe 

de 6 mâles de Gracilaria gracilis avec 10, 15 ou 20 idotées. 
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4.4 Discussion 

Dans ce chapitre nous montrons, pour la première fois, que la rencontre des gamètes chez 

l’algue rouge G. gracilis peut être favorisée par l’isopode I. balthica. En effet, la présence 

d’idotées augmente le nombre de fécondations et les spermaties sont transportées directement 

par l’isopode en adhérant à sa cuticule. Cette découverte remet en question l’histoire évolutive 

des relations mutualistes animaux/végétaux liées au transport de gamètes mâles de ces derniers. 

En effet, une hypothèse souvent émise est que la pollinisation animale serait apparue avec la 

radiation des angiospermes, il y 140 millions d’années (Van der Kooi et Ollerton, 2020). Cette 

hypothèse a toutefois été critiquée car le pollen de dizaines d'espèces de cycadales, un groupe 

de plantes phylogénétiquement proches des gymnospermes ayant divergé il y a quelque 250 

millions d’années, est aussi transporté par les animaux (Toon et al., 2020 ; Van der Kooi et 

Ollerton, 2020). La divergence de ce groupe reste toutefois très postérieure à la colonisation du 

milieu terrestre par les plantes qui s’est produite lors de la transition entre le Précambrien et le 

Phanérozoïque (il y a 600-500 millions d’années ; Heckman et al., 2001 ; Magallón et Hilu, 

2009), ne remettant donc pas en cause une origine de la pollinisation en milieu terrestre. Or, 

nos résultats montrent que de telles relations existent en milieu marin entre une algue rouge et 

un invertébré marin. Les Florideophycées se sont différenciées il y a environ 900 millions 

d’années (Yang et al., 2016) et les premiers animaux pluricellulaires il y a environ 650 millions 

d’années (Erwin et al., 2011) soit bien avant la colonisation du milieu terrestre par les plantes. 

Ceci suggère donc que le rôle des animaux dans la fécondation des végétaux pourrait avoir 

évolué en milieu marin. L’existence de relations très anciennes entre des végétaux et des 

animaux transportant leur gamètes dans le groupe des Archaeplastida (i.e., le groupe incluant 

algues rouges, algues vertes et plantes) et prenant leur origine dans un milieu aquatique, est 

appuyée par les observations réalisées chez les algues rouges (notre étude; Lavaut et al., 2022), 

les mousses (Cronberg et al., 2006; Shortlidge et al., 2021), les plantes sans fleurs (e.g. les 

cycades; Toon et al., 2020) et les plantes à fleurs (Ollerton et al., 2011). Chez les algues rouges, 

les mousses et les cycades, la fécondation se fait en présence d’eau (Paolillo, 1981). L’origine 

des algues rouges étant plus ancienne que la radiation des grands groupes d’animaux (500 

millions d’années antérieure à “l’explosion du Cambrien” ; Erwin et al., 2011), on pourrait 

faire l'hypothèse que les gamètes mâles des rhodophytes ont tout d'abord été transportés 

seulement par les mouvements d’eau. Il est toutefois à noter que l’origine des animaux est 

encore très controversée et que plusieurs études phylogénétiques (Wang et al., 1999 ; Heckman 

et al., 2001) ainsi que des travaux basés sur de nouvelles interprétations du registre fossil (Budd 
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et Jensen, 2000 ; Fedonkin, 2003 ; Cohen et al., 2009) proposent que les premiers animaux 

seraient apparus bien avant le Cambrien. Des dates de divergence entre nématodes et 

arthropodes remontant à environ 1000 millions d’années ont par exemple été proposées (Wang 

et al., 1999 ; Heckman et al., 2001). La période initiale de transport des gamètes des algues 

rouges, sans l’aide des animaux, aurait donc pu être plus courte que ce que laissent supposer 

les études les plus restrictives sur la diversification des animaux. Il est toutefois possible que 

toutes ces relations végétaux/animaux soient récentes et aient évolué indépendamment en 

parallèle dans les grands groupes d’Archaeplastida. L’existence d'évolution indépendante et 

convergente dans différents groupes d’Archaeplastida a été montrée pour d'autres traits comme 

la multicellularité ou l’architecture du génome de leur chloroplastes (Parfrey et Lahr, 2013 ; 

Lee et al., 2016). Si certaines associations entre plantes et pollinisateurs hautement spécialisées 

sont très stables durant de longues périodes de temps (comme la relation mutualiste entre les 

Ficus et les guêpes pollinisatrices de la famille des Agaoninae, ininterrompue depuis de plus 

de 60 millions d’années ; Rønsted et al., 2005), les relations entre pollinisateurs généralistes et 

leurs plantes hôtes peuvent être beaucoup plus labiles (Althoff et al., 2012 ; Trøjelsgaard et al., 

2013). Nos résultats ne permettent pas pour le moment de répondre à ces questions mais des 

expériences futures pourraient être menées pour tester la potentielle histoire évolutive des 

relations entre algues rouges et animaux marins transporteurs de gamètes. Par exemple, il serait 

intéressant de tester si ces relations existent dans tous ou une majorité des grands ordres 

d’algues rouges (voir Yang et al., 2016), cela pourrait nous renseigner sur leur ancienneté et 

nous permettre d’estimer une date d’origine. Des études testant les interactions entre différentes 

paires d'espèces algues/animaux pourraient aussi nous permettre de savoir si ces relations sont 

spécifiques à G. gracilis et I. balthica ou si elles sont générales et impliquent de nombreuses 

espèces d’animaux marins dans la reproduction des algues rouges. 

Nos résultats, conjointement à ceux d'études écologiques menées sur le terrain et en laboratoire 

et portant sur l'écologie des Idotées (Nicotri, 1980 ; Mancinelli et Rossi, 2001 ; Hargeby et al., 

2004 ; Vesakoski et al., 2008), nous permettent de proposer que la relation entre G. gracilis et 

I. balthica serait de type mutualiste à bénéfices réciproques. Les idotées se nourrissant des 

épiphytes de l'algue rouge pourraient avoir un impact positif sur sa photosynthèse et sa 

croissance et leur capacité à transporter les gamètes mâles pourrait également augmenter le 

succès reproducteur de l’algue ; il est possible qu’en retour les idotées utilisent l’algue en tant 

qu’habitat, protection contre les prédateurs et “garde-manger” (i.e., substrat sur lequel pousse 

les épiphytes).  
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En mer Baltique, les idotées sont trouvées essentiellement sur Fucus vesiculosus (Schaffelke 

et al., 1995 ; Malm, 1999). En Bretagne, nos résultats montrent qu'elles sont préférentiellement 

associées à G. gracilis. En particulier, nos observations montrent que G. gracilis héberge les 

plus petits individus, correspondant d’une part aux cohortes des premiers stades de 

développement d’I. balthica et aux femelles adultes, en revanche les plus grands individus 

(probablement des mâles) sont trouvés sur Fucus serratus. Ceci est en accord avec les 

expérimentations menées par Vesakoski et collaborateurs (2008) qui démontrent un trade-off 

spécifique au sexe, c’est-à-dire une différence de compromis entre les risques et les ressources, 

les femelles se dissimulant plus que les mâles tandis que ces derniers montreraient des 

comportements plus risqués, comme nager entre les algues durant la journée. Nos résultats 

confirment par ailleurs les observations de Naylor (1955), qui montraient que les juvéniles 

d’Idotea granulosa se trouvaient essentiellement sur une algue rouge (Palmaria palmata) et 

les adultes sur différentes espèces d’algues brunes. Ces observations vont dans le sens de notre 

hypothèse selon laquelle les gracilaires offriraient un abri contre les prédateurs, car les idotées 

de petites tailles et de couleur rouge sombre s’accrochent et se dissimulent plus facilement dans 

une gracilaire que celles de grandes tailles. Enfin les expériences complémentaires que nous 

avons réalisées au laboratoire suggèrent que la présence d’idotées chez G. gracilis favorise la 

libération des gamètes. En effet, dans notre étude, l’effet des isopodes est détectable dès le 

début de l’expérience ce qui suggère une influence directe de ces derniers. De plus, la 

proportionnalité entre le nombre d’idotées et le nombre de gamètes libérés suggère que cette 

action est essentiellement mécanique. Comment expliquer cet effet ? Différentes hypothèses 

non exclusives peuvent être avancées. Premièrement, on peut supposer que les idotées en 

broutant le biofilm et les microorganismes à la surface de l’algue ou en circulant le long de 

celui-ci, en s’y accrochant fermement, vont nettoyer les ostioles des cryptes mâles et favoriser 

la libération des spermaties. La photo en microscopie confocale (réalisée par Sébastien Colin) 

de la surface d’un thalle mâle de G. gracilis montre clairement que les spermaties sont libérées 

par un ostiole qui se forme au-dessus des cryptes mâles (Figure 4.4). 
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Figure 4.4. Reconstruction 3D de la surface du thalle d’un gamétophyte mâle de G. gracilis. 
Le mucilage entourant les spermaties, et également accumulé autour de l’ouverture des 
ostioles, est révélé par une coloration à la ConA-AF488. D’après Lavaut et al., 2022, Fig. S3A. 

Cette ouverture a la taille d’un gamète et on peut penser qu’il peut s’obstruer facilement. Ceci 

pourrait expliquer en partie pourquoi les gamétophytes mâles reproducteurs conservés en 

culture pendant plusieurs semaines sous faible agitation cessent de produire des gamètes 

(observations personnelles). Deuxièmement, on peut supposer que les mouvements d’eau et/ou 

les vibrations engendrées par la ventilation branchiale des idotées pourraient favoriser la 

libération des spermaties. De tels effets mécaniques existent chez les angiospermes, la 

pollinisation par bourdonnement qui favorise le transfert du pollen est un phénomène répandu 

chez plus de 20 000 espèces de plantes (De Luca et al., 2013). Les vibrations transmises du 

corps du pollinisateur à la fleur secouent les grains de pollen à l'intérieur des anthères, 

provoquant leur éjection forcée à travers les pores terminaux et sur le corps de l'abeille 

(Buchmann et Hurley, 1978). Ce comportement est connu sous le nom de pollinisation par 

bourdonnement, produit lorsque l'abeille fait vibrer son corps (Buchmann, 1983). De même, 

les vibrations ou les rapides mouvements d’eau engendrés par les cinq paires de pléopodes à 
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l'intérieur de la chambre branchiale chez les idotées pourraient jouer un rôle similaire. 

L’activité des isopodes sur G. gracilis pourrait servir de facilitateur indirect. En effet, en 

s’activant sur le thalle mâle, les visiteurs pourraient induire et favoriser la libération des 

spermaties emportées ensuite par les courants d’eau. Ce système serait comparable à 

l’ambophilie observée chez certaines plantes qui étaient autrefois considérées comme 

pollinisées uniquement par le vent ou par les insectes et qui ont été récemment identifiées 

comme étant pollinisées à la fois par le vent et par les insectes (Gong et al., 2015). Par 

conséquent, l'ambophilie pourrait représenter une adaptation à différents environnements qui 

varient selon certaines conditions privilégiant la pollinisation par le vent, d’autres par les 

animaux (Wang et al., 2017). L’ambophilie pourrait être un système flexible, dans des lieux 

ouverts où les pollinisateurs animaux sont rares, la pollinisation par le vent pourrait être plus 

fréquente et plus fiable (Totland et Sottocornola, 2001). En revanche, dans les habitats fermés 

où les pollinisateurs animaux sont fréquents, la pollinisation animale pourrait garantir la 

reproduction (Culley et al., 2002). Un tel système permettrait de maximiser les fécondations 

chez certaines algues rouges qui, comme G. gracilis, occupent les cuvettes rocheuses soumises 

à l’alternance des marées et restent immergées à marée basse, passant la moitié de leur temps 

en milieux fermés (marées basses) et l’autre moitié en milieux ouverts (marées hautes). C’est 

un résultat remarquable, car il démontre que les idotées augmentent la production de gamètes 

et donc le succès reproducteur des mâles. Ce mécanisme pourrait être particulièrement efficace 

chez des algues rouges se reproduisant préférentiellement à marée basse comme G. gracilis 

(Engel et Destombe, 2002). Afin d’explorer toutes les facettes de cette relation mutualiste, des 

expériences supplémentaires pourraient être menées pour tester s’il existe des signaux entre les 

deux partenaires. Dans ce cadre, il serait particulièrement intéressant de déterminer si les 

idotées se retrouvent plus fréquemment sur les gracilaires lors de la période de reproduction de 

l’algue. Des expériences de choix pourraient également être conduites en laboratoire dans le 

but de démontrer si la gracilaire offre un habitat préférentiel pour se cacher des prédateurs par 

rapport aux autres hôtes comme les Fucus. 

En outre, cette découverte offre des pistes pour l’exploration de traits mâles sous sélection 

sexuelle. Chez les plantes, il est généralement admis que les traits floraux attirant les 

pollinisateurs sont plus susceptibles d’être sous sélection sexuelle. Déterminer les traits des 

gracilaires qui pourraient attirer les idotées (tels que les signaux chimiques) ou faciliter le 

transport des spermaties par les idotées (tels que le mucilage) pourrait permettre de détecter 

des traits sous-sélection (Cf Chapitre 5). 
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Chapitre 5. Etude de la sélection sexuelle chez 
G. gracilis et des traits mâles potentiellement 

soumis à cette sélection. 
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5.1 Introduction 

La sélection sexuelle résulte de la compétition entre les individus pour l'accès aux partenaires 

et/ou à leurs gamètes (Hosken et House, 2011). Historiquement développée pour expliquer le 

dimorphisme sexuel des caractères sexuels secondaires chez les espèces animales (Darwin, 1871), 

la théorie de la sélection sexuelle postule que l'anisogamie devrait conduire à une forte 

compétition entre les mâles pour l'accès aux femelles et aux ovules. En effet, chez les espèces 

anisogames, le coût de la production des gamètes est différent selon le sexe, la femelle produit 

des gamètes de grandes tailles et contenant une importante quantité de ressources alors que le 

mâle produit des gamètes plus petits et contenant peu de ressources (Bateman, 1948; Trivers, 

1972). De par cette asymétrie d’investissement entre les sexes, la fonction femelle est limitée 

principalement par l'accès aux ressources. Par contre, les gamètes femelles sont une ressource rare 

et donc limitante pour les mâles (Bateman, 1948 ; Trivers 1972). Par conséquent, selon la théorie 

de la sélection sexuelle, tout trait qui augmente l'accès aux partenaires sexuels femelles devrait 

considérablement affecter le succès reproducteur des mâles (Dewsbury, 2005). La sélection 

sexuelle a été quantifiée chez un grand nombre d'espèces animales à l'aide des principes de 

Bateman (Bateman, 1948) qui postulent que : (i) l'opportunité de sélection I, c'est-à-dire la 

variance du succès reproducteur ; (ii) l'opportunité de sélection sexuelle IS, c'est-à-dire la variance 

du nombre de partenaires (i.e. le « mating success ») et (iii) le gradient de Bateman, c'est-à-dire 

la pente de la régression du succès reproducteur en fonction du nombre de partenaires sont plus 

grand chez le sexe soumis à sélection sexuelle (généralement le mâle).  

Bien qu'il soit admis que la sélection sexuelle devrait être plus forte chez les mâles dans toute 

espèce anisogame (Arnold, 1994), Darwin lui-même ne la considérait pas comme une force 

sélective majeure chez les plantes et certains grands groupes d’invertébrés (Darwin, 1871). En 

effet, il existe plusieurs difficultés potentielles liées à l'application aux plantes des concepts de 

sélection sexuelle comme le fait que, dans la majorité des cas, il n’existe de dimorphisme sexuel 

“spectaculaire” (i.e. l'équivalent des armements et ornements chez les vertébrés), le fait que le 

choix du partenaire paraissait impossible chez des êtres non “pensants” et enfin le fait qu’une 

grande majorité des plantes sont hermaphrodites (environ 90% ; Barrett et Hough, 2013). Chez 

les hermaphrodites simultanés, les fonctions mâle et femelle sont combinées dans le même 

organisme et il n'existe pas de dimorphisme sexuel. Il a donc longtemps été considéré que 

l'hermaphrodisme était incompatible avec la sélection sexuelle, car aucune compétition 

intrasexuelle ne pouvait se produire chez ces organismes (Grant, 1995 ; mais voir l'étude de 
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Pélissié et al., 2012, par exemple, qui contredit cet argument). La sélection sexuelle chez les 

angiospermes a ainsi fait l'objet d'un débat acharné (Arnold, 1994 ; Grant, 1995). La sélection 

sexuelle chez les angiospermes est aujourd'hui largement reconnue comme une force évolutive 

possible tant pour les espèces monoïques mais aussi pour les espèces dioïques et hermaphrodites 

(Moore et Pannell, 2011 ; Barrett et Hough, 2013). La présence dans de nombreuses espèces de 

dimorphisme sexuel qui suggère un effet fort de la sélection sur les traits liés à l'attrait des 

pollinisateurs ou ceux qui permettent un plus fort investissement dans la reproduction chez les 

mâles (Hodgins et Barrett, 2008 ; Briscoe Runquist et al., 2017 ; Paterno et al., 2020), constitue 

un argument en faveur de l'existence d'une sélection sexuelle chez les plantes. Néanmoins, les 

principes de Bateman n'ont été testés que chez trois espèces d'angiospermes, où la sélection 

sexuelle s'est avérée plus forte chez les mâles (Tonnabel et al., 2019 ; Kwok and Dorken, 2022 ; 

Barbot et al., 2023). Une seule étude a été réalisée chez une plante non-phanérogame, une mousse 

ne présentant pas de dimorphisme sexuel (Johnson and Shaw, 2016), suggérant la possibilité d'une 

sélection sexuelle plus forte chez les mâles, mais sans que cela n’entraîne nécessairement 

l'évolution de caractères sexuellement dimorphiques.  

Chez les plantes, certains traits ont été associés à une augmentation du succès reproducteur mâle 

et ont été interprétés comme potentiellement sous sélection sexuelle, ceci est le cas en particulier 

pour les traits qui augmentent la capacité d’une plante à exporter son pollen (Delph et Ashman, 

2006). Il a par exemple été montré que la taille et l'architecture des plantes peuvent influencer la 

production de pollen et/ou sa distance de dispersion et ainsi jouer sur le succès reproducteur mâle. 

En effet, les plantes entomogames de plus grandes tailles et portant plus de fleurs attirent plus de 

pollinisateurs alors que le pollen des grandes plantes est plus facilement dispersé par le vent chez 

les anémogames (de Jong et Klinkhamer, 1994 ; Klinkhamer et al., 1997 ; Delph et Ashman, 2006 

; Pickup et Barrett, 2012). Certaines caractéristiques des fleurs, ont aussi été associées à une plus 

forte attraction des pollinisateurs (par exemple, taille des fleurs ou taille de l’inflorescence, 

production de nectar et de parfum) alors que d’autres ont été impliquées dans la manière de 

distribuer le pollen (la maturation échelonnée des anthères peut par exemple permettre la 

distribution du pollen de manière plus homogène et sur un temps plus long, maximisant ainsi le 

nombre d’individus - animaux - différents qui participent à la pollinisation) (Moore et Pannell, 

2011; Tonnabel et al., 2019). Chez les espèces entomogames, des différences entre individus pour 

ces caractéristiques peuvent avoir des conséquences importantes sur la fréquentation des 

pollinisateurs, la compétition entre mâles pour l’accès aux femelles et l'évolution du dimorphisme 

sexuel (Barrett et Hough, 2013). D’autres traits, plutôt liés à la phénologie de la floraison (Bullock 



106 
 

et al., 1983) ou à la quantité de pollen produit (Schoen et Stewart, 1986) ont été liés à la capacité 

des mâles à atteindre les gamètes femelles. Enfin, certains caractères en relation avec la 

morphologie ou la biochimie des grains de pollen pourraient aussi être sous sélection sexuelle. 

Les grains de pollen présentent en effet des morphologies complexes et très diverses (leurs parois 

cellulaires forme souvent des papilles, ouvertures et autres épines ou crêtes à leur surface ; Wang 

et Dobritsa, 2018) et ils sont souvent couverts de fluides visqueux (par exemple le “pollenkitt” ou 

l’élastoviscine ; Pacini et Franchi, 2020). L'idée que ces caractéristiques pourraient avoir un effet 

sur la capacité de transport des grains de pollen par le vent (via des effets sur l'aérodynamique des 

grains de pollen) ou par des pollinisateurs (via des effets sur la capacité à se coller de manière 

effective sur les pollinisateurs) a été avancée (Wang et Dobritsa, 2018 ; Lynn et al., 2020 ; Pacini 

et Franchi, 2020).  

Les plantes sont des organismes sessiles et cela oblige le pollen ou les gamètes mâles à être 

dispersés dans l'environnement par l'intermédiaire de pollinisateurs ou de facteurs abiotiques. 

Dans le cas des organismes sessiles, on pourrait donc s’attendre à ce qu’une partie de la variance 

en termes de nombre de partenaires ne soit pas déterminée par des caractères héréditaires, mais 

plutôt par la localisation géographique de l'individu par rapport à ses partenaires potentiels. De 

nombreuses études ont exploré l'impact de la localisation géographique sur le succès reproducteur 

des mâles et/ou des femelles (Oddou-Muratorio et al., 2006 ; Isagi et al., 2007 ; De Cauwer et al., 

2010a, 2010b), mais sans lier explicitement leurs résultats à la sélection sexuelle.  

Comme les plantes, les algues rouges sont sessiles et anisogames (Dixon, 1973). Les gamètes 

mâles sont libérés dans l'eau et les fécondations ont lieu sur les femelles. Dans ce groupe 

d'organismes, les gamètes mâles ne sont pas flagellés et nous avons récemment démontré que la 

fécondation par l'intermédiaire d'un animal augmente le succès de la fécondation (Lavaut et al., 

2022, voir Chapitre 4). Chez G. gracilis, le succès de la fécondation des mâles présente une forte 

variance qui ne peut être expliquée uniquement par la distance parcourue par le gamète mâle pour 

trouver une partenaire ni par la taille des mâles (Engel et al., 1999). Ces observations suggèrent 

qu'il pourrait y avoir une compétition entre les mâles ou un choix des femelles, signe d'une 

sélection sexuelle (Engel et al., 2002, 1999). Cependant, jusqu'à présent, chez cette algue, les 

principes de Bateman n’ont pas été testés pour déterminer si la sélection sexuelle était plus 

marquée chez les mâles. 

L’objectif de ce chapitre consiste à déterminer si les gamétophytes mâles ou femelles sont soumis 

à la sélection sexuelle chez G. gracilis, et le cas échéant, d’explorer quels traits des individus 
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peuvent être sélectionnés par ce processus. Dans une première partie, l’occurrence de la sélection 

sexuelle est testée en se basant sur les trois indices de Bateman, estimés grâce aux résultats des 

analyses de paternité réalisées dans la population du Cap Gris Nez. Les analyses des indices de 

Batman ont été effectuées en collaboration avec Mathilde Dufay (CEFE, CNRS) et les résultats 

ont été rédigés sous forme d’un article qui a été soumis dans Proc Royal Soc London. Cet article 

montre qu’il existe une possibilité de sélection sexuelle chez G. gracilis s’exerçant probablement 

sur des traits mâles, alors que cette espèce ne présente pas de dimorphisme sexuel. Les résultats 

montrent que des traits environnementaux, non héritables, comme la localisation géographique 

des individus, expliquent en partie la plus grande variance du succès de fécondation observée chez 

les mâles par rapport aux femelles. Suite à cet article, il était donc important de rechercher s’il 

existait des caractères héréditaires capables d'augmenter l'accès des individus mâles aux 

partenaires femelles malgré l’absence de dimorphisme sexuel évident. C’est ce que nous 

présentons dans la deuxième partie de ce chapitre où nous avons évalué : 

(1) L’effet de la biomasse des mâles, mesurée durant la pleine saison de reproduction (août) 

dans la population de GNH, sur le nombre de partenaires et le succès reproducteur. 

(2) Le rôle de la phénologie de la reproduction (durée de fertilité) des mâles sur la variation 

du nombre de partenaires grâce à des analyses de paternité réalisées en juin et en août dans 

la même population. 

(3) L’impact des interactions biotiques avec I. balthica sur la variation du succès de 

fécondation des mâles grâce à des croisements contrôlés en laboratoire 

(4) La variabilité du succès de fécondation des mâles en conditions contrôlées au laboratoire, 

ce qui permet de s’affranchir de la position géographique des individus 

La stabilité temporelle du succès de fécondation des mâles in situ a aussi été testée en utilisant les 

échantillonnages temporels effectués dans la population du Gris Nez (Engel, 2000).  
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5.2 Sexual selection in seaweed? Testing Batemans principles in 

the red alga Gracilaria gracilis 

 

Dans l’article suivant, soumis au journal Proceeding of the Royal Society B (Biological Sciences), 

nous testons l’occurrence de la sélection sexuelle chez G. gracilis en utilisant les trois principes 

de Bateman. Ces trois principes postulent que (i) la variance du succès reproducteur et (ii) la 

variance du nombre de partenaires (c'est-à-dire le « mating success ») sont plus grandes chez les 

mâles et (iii) que la relation entre le succès reproducteur et le nombre de partenaires (le gradient 

de Bateman) est également plus forte chez les mâles que chez les femelles. Pour cela, nous avons 

calculé le succès reproducteur et le nombre de partenaires des mâles et des femelles de la 

population naturelle GNH, à partir des analyses de paternité réalisées en août 2020. Les résultats 

montrent que 92% des fécondations ont lieu entre les partenaires de cette population. La variance 

du nombre de partenaires est significativement plus grande chez les mâles que chez les femelles 

et le gradient de Bateman n'est positif que chez les mâles. Nous montrons que la distance par 

rapport aux potentiels partenaires femelles explique une part de la variance du nombre de 

partenaires chez les mâles, mais pas toute la variance. Ces résultats soutiennent l’hypothèse que 

la sélection sexuelle se produit chez G. gracilis, probablement sur des traits mâles, que nous 

n’avons pas mesuré dans cet article, mais qui seront l’objet de la deuxième partie de ce chapitre.  
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5.3 Etude des traits mâles candidats à la sélection sexuelle et de la 

variation du succès de fécondation des mâles 

L’article précédent montre qu’il y a une possibilité de sélection sexuelle chez G. gracilis. Dans 

cette deuxième partie, nous nous sommes donc intéressés à plusieurs traits qui pourraient être sous 

sélection chez les mâles : la biomasse, la durée de fertilité des mâles, c’est-à-dire la période 

pendant laquelle ils réalisent des fécondations, et la capacité de leurs gamètes à être transportées 

par I. balthica.  

Dans cet article, nous avons également montré que la distance aux partenaires avait un effet sur 

le succès reproducteur des mâles. Dans cette partie, nous avons ainsi comparé le succès des mâles 

entre les conditions naturelles et des conditions contrôlées en laboratoire afin de s’affranchir de 

l’effet de la distance.  

La stabilité temporelle du succès de fécondation des mâles en population naturelle a de plus été 

testée grâce aux analyses réalisées en 1995 et 1997 (Engel et al., 1999 ; Engel, 2000). 

Les analyses dans cette partie de la thèse ont été effectuées à partir des données issues des analyses 

de paternité réalisées : en 1995 et en 1997 par Carolyn Engel, en juin 2020 dans le cadre du stage 

de Master 1 de Coline Giraud co-encadrée avec Christophe Destombe, en août 2020 (données 

aussi utilisées dans l’article soumis 5.2), ainsi que celles réalisées dans le cadre de l’expérience 

menée avec les idotées (Lavaut et al., 2022, Chapitre 4). 
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5.3.1  Matériel et méthode 

5.3.1.1 Analyse de paternité 

5.3.1.1.1 En population naturelle 

Les analyses de paternité ont été réalisées au mois de juin et au mois d’août 2020 dans la 

population GNH (Tableau 5.1) selon le protocole présenté dans le Chapitre 2 afin de répondre à 

plusieurs questions. Tout d'abord, les analyses réalisées au mois d’août ont été utilisées pour tester 

les trois principes de Bateman et ainsi étudier l’occurrence de la sélection sexuelle chez G. gracilis 

(voir article soumis 5.2). Les analyses du mois de juin (Tableau 5.1) ont été utilisées 

conjointement avec celles d'août pour étudier la phénologie de la reproduction chez les mâles de 

la population en 2020. Enfin, les analyses du mois d’août 2020 ont été utilisées comme point de 

comparaison temporelle avec les analyses de paternité réalisées en 1995 et 1997 (Engel et al., 

1999) pour les individus ayant survécu plus de 20 ans dans la population de GNH (voir Chapitre 

3). Ces dernières analyses ont été réalisées afin de tester la stabilité du succès reproducteur de ces 

individus sur le long terme. 

Tableau 5.1. Nombre de cystocarpes et proportion de femelles utilisés dans les analyses de 
paternité en juin et en août 2020 dans la population naturelle de Gris Nez Haut. 

 Juin 2020 Août 2020 

Nombre de femelles total dans la population 47 70 
Nombre de femelles avec cystocarpes prélevés 20 64 
Pourcentage de femelles avec cystocarpes prélevés 43% 91% 

Nombre moyen de cystocarpes prélevés pas femelle 22 (10 à 32) 32 (12 à 48) 

Nombre total de cystocarpes analysés 437 2016 

 

5.3.1.1.2 En croisements contrôlés 

Des cystocarpes ont été prélevés et analysés suite à l’expérience de croisements avec ou sans 

idotées décrite dans Lavaut et al. (2022) (voir Chapitre 4). En plus des 4 conditions expérimentales 

(algues mâles et femelles en présence (C1) ou absence d’idotées (C2) ; algues femelles seules en 

présence d’idotées préalablement incubées avec des algues mâles (C3) ou témoin sans idotées 

(C4) présentées dans Lavaut et al. (2022), une cinquième condition a été mise en place : algues 

mâles et femelles avec bullage et sans idotées (C5) (Tableau 5.2). Dans ces expériences, les 10 

individus mâles et les 6 individus femelles utilisés proviennent de la population GNH (l’identité 

des individus utilisés pour chaque croisement est donnée en Tableau 5.2). Dans chaque aquarium, 



127 
 

3 génotypes femelles et 10 génotypes mâles différents étaient présents. Les mêmes génotypes 

mâles ont été réutilisés entre les réplicas, en revanche, les génotypes femelles étaient différents 

d’un réplica à l’autre (Tableau 5.2). 

L’objectif des analyses de paternité était de comparer le succès de fécondation des mâles estimé 

sur le terrain avec celui estimé au laboratoire. La condition de laboratoire permet de s'affranchir 

de l’effet distance aux partenaires sur le terrain (c'est-à-dire déterminée par leur position 

géographique dans la flaque) (voir article soumis 5.2).  

Tableau 5.2. Nombre de cystocarpes analysés dans chaque condition et dans chaque répliqua 
après les croisements réalisés en conditions expérimentales. ng : cystocarpes non-génotypés. 

 Réplica 3 Réplica 4 Total 

Identité des femelles 163 – 249 – 
32 

125 – 86 – 
30 

 

Identité des mâles 
3 – 240 – 54 – 151 – 20 
87 – 9 – 12 – 61 – 181 

 

Condition “C1”: Mâles et femelles avec idotées 87 112 199 
Condition “C2”: Mâles et femelles sans idotées ng ng ng 

Condition “C3”: Femelles et idotées pré-incubées avec des 
mâles 

84 31 58 

Condition “C4” : Femelles seules (i.e., biais du 
manipulateur) 

2 0 2 

Condition “C5”: Mâles et femelles avec bullage et sans 
idotées 

101 91 192 

Total 217 234 451 

 

5.3.1.2 Estimateurs des succès de fécondation et reproducteur 

Grâce aux analyses de paternité et aux mesures réalisées sur le terrain, il est possible de mesurer 

plusieurs estimateurs chez les mâles et les femelles. 

Pour les mâles, ces estimateurs sont :  

● Le succès de fécondation, qui correspond à la proportion de cystocarpes engendrés par 

un mâle. Le succès de fécondation peut être estimé indépendamment pour chaque femelle 

ou sur l’ensemble des femelles. 

● Le succès reproducteur, qui correspond au nombre total de cystocarpes engendrés par un 

mâle dans une saison de reproduction. Celui-ci est estimé par le produit du succès de 

fécondation mâle pour une femelle donnée et le succès reproducteur de cette femelle, 

sommé sur toutes les femelles. 
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● Le nombre de partenaires, qui correspond au nombre total de femelles différentes avec 

lequel un mâle a produit au moins un descendant. 

Pour les femelles, ces estimateurs sont :  

● Le succès de fécondation, qui correspond au nombre moyen de cystocarpes produits par 

centimètre de thalle 

● Le succès reproducteur, qui correspond au nombre total de cystocarpes produit par une 

femelle dans une saison de reproduction. Celui-ci est estimé par le produit du succès de 

fécondation et de la biomasse totale de la femelle (c'est-à-dire volume total du thalle). 

● Le nombre de partenaires, qui correspond au nombre total de mâles différents avec 

lesquels une femelle a produit au moins un descendant. 

Le succès reproducteur et le nombre de partenaires ont été estimés sur 50 femelles pour lesquelles 

la biomasse et le nombre de cystocarpes par centimètre ont pu être mesurés. Le succès 

reproducteur et le nombre de partenaires des femelles et des mâles ont ensuite été standardisés en 

divisant la valeur obtenue pour chaque individu par la moyenne respective pour chaque sexe. Ces 

estimateurs ont été utilisés pour mesurer les 3 indices de Bateman (voir article section 5.2). Ces 

estimateurs ont été calculés seulement avec les résultats des analyses de paternité du mois d’août 

2020 car c’était le jeu de données le plus complet.  

Dans les analyses de la phénologie, le succès de fécondation pour chaque mâle a été calculé sur 

le terrain au début et en fin de saison de reproduction sur la totalité des descendants engendrés 

(cystocarpes) en juin et en août 2020.  

Le succès de fécondation mâle a également été calculé au laboratoire dans les expériences de 

croisements contrôlés. La totalité des cystocarpes engendrés (c'est-à-dire, pour chacune des 

conditions C1, C2, C3, C4 et C5) par les 10 mâles utilisés dans l'expérimentation a été prise en 

compte pour le calcul de cet estimateur.  

Le succès de fécondation obtenu sur le terrain pour les 24 mâles étant présents à la fois en 1995, 

1997, et août 2020 a été estimé. Pour ces dates d'échantillonnage, des analyses de paternité étaient 

disponibles (Engel et al., 1999 ; Engel, 2000). A chaque date d'échantillonnage, l’estimation s'est 

faite en utilisant la totalité des cystocarpes engendrés uniquement par ces 24 mâles. Le reste des 

cystocarpes genotypés, fécondés par d'autres pères, n’a pas été pris en compte (contrairement aux 

analyses présentées dans l’article en section 5.2).  
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5.3.1.3 Traits mâles étudiés 

5.3.1.3.1 Distance aux partenaires 

La distance entre chaque individu et tous ses partenaires sexuels potentiels (i.e. tous les individus 

du sexe opposé) a été calculée à l'aide des coordonnées géographiques au sein de la population 

GNH. La moyenne de ces distances a été utilisée comme un indicateur de l'accès potentiel aux 

partenaires sexuels. Cet indice a été calculé pour les mâles et pour les femelles présents lors de 

l’échantillonnage du mois d’août 2020 (voir article section 5.2). 

5.3.1.3.2 Phénologie de la reproduction des mâles 

La période de fertilité des mâles a été estimée en utilisant les analyses de paternité réalisées sur 

les échantillonnages de juin et d’août 2020 (voir les résultats ci-dessous pour plus de détails). 

Cette analyse a été effectuée en prenant en compte les 88 mâles identifiés par leur génotype 

multilocus en juin et en août. Les analyses de paternité montrent qu’en juin certains cystocarpes 

sont issus de la fécondation de mâles qui n’ont pas été prélevés en juin (et réciproquement pour 

le mois d’août). Les 88 mâles ont donc été considérés comme présents dans la population en juin 

et en août, même s'ils n'ont pas tous été échantillonnés sur ces 2 mois, soit parce qu'ils étaient 

ensablés ou étaient sous forme dormante (dans ce cas seul le disque de fixation est présent) soit 

parce que les frondes étaient trop petites (voir Chapitre 3 pour plus de détails). 

Trois catégories de mâles ont été discriminées : ceux ayant réalisé des fécondations uniquement 

en juin, ceux ayant réalisé des fécondations uniquement en août et ceux ayant réalisé des 

fécondations en juin et en août.  

Ces 3 groupes de mâles ont été comparés afin de déterminer si une plus grande période de fertilité 

des mâles pouvait résulter en un plus grand succès de fécondation ou nombre de partenaires.  

5.3.1.3.3 Biomasse 

La biomasse des mâles en août 2020 a été estimée en utilisant la longueur (l) et le diamètre (d) 

mesurés sur le terrain pour calculer le volume cylindrique (V = 𝜋 x l x 0.25d²) (Cf Chapitre 2).  
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5.3.1.4 Analyses statistiques  

5.3.1.4.1 Effet des traits mâles  

Biomasse et distance aux partenaires : Des régressions linéaires simples ont été réalisées afin de 

tester si la biomasse avait un effet sur le succès reproducteur mâle ou le nombre de partenaires. 

Comme le nombre de partenaires et le succès reproducteur sont très corrélés chez les mâles (cf 

article 5.2), si un trait est corrélé avec l’un de ces estimateurs, il le sera probablement aussi avec 

le deuxième (comme c’est le cas de la distance aux partenaires, voir 5.2). Or, pour déterminer si 

un trait peut être sous-sélection sexuelle il est important de déterminer si ce trait influence 

principalement le nombre de partenaires ou le succès reproducteur. Pour cela, des modèles de 

régressions linéaires multiples ont été construits pour tester si un potentiel effet de la biomasse 

sur le succès reproducteur n’était pas uniquement la conséquence de l’effet de la biomasse sur le 

nombre de partenaires. De la même manière, des modèles de régressions linéaires multiples ont 

été utilisés pour tester si les effets potentiels de la biomasse et de la distance combinés sur le 

succès reproducteur n'étaient pas uniquement la conséquence de leur effet sur le nombre de 

partenaires. Les régressions linéaires ont été réalisées à l’aide de la fonction lm () sur R Core 

Team 2020 (v 4.0.3). 

Période de fertilité : Le test de rang non paramétrique de Wilcoxon-Mann-Whitney a été utilisé 

pour comparer les succès de fécondation et le nombre de partenaires entre les 3 groupes de mâles 

de fertilité différentes (c'est-à-dire mâles ayant réalisé des fécondations seulement en juin 2020, 

ceux ayant réalisé des fécondations seulement en août 2020 et ceux ayant réalisé des fécondations 

en juin et en août 2020). Les tests ont été réalisés à l’aide de la fonction cor.test() sur R Core Team 

2020 (v 4.0.3). 

5.3.1.4.2 Variation du succès de fécondation des mâles 

Des tests de corrélation de Spearman ont été réalisés pour comparer les succès de fécondations 

des mâles entre 1995, 1997 et 2020 (août), ainsi qu’entre les différentes conditions expérimentales 

et la population naturelle (août 2020). Les tests ont été réalisés à l’aide de la fonction wilcox.test 

() sur R Core Team 2020 (v 4.0.3). 
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5.3.2 Résultats 

5.3.2.1 Analyses de paternités 

5.3.2.1.1 Gris-Nez Haut juin 2020 

En juin 2020, à partir de l’analyse des 437 cystocarpes, le génotype paternel a pu être reconstitué 

pour 198 cystocarpes, dont 76% d’entre eux ont pu être attribués à des mâles de la population, soit 

150 cystocarpes, et 24% à des mâles extérieurs à la flaque non cartographiés, soit 48 cystocarpes 

(Tableau 5.3). Les cystocarpes restant (55%) ne présentaient pas suffisamment de locus amplifiés 

pour être attribués à un père ou tous les locus amplifiés étaient identiques au génotype de la mère 

(Tableau 5.3). Ce dernier résultat est sans doute dû à des problèmes techniques d’amplification 

dus à l’échantillonnage au début de la saison de reproduction. En effet, les cystocarpes sont à un 

stade de développement précoce, et l’ADN paternel est probablement en trop faible quantité pour 

être détecté par rapport à l’ADN maternel du thalle et du péricarpe (enveloppe du cystocarpe).  

Sur les 61 mâles échantillonnés au mois de juin, 23 n’ont engendré aucun cystocarpe. A l’inverse, 

dix cystocarpes de juin présentent des génotypes paternels de mâles prélevés seulement en août 

(voir matrice de fécondation Annexe 1).  

Tableau 5.3. Identification de la paternité dans les analyses réalisées en juin et août 2020, ainsi 
que dans l’expérience de croisements contrôlés en laboratoire. NC : nombre de cystocarpes ; PC : 
Proportion de cystocarpes. 

 Juin 2020 Août 2020 Expérience 
 NC PC NC PC NC PC 

Paternité identifiée 198 45% 1952 97% 328 73% 
Mâles de la population 150 76% 1795 92% - - 
Mâles extérieurs 48 24% 157 8% - - 

Paternité non-identifiée 239 55% 64 3% 104 23% 
Loci amplifiés insuffisants 118 49% 33 51% 80 77% 
Identique au génotype maternel 121 51% 21 33% 24 23% 

Présente 3 allèles pour au moins 1 locus 0 0% 10 16% 0 0% 
Maternité non identifiée - - - - 19 4% 

Total 437  2016  451  
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5.3.2.1.2 Gris-Nez Haut août 2020 

En août 2020, seuls 3% des cystocarpes génotypés ont été écartés des analyses de paternité, parmi 

lesquels 51 ne présentaient pas suffisamment de locus amplifiés pour être attribués à un père ou 

tous les locus amplifiés étaient identiques au génotype de la mère et 10 avaient un génotype 

triploïde pour certains des loci utilisés (Tableau 5.3). La proportion de cystocarpes ayant été 

engendrés par des mâles extérieurs était de 8% (Tableau 5.3). Sur les 71 mâles prélevés au mois 

d’août, seuls 3 n’ont réalisé aucune fécondation (voir matrice de fécondation, Annexe 2). Une 

partie des cystocarpes génotypés en août (N=87; Annexe 2) ont été engendrés par 8 mâles qui ont 

été échantillonnés seulement en juin (sans doute parce qu’ils ne restaient plus de fronde en août, 

ceci correspondrait à des individus présents sous forme dormante; voir Chapitre 3 pour plus de 

détails). 

5.3.2.1.3 Gris-Nez Haut 1995 et 1997 

Les données d’analyses de paternité étaient disponibles au laboratoire, suite à la thèse de Carolyn 

Engel (2000) pour l’année 1995 (Engel et al., 1999) et pour l’année 1997 (Engel, 2000, Article 6, 

tome II). Les 24 mâles ont engendré 179 cystocarpes en 1995 (soit 78% des fécondations), 174 

cystocarpes en 1997 (soit 65% des fécondations) et 878 cystocarpes en 2020 (soit 49% des 

fécondations) (Tableau 5.4). Ces mâles ont donc engendré une grande proportion des cystocarpes 

dans la population, même en 2020 où ils ne représentent pourtant que 30% des mâles (Tableau 

5.4). 

Tableau 5.4. Nombre et proportion de cystocarpes engendrés par les 24 mâles présents en 1995, 
1997 et 2020. 

 1995 1997 2020 

Nombre de mâles total 40 54 88 

Proportion de mâles que représente les 24 mâles 0.60 0.44 0.27 

Nombre de cystocarpes total 229 268 1795 

Nombre de cystocarpes engendrés par les 24 mâles 179 174 878 

Proportion de cystocarpes engendrés par les 24 mâles 0.78 0.65 0.49 

 

Il est à noter que ces analyses de paternité ayant été réalisées avec des loci différents de celles de 

2020 (voir Chapitre 2) la puissance de détection des pères uniques était légèrement différente entre 

les sets de loci. Grâce au nombre plus important de locus utilisés pour le génotypage en 2020, 

aucun mâle ne partageait le même de génotype multilocus au sein de la population, ce qui fait 
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qu’un père unique a pu être identifié pour les descendants en 2020, contrairement aux analyses 

précédentes où certains mâles partageaient des génotypes, dont 8 mâles sur 48 en 1995 et 2 mâles 

sur 56 en 1997 (Engel, 2000). Cependant, cela n’a aucune incidence pour nos analyses les mâles 

avec des génotypes partagés ne font pas partie des mâles analysés. 

5.3.2.1.4 Croisements en laboratoire 

Un fragment de thalle de chacune des six femelles utilisées a été génotypé avant le début de 

l'expérimentation. Cependant, comme les fragments de thalle provenant des 3 femelles utilisées 

conjointement dans chaque aquarium n’étaient pas marqués individuellement, le génotype de la 

mère a également dû être attribué à chacun des descendants (contrairement aux analyses de 

paternité en population naturelle où la mère est toujours connue). Pour 4% des cystocarpes 

analysés (i.e. 19 cystocarpes) la maternité n’a pas pu être attribuée, car le nombre de loci amplifiés 

n’étaient pas suffisants (Tableau 5.3). Sur les 432 cystocarpes de mère connue, 23% n’ont pas pu 

être attribués à un père unique puisque le nombre de loci amplifiés n’étaient pas suffisants 

(problème rencontré pour 80 cystocarpes) ou le cystocarpe avait le même génotype que la mère 

(problème rencontré pour 24 cystocarpes) (Tableau 5.3). La paternité n’a pas pu être attribuée 

pour les deux cystocarpes obtenus dans la condition C4.  

Au total, la maternité et paternité a pu être attribuée sans équivoque pour 328 cystocarpes (sur les 

451 génotypés). Une des 6 femelles (la femelle 249) n’a produit que 3 cystocarpes toutes 

conditions expérimentales confondues (Tableau 5.5). Cette femelle n’était donc pas mature au 

moment de l’expérimentation et elle ne sera pas prise en compte pour la suite des analyses. 
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Tableau 5.5. Nombre de descendants partagés (cystocarpes) entre les femelles et les mâles dans 
chaque condition. C5 : mâles et femelles avec bullage, C1 : mâles et femelles avec idotées, C3 : 
femelles avec idotées pré-incubées avec les mâles. 

Identité mâle Condition Identité femelle Total 
F30 F125 F86 F163 F32 F249 

M9 

C5 8 18 11 17 16  70 
C1 7 17 26 4 4  58 
C3 1 5 3  7  16 
Total 16 40 40 21 27 0 144 

M12 

C5  1  9 6  16 
C1    11 6  17 
C3   1  2  3 
Total 0 1 1 20 14 0 36 

M54 

C5 1 1 1  2  5 
C1 1 1   1  3 
C3     2  2 
Total 2 2 1 0 5 0 10 

M61 

C5 1  1 3  1 6 
C1  3 2 4 7  16 
C3   1  4  5 
Total 1 3 4 7 11 1 27 

M89 

C5 2 8 1 2 4 2 19 
C1  4 1 1 3  9 
C3  2     2 
Total 2 14 2 3 7 2 30 

M151 

C5  7 3 6 3  19 
C1    3 1  4 
C3     2  2 
Total 0 7 3 9 6 0 25 

M181 

C5 5 9 3 3 1  21 
C1 7 3 5 2 1  18 
C3       0 
Total 12 12 8 5 2 0 39 

M240 

C5  1  1 2  4 
C1    1   1 
C3     1  1 
Total 0 1 0 2 3 0 6 

M254 

C5    2 3  5 
C1  1 2 2 1  6 
C3       0 
Total 0 1 2 4 4 0 11 

M87 Total 0 0 0 0 0 0 0 

Total 

C5 17 45 20 43 37 3 165 
C1 15 29 36 28 24 0 132 
C3 1 7 5 0 18 0 31 
Total 33 81 61 71 79 3 328 
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5.3.2.2 Traits mâles candidats à la sélection sexuelle 

5.3.2.2.1 La biomasse 

La biomasse des mâles en août 2020 est comprise entre 0.2 et 162.3 cm3. Le nombre de partenaires 

des mâles augmente significativement avec leur biomasse (pente ± se : 0.79±0.01 p<0.01) (Figure 

5.1A). Le même résultat est observé avec le succès reproducteur (pente ± se : 0.79±0.01, p<0.05) 

(Figure 5.1B). Cependant, lorsque les effets de la biomasse et du nombre de partenaires sont testés 

simultanément sur le succès reproducteur, seul le nombre de partenaires a toujours un effet 

significatif sur le succès reproducteur (pente ± se : 1.24±0.07, p<0.001), tandis que la biomasse 

n’a plus d’effet (p=0.35). L’effet de la biomasse est donc similaire à celui de la distance (voir 

article, section 5.4), c’est-à-dire que la biomasse, comme la distance, ont d’abord un effet sur le 

nombre de partenaires.  

 

Figure 5.1. Relation entre la biomasse et (A) le nombre de partenaires, (B) le succès reproducteur 
chez les mâles. La significativité, estimée par la pente de la régression linéaire, est indiquée sur 
chaque graphique. 

Lorsque l’on teste l’effet de la biomasse, de la distance au partenaire et du succès reproducteur 

simultanément sur le nombre de partenaires, les effets de la biomasse et de la distance au 

partenaire sont proches du seuil de significativité (respectivement, p=0.061 et p=0.052). Il faut 

noter que la corrélation entre la biomasse et la distance aux partenaires est proche du seuil de 

significativité (p=0.068) (Figure 5.2). Cela suggère une fois de plus que la biomasse et la distance 

aux partenaires ont un effet direct sur le nombre de partenaires, et seulement un effet indirect sur 

le succès reproducteur.  
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Figure 5.2. Relation entre la biomasse des mâles et la distance moyenne à leurs partenaires 
femelles potentiels. La significativité, estimée par la pente de la régression linéaire, est indiquée 
sur le graphique. 

 

5.3.2.2.2 La phénologie de la reproduction 

Au total sur les 88 mâles dénombrés en Juin et en août 2020, seuls 8 mâles ont réalisé des 

fécondations uniquement au mois de juin (soit 9%), 41 uniquement au mois d’août (soit 47%), 36 

sur les deux mois (soit 41%) alors que 3 n’ont réalisé aucune fécondation (soit 3%) (Tableau 5.6). 

Les mâles ayant réalisé des fécondations durant toute la période de reproduction ont un nombre 

de partenaires significativement plus important que ceux ayant réalisés des fécondations 

exclusivement en début (juin) ou en fin (août) de période de reproduction (Figure 5.3A), avec en 

moyenne 14.86 ± 1.69 partenaire pour toute la saison contre 1.50 ± 0.29 et 7.51 ± 1.03 partenaire, 

respectivement, en juin et en août (Tableau 5.6).  

Tableau 5.6. Nombre de partenaires et succès de fécondation moyens par période de fertilité des 
mâles en 2020. N : nombre de mâles.  

Période  N Nombre moyen de  
partenaires  

Moyenne des succès de 
fécondation  

Juin 8 1.50 ± 0.29 0.0010 ± 0.0003 

Août 41 7.51 ± 1.03 0.0083 ± 0.0015 

Juin et Août 36 14.86 ± 1.69 0.0181 ± 0.0026 

Aucune fécondation  3 0 0 

Total 88 9.72 ± 0.97 0.0114 ± 0.0014 
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Le même résultat est observé pour le succès de fécondation, i.e. la proportion de cystocarpes 

engendrés par rapport au nombre total de cystocarpes (Figure 5.3B, Tableau 5.6). En ce qui 

concerne les mâles ayant réalisé des fécondations durant toute la période de reproduction, les 

analyses réalisées en juin ont permis d’identifier seulement 1 ou 2 partenaires supplémentaires 

différents de ceux du mois d’août. Le plus grand nombre de partenaires sur la saison de 

reproduction ne s’explique donc pas par le fait qu’ils auraient fécondé des pools de femelles 

différents en début et en fin de saison. La distribution des mâles n’étant efficace qu’en août ou sur 

toute la saison est homogène dans la population, tandis que les 8 mâles n’ayant réalisé des 

fécondations qu’en juin se trouvent plutôt localisés en bordure de la cuvette rocheuse (Figure 

5.4).  

 

 

 

Figure 5.3. Distributions du nombre de partenaires et succès de fécondation en fonction des 
périodes de fertilité des mâles. *** p<0.001 (Test non-paramétrique de rang Wilcoxon). 
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Figure 5.4. Position des mâles dans la population ayant engendré des descendants uniquement en 
juin (J), uniquement en août (A), durant les deux mois (AJ) ou n’ayant jamais engendré de 
descendants (N) en 2020. La limite de la cuvette rocheuse dans laquelle se trouve la population 
est indiquée en gris, les formes géométriques (en gris) indiquent la présence de roches au milieu 
de la cuvette. 
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5.3.2.2.3 Interaction avec les idotées 

Le succès de fécondation pour chacun des 10 mâles utilisés dans l’expérience de croisements avec 

ou sans idotées (voir Chapitre 4) a été calculé dans 3 des 5 conditions expérimentales : la condition 

avec des mâles et des femelles en présence de bullage (C5), la condition avec des mâles et des 

femelles en présence d’idotées (C1), la condition avec des femelles en présence d’idotées 

préalablement incubées avec des mâles (C3) (Figure 5.5).  

Tout d’abord, les résultats montrent une forte variation entre mâles, le mâle M9 ayant engendré 

près de 40% des cystocarpes dans les 3 conditions expérimentales alors que le mâle M87 n’a 

engendré aucun cystocarpe (Figure 5.5).  

 

 

Figure 5.5. Succès de fécondation pour chacun des 10 mâles dans les 3 conditions 
expérimentales : la condition avec des mâles et des femelles en présence d’idotées (C1), la 
condition avec des femelles en présence d’idotées précédemment incubées avec des mâles (C3), 
la condition avec des mâles et des femelles en présence de bullage (C5). 
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Figure 5.6. Corrélation de Spearman entre les succès de fécondation des mâles dans les différentes 
conditions expérimentales : (A) entre les conditions avec des mâles et des femelles en présence 
de bullage (C5) et en présence d’idotées (C1) ; (B) idem que (A) mais sans le mâle M9 ; (C) entre 
les conditions avec des mâles et des femelles en présence de bullage (C5) et avec des femelles en 
présence d’idotées préalablement incubées avec des mâles (C3) ; (D) entre les conditions avec des 
mâles et des femelles en présence d’idotées (C1) et avec des femelles en présence d’idotées 
préalablement incubées avec des mâles (C3). Le coefficient de corrélation et la significativité sont 
indiqués sur chaque graphique. 
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Les analyses montrent une corrélation significative entre les succès de fécondation des mâles dans 

les conditions avec bullage (C5) et avec idotées (C1) (Figure 5.6A), cette corrélation reste 

partiellement significative (p=0.069) même lorsque qu’on refait cette analyse sans le mâle M9 qui 

a une très forte valeur (Figure 5.6B). Cependant, il n’y a aucune corrélation du succès 

reproducteur des mâles entre les conditions avec bullage (C5) ou avec idotées (C1) et la condition 

avec idotées pré-incubées (C3) (Figure 5.6,C,D). Cela semble montrer que le succès des mâles 

en laboratoire est distribué très différemment lorsqu’ils sont (C5 et C1) ou pas (C3) dans 

l’aquarium avec les femelles. Cela est particulièrement visible pour 2 mâles. Le mâle M181 

conserve un succès de fécondation similaire dans les conditions C5 et C1 où il est présent, mais 

ne réalise aucune fécondation dans la condition C3, lorsque le transport de ces spermaties 

jusqu’aux femelles dépend uniquement des spermaties qui auraient pu adhérer aux idotées (Figure 

5.5). Le succès de fécondation du mâle M61 est impacté positivement par la présence des idotées, 

puisque dans la condition C5 (sans idotées) il a un succès de fécondation qui est très faible (0.02), 

puis qui augmente dans la condition C1 en présence des idotées (0.11), pour atteindre un 

maximum dans la condition C3 (0.24). En effet, ce mâle, engendre 24% des fécondations 

(deuxième meilleur mâle) dans la condition où le transport de ces spermaties jusqu’aux femelles 

dépend exclusivement des spermaties qui adhèrent aux idotées. 

5.3.2.3 Variation du succès de fécondation 

5.3.2.3.1 Stabilité temporelle 

Engel et collaborateurs (1999) ont montré que la majorité des fécondations se réalisaient à une 

distance moyenne entre les partenaires (distance observée) plus courte que celle attendue, calculée 

d’après leur position dans la population (distance observée d’environ 0.49 ± 0.01m, contre une 

valeur attendue de 0.91 ± 0.01m). Les résultats d’août 2020 sont similaires avec une distance 

moyenne entre les couples qui ont engendré des descendants de 0.43 ± 0.01m, contre une distance 

attendue de 1.17 ± 0.01m (i.e. la distance moyenne de tous les couples possibles au sein de la 

population). La distribution des fréquences de ces distances (Figure 5.7) montre que 50% des 

partenaires des couples potentiels se situent à une distance de moins de 0.83 cm l’un de l’autre, 

tandis que 50% des partenaires des couples réels se situent à moins de 0.34 cm l’un de l’autre. 

Ces distances sont comparables à celles mesurées en 1995, respectivement de 0.86 m et 0.33 m 

(Engel et al., 1999). 
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Figure 5.7. Fréquence des couples attendus et observés en fonction des distances entre les 
partenaires. 

 

La comparaison des succès de fécondation des 24 mâles présents en 1995, en 1997 et en 2020 

montre une corrélation significativement positive entre 1995 et 1997 (Figure 5.8A) et entre 1995 

et 2020 (Figure 5.9B). La corrélation est partiellement significative (p = 0.071) entre 1997 et 

2020 (Figure 5.8C). Cela démontre que la variance du succès de fécondation est stable au cours 

du temps avec certains mâles ayant toujours un fort succès de fécondation et d’autres ayant 

toujours un succès de fécondation faible, voire nul.  
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Figure 5.8. Corrélation de Spearman entre les succès de fécondation des mâles en (A) 1995 et 
1997, (B) 1995 et 2020, (C) 1997 et 2020. Le coefficient de corrélation et la significativité sont 
indiqués sur chaque graphique. 

 

5.3.2.3.2 Variabilité entre conditions naturelles et contrôlées  

La stabilité dans le temps, montrée dans le paragraphe précédent, pourrait être dépendante de 

l’identité mâle et/ou de la position des individus dans la flaque. Dans la première partie de ce 

chapitre (voir article 5.2) nous avons montré que la distance moyenne des mâles à leurs partenaires 

potentiels avait un impact sur leur succès reproducteur (i.e. le nombre total de descendants produit 

sur une saison de reproduction) et leur nombre de partenaires. En comparant, la variabilité du 

succès de fécondation entre conditions naturelles et contrôlées, l’objectif est de séparer l’effet de 
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l’identité mâle à celui de la position dans la flaque. En effet, en laboratoire les mâles étaient tous 

situés à une distance égale des femelles, soit 15 cm (Lavaut et al. 2022, Chapitre 4). 

Nous avons comparé le succès de fécondation des 10 mâles utilisés dans l’expérience des idotées 

avec le succès de fécondation de ces mêmes mâles sur le terrain en août 2020. Il n’y a pas 

corrélation entre les succès de fécondation des mâles en population naturelle et en laboratoire 

(Figure 5.9A) et cela reste vrai même lorsque le mâle M9 est enlevé des analyses (Figure 5.9B). 

Les mâles M240, M254, et M87 ont un faible succès reproducteur en laboratoire et sur le terrain 

(Figure 5.10).  

 

Figure 5.9. Corrélation de Spearman entre les succès de fécondation des mâles dans la population 
et en laboratoire : (A) avec tous les mâles, (B) sans le mâle M9. Le coefficient de corrélation et la 
significativité sont indiqués sur chaque graphique. 

Les mâles M89, M151, M61, M12 ont des succès reproducteurs parmi les plus élevés sur le terrain, 

mais ils ne montrent pas les meilleurs succès reproducteurs en laboratoire (Figure 5.10). Enfin, 

le mâle M9 a un succès de fécondation considérablement plus élevé en laboratoire que sur le 

terrain (Figure 5.10). Le mâle M9 est situé en bordure de population (Figure 5.11) et pourrait 

donc être limité dans son accès aux partenaires en population naturelle avec une distance moyenne 

à ces partenaires de 1.42 m, ce qui pourrait expliquer son plus fort succès reproducteur en 

laboratoire. Cependant, les mâles M240 et M254 sont également en bordure de population (avec 

des distances moyennes aux partenaires de 1.63 m et 2.29 m respectivement) et leur succès 

reproducteur reste faible en condition expérimentale. Enfin, l’individu M87, pourtant situé au 

milieu de la population, avec un accès privilégié aux partenaires (d = 0.81 m) reste 



145 
 

particulièrement médiocre, car il n’a réalisé aucune fécondation dans les expériences et est le père 

de seulement 2 cystocarpes dans des conditions naturelles (Annexe 2). 

 

Figure 5.10. Succès de fécondation pour chacun des 10 mâles en laboratoire (violet) ou en 
population naturelle (vert). 

 

 

Figure 5.11. Position géographique au sein de la population des mâles utilisés dans l’expérience. 
La distance moyenne d’accès aux partenaires (d, en mètres) est indiquée en gris à côté de chaque 
mâle.  
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5.4 Discussion 

La mesure du gradient de Bateman, effectuée pour la première fois chez une algue rouge, a permis 

de mettre en évidence une opportunité pour la sélection sexuelle chez G. gracilis. Notre étude, 

conjointement à celle de Johnson et Shaw (2016) qui ont mis en évidence l’existence d’un gradient 

de Bateman chez une mousse aquatique (Sphagnum macrophyllum), montrent que la sélection 

sexuelle peut être une force évolutive importante chez des espèces haploïde-diploïdes anisogames 

ne présentant pas de dimorphisme sexuel. Il existe un biais historique (Darwin, 1871) dans les 

études de sélection sexuelle, surtout en ce qui concerne le test des principes de Bateman. En effet, 

quasi toutes les études qui testent les principes de Bateman ont été réalisées sur des animaux (voir 

pour revue Janicke et al., 2016 qui recense 76 études effectuées sur 66 espèces d’animaux), alors 

que seulement trois espèces d'angiospermes (Tonnabel et al., 2019 ; Kwok and Dorken, 2022 ; 

Barbot et al., 2023), une espèce de mousse (Johnson et Shaw, 2016) et une espèce d'algue rouge 

ont été étudiées. Ces études réalisées dans des phylums encore très peu étudiés renforcent ces 

hypothèses, permettant ainsi de généraliser certains processus évolutifs affectant les espèces 

anisogames. Dans le cas de G. gracilis, bien que nous ayons montré l’existence possible d’une 

sélection sexuelle plus intense chez les mâles, les traits mâles sous sélection restent encore à 

étudier. Les analyses de paternité effectuées plusieurs années de suite sur le terrain et comparées 

à celles obtenues au laboratoire nous permettent d’avancer des pistes sur ces traits mâles 

potentiellement sous sélection sexuelle, comme la période de reproduction ou certaines 

caractéristiques des gamètes permettant un transport plus efficace par les animaux, qui pourraient 

être de bons candidats. 

Confirmant ce qui avait déjà été démontré chez de nombreuses espèces sessiles (mousses : Van 

der Velde et al., 2001 ; plantes à fleur : Devlin et al., 1992 ; Wright et Meagher, 2004 ; De Cauwer 

et al., 2010; balanes: Kelly et al., 2012; Ascidies: Grosberg, 1991; Yund et McCartney, 1994), 

notre étude montre qu’il existe un effet significatif de la distance aux femelles sur le nombre de 

partenaires (i.e. le « mating success ») des mâles. L’effet de la distance sur la reproduction de G. 

gracilis avait déjà été mis en évidence sur le terrain dans la même population de GNH en 1995 

par Engel et collaborateurs (1999). Les résultats d'août 2020 dans GNH appuient très bien ces 

premiers résultats et confirment que plus de la moitié des fécondations se font au sein de la 

population entre des individus distant de moins de 40 cm l’un de l’autre. Bien qu’il ait été proposé 

que certains traits ayant une influence sur la distance aux partenaires, comme la variation des 

stratégies de recrutement (solitaire/grégaire), pourraient présenter une base génétique et donc être 
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sous sélection (Kelly et al., 2012) ; il est généralement admis que la distance aux partenaires est 

un trait non héréditaire. Certains mâles pourraient ainsi présenter un plus fort succès reproducteur, 

quels que soient leurs génotypes, tout simplement car ils sont situés plus près de nombreuses 

femelles par rapport à d'autres mâles moins chanceux. Ceci est le cas, par exemple, de la balane 

Tetraclita rubescens, une espèce marine pour laquelle la fécondation se fait au plus à quelques 

centimètres de distance via un long pénis extensible (Kelly et al., 2012). Chez cette espèce, le 

succès reproducteur est très peu variable entre mâles et seule la distance aux femelles semble 

expliquer ces faibles variations, d’autres traits morphologiques comme la taille des gonades et du 

pénis n’ayant pas d’effet significatif. Notre étude montre toutefois que bien qu’il existe un effet 

de la distance, ce facteur n’explique qu’une partie de la variance dans le nombre de partenaires. 

De fait, la comparaison des succès de fécondation des mêmes 10 mâles sur le terrain et le 

laboratoire, ou la distance aux femelles était la même pour tous, montre que d’autres 

caractéristiques phénotypiques des mâles pourraient être aussi des facteurs d’importance. En effet, 

même en s’affranchissant de l’effet distance, certains mâles, comme le mâle M254 établi en 

bordure de la population GNH, restent médiocres au laboratoire. Le mâle M87, proche de 

beaucoup de femelles sur le terrain car en position très centrale dans la flaque, a engendré un très 

faible nombre de descendants tant sur le terrain qu'au laboratoire. Ces résultats, conjointement 

avec ceux déjà publiés sur G. gracilis à partir de croisements contrôlés en laboratoire de différents 

génotypes mâles et femelles (Engel et al. 2002), montrent que le succès reproducteur mâle dépend 

non seulement de la distance entre partenaires mais également des génotypes des gamétophytes 

mâles et femelles. D’autres études, comme celle de Johnson et Shaw (2016) chez la mousse S. 

macrophyllum, ont également montré que le succès reproducteur mâle dépendait en partie des 

génotypes des gamétophytes mâles et femelles et que ceux-ci avaient également un impact sur le 

fitness des sporophytes engendrés lors de la reproduction. Chez G. gracilis (Engel et al., 2002) et 

S. macrophyllum (Johnson et Shaw 2016), il a été proposé qu’il existait une compétition entre les 

gamètes mâles pour l'accès aux gamètes femelles et que les femelles pourraient exercer un choix 

permettant de maximiser la probabilité de fécondation par des partenaires de haute 

qualité/génétiquement plus compatibles. De nombreux mécanismes pouvant permettre un choix 

des gamètes mâles par les femelles ont été proposés chez d’autres organismes sessiles comme les 

plantes (Delph et Ashman, 2006 ; Moore et Pannell, 2011) ou les invertébrés marins (Evans et al., 

2012 ; Evans et Sherman, 2013).  

Dans notre étude nous avons montré que la biomasse avait également un effet sur le nombre de 

partenaires. Chez les plantes, la taille a été mise en relation avec le succès de fécondation mâle, 
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car elle peut influencer la production de pollen et sa distance de dispersion (Younginger et al., 

2017). En effet, les plantes de grande taille peuvent par exemple présenter un plus grand nombre 

de fleurs et attirer plus de pollinisateurs ou permettre une meilleure pollinisation par le vent car 

les fleurs sont positionnées plus en hauteur (de Jong et Klinkhamer, 1994 ; Barrett et Hough, 2013 

; Snow et Lewis, 1993). Une plus grande taille pourrait aussi simplement permettre de réduire la 

distance aux femelles, par exemple pour les espèces rampantes tapissant le sol (Van der Velde et 

al., 2001). Pourtant, chez les algues comme chez les plantes, la biomasse (et la taille en général) 

est directement en relation avec la surface dédiée à l’accès aux nutriments et à la lumière du soleil, 

et l'on pourrait donc s'attendre à ce que celle-ci soit fortement soumise à la sélection naturelle chez 

ces organismes, sans être nécessairement un avantage en termes de sélection naturelle. Chez les 

animaux la biomasse (un trait potentiellement attractif pour les femelles) peut être soumise à la 

sélection sexuelle mais représenter un trait contre-sélectionné par la sélection naturelle si la survie 

des plus gros mâles est plus faible. Il est en effet possible que ces mâles nécessitent plus de 

ressources ce qui peut engendrer des comportements plus risqués pour les acquérir ou qu’une 

grande taille soit liée à une moindre mobilité et donc capacité d'échapper aux prédateurs (Clutton-

Brock, 1988). Bien qu’il a effectivement été montré que le nombre de partenaires peut être lié à 

la taille du mâle chez les animaux (Jones et al., 2002), une grande taille semble en général ne pas 

diminuer de manière significative la survie chez de nombreuses espèces (Jennions et al., 2001 ; 

Toïgo et al., 2007). Il a été proposé chez les organismes pérennes que les individus qui possèdent 

plus de ressources pourraient présenter un plus fort succès reproducteur (plus de ressource allouée 

à la production des gamètes et autres structures impliquées dans la reproduction) mais aussi avoir 

une meilleure survie (Toïgo et al., 2007 ; Younginger et al., 2017). Si nos résultats démontrent 

bien un effet direct de la biomasse sur le nombre de partenaires, celle-ci a par contre seulement 

un effet indirect sur le succès reproducteur. Il est possible que chez G. gracilis, une plus grande 

biomasse influence la capacité d’un mâle à exporter ses gamètes de manière plus efficace. Une 

forte biomasse pourrait par exemple être plus attractive pour les idotées comme abri et source de 

nourriture. Cependant, comme le montre le suivi temporel de la population de GNH présenté dans 

le Chapitre 3, la variation de la biomasse est également dépendante de l’environnement 

puisqu’elle subit parfois des variations annuelles, et ce quel que soit le type d’individus. Chez G. 

gracilis, comme chez de nombreuses plantes (Younginger et al., 2017), d'autres variables, par 

exemple la qualité du microhabitat ou l'âge, pourraient générer des variations de taille et de 

biomasse entre individus d’une même population. Comme recommandé par Younginger et 

collaborateurs (2017), il faut donc être très prudent dans l’analyse de ce trait qui pourrait être la 

résultante de deux composantes, l’une héritable et l’autre non (c'est-à-dire environnementale). 
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Un autre trait mâle qui pourrait être sous sélection sexuelle est la phénologie. Chez les plantes, la 

durée et la date de début de floraison sont des paramètres très étudiés (Forrest, 2015). En effet, 

pour un individu une floraison précoce peut être avantageuse puisque cela peut : permettre d’éviter 

la compétition pour accéder aux pollinisateurs, augmenter le nombre de fécondation, permettre 

plus de temps de maturation pour les graines, ou générer des graines qui pourront germer plus tôt 

(voir pour revues Kudo, 2006 ; Elzinga et al., 2007). De nombreuses études montrent que les 

interactions biotiques influencent la phénologie de la floraison, face aux pollinisateurs, les 

floraisons précoces ou synchrones sont avantagées, tandis que face aux prédateurs, les individus 

avec une floraison tardive ou une durée de floraison plus étalée sont avantagés (voir pour revue 

Elzinga et al., 2007). Le fait que pour de très nombreuses plantes les fleurs mâles (ou les parties 

mâles des fleurs chez les hermaphrodites ; Preston, 1991) fleurissent plus tôt et/ou plus longtemps 

que les femelles a été mis en relation avec l'effet de la sélection sexuelle (Barrett et Hough, 2013; 

Forrest, 2015). Un mâle plus précoce pourrait avoir accès à des fleurs femelles qui n’ont pas 

encore reçu de pollen ou avoir accès à des fleurs femelles de plus haute qualité (si par exemple 

les femelles investissent moins de ressource dans les graines formées en fin de saison de 

reproduction). Par exemple, chez le frêne commun, les premiers gamètes mâles arrivant sur le 

stigma ont beaucoup plus de chance de féconder le gamète femelle que ceux arrivés plus tard 

(Bochenek et Eriksen, 2011). Chez G. gracilis, une plus grande durée de fertilité, équivalente à la 

durée de floraison chez les plantes, est associée à un accès à un plus grand nombre de partenaires 

et se traduit par un plus grand nombre de descendants (cystocarpes). De plus, ce plus grand nombre 

de partenaires ne s’explique pas par le fait que les mâles auraient fécondé des pools de femelles 

différents en début et en fin de saison. En étant efficace sur une plus grande période, il est possible 

que cela augmente leurs probabilités d’être présent au moment de la maturité d’un grand nombre 

de femelles. La phénologie des mâles constitue donc un bon candidat soumis à la sélection 

sexuelle, de même que la durée de floraison l’est chez les plantes (Barbot et al., 2023). Toutefois, 

comme pour la biomasse, la phénologie de floraison est influencée par les conditions 

environnementales locales auxquelles les plantes sont soumises (Davies et Ashton, 1999). Dans 

le cas de G. gracilis, il est intéressant de constater que beaucoup des mâles fertiles uniquement en 

juin sont situés en bordure de population. Ces mâles pourraient être plus soumis aux variations 

saisonnières de l’environnement, comme les phénomènes d'ensablement, ce qui pourrait limiter 

la durée de leur période de reproduction.  

D’autres traits qu’il serait intéressant de mesurer sont les traits liés aux caractéristiques des 

gamètes, tels que leur quantité, leur durée de vie et d’efficacité, et la production d’une substance 
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adhérente : le mucilage (Bouzon, 2000). Cependant, les différentes expériences réalisées durant 

cette thèse ont montré qu’il est difficile de prévoir si et quand les spermaties seront libérées par 

les mâles. En effet, d’une part la production de spermaties diminue chez les mâles après plusieurs 

jours en laboratoire (Veyret, 2003, observations personnelles). D’autre part, on supposait jusqu’à 

aujourd’hui que l’observation à la loupe binoculaire de structures mâles (cryptes contenant les 

spermatocystes; Chapitre 4 Figure 4.4) à la surface du thalle était nécessairement accompagnée 

d’une production de gamètes (Richerd et al., 1993b). Or, ce n’est pas toujours le cas, 

particulièrement en fin de période de reproduction (obs. personnelles). Les récentes observations 

en microscopie confocale montrent que la libération des spermaties se fait par un pore (ostiole) à 

la surface de la crypte qui se forme dans la cuticule (Chapitre 4 Figure 4.4) et on peut se demander 

quels sont les facteurs qui régissent l’ouverture de ces ostioles. Le cycle de libération des gamètes 

peut sans doute être influencé par de nombreux éléments tels que les marées ou les cycles lunaires, 

les mouvements d’eau et les interactions biotiques. En effet, comme la majorité des fécondations 

en population se réalisent à marée basse, ce facteur joue peut-être un rôle déclencheur dans la 

libération des gamètes (Engel and Destombe, 2002). Chez les algues brunes et vertes, comme chez 

d’autres organismes sessiles comme les coraux (Zoccola and Tambutté, 2015) et les holothuries 

(Mercier et al., 2007), les gamètes peuvent être libérés selon un cycle lunaire ou semi-lunaire 

(pour revue voir Häfker et al., 2023 ; Brawley et Johnson, 1992 ; Brawley et al., 1999). Cependant, 

chez de nombreuses algues brunes, la libération des gamètes semble être plutôt liée à la hauteur 

de la marée (par exemple, marées de vives eaux) qu'à une phase lunaire stricte (Brawley et 

Johnson, 1992). Des rythmes endogènes ont été démontrés pour certaines algues ayant des cycles 

semi-lunaires ou lunaires comme l’algue brunes Dictyota, (Sweeney, 1987). Enfin, la libération 

des gamètes chez les algues brunes se produit également souvent à la suite d'un changement 

d'irradiation (lumière après une période d'obscurité ou vice versa), de qualité de la lumière 

(Pearson et al., 2004) ou de changement de salinité (Brawley, 1991). En revanche, peu de données 

existent sur la libération des spermaties chez les algues rouges. Comme la durée de vie et la 

dispersion efficace des spermaties sont relativement courtes et que la distance influe sur le succès 

de la fécondation, Santelices (2002), malgré l'absence de preuves empiriques provenant de 

populations naturelles, suppose que certains facteurs environnementaux agissent pour 

synchroniser la maturation des carpogones et la libération des spermaties. Fetter et Neushul (1981) 

observent que la libération des spermaties chez l’algue Tiffaniella snyderae se produit par la 

déchirure de la cuticule recouvrant l’organe mâle en partie sous l’effet de l’hydrodynamisme. Par 

ailleurs, de nombreux auteurs ont observé l'apparition de brins mucilagineux lors de la libération 

des spermaties (pour revue voir Fetter et Neushul, 1981). Ces auteurs suggèrent que ce mucilage 
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pourrait faciliter la dispersion et le transport des spermaties ainsi que leur capture par les 

trichogynes. De tels brins de mucilage ont été observés chez G. gracilis (Chapitre 4) et il serait 

intéressant d’étudier les modalités de libération des spermaties et la production de mucilage en 

fonction des conditions hydrodynamiques et la présence des isopodes impliquées dans les 

relations mutualistes. La durée de vie et la durée d’efficacité des gamètes mâles (période pendant 

laquelle ils peuvent féconder un gamète femelle) semblent également être de bons candidats de 

trait mâles sous sélection. Chez les animaux, il a été démontré que la longévité et la viabilité des 

spermatozoïdes sont des traits qui influencent fortement le succès reproducteur des mâles (Snook, 

2005). Chez les animaux marins, comme les oursins, la durée de vie des gamètes peut être très 

courte (2h maximum, Levitan, 2000). Chez G. gracilis, des expérimentations en laboratoire ont 

montré que la durée d’efficacité des gamètes mâles est d’environ 6h (Destombe et al., 1990). Les 

données préliminaires obtenues durant la thèse sur la durée de vie des gamètes montrent une nette 

diminution du nombre de spermaties entre 4h et 6h après le début de l’expérience, confirmant les 

résultats précédents (Annexe 3). Des échantillons de gamètes laissés à “vieillir” en eaux de mer 

durant des temps croissants ont été obtenus pour des mâles de G. gracilis dont le succès 

reproducteur a été estimé sur le terrain, afin de tester la relation entre durée de vie des gamètes, 

succès reproducteur et succès de fécondation. Des mesures par qPCR sont prévues une fois le 

développement de la technique terminé.  

Dans le Chapitre 4 nous avons montré que la présence d’idotées semblait favoriser la libération 

des gamètes mâles et dans ce chapitre, nous avons montré que le succès de fécondation de certains 

mâles en laboratoire semblait être favorisé par la présence des idotées (en particulier le mâle M61, 

voir résultats ci-dessus). Il est donc possible que les spermaties de certains mâles, par exemple 

ceux émettant plus de mucilage, adhèrent mieux aux idotées et leur confèrent un avantage dans le 

transport de leurs gamètes jusqu’aux femelles. Si c'est le cas, ce trait pourrait être sous-sélection 

sexuelle, puisqu’il pourrait impacter directement le succès de fécondation des mâles. Il existe, 

chez certaines espèces d'angiosperme, différentes substances qui paraissent participer à l’adhésion 

du grain de pollen au corps du pollinisateur comme les polysaccharides (Schnetzler et al., 2017), 

les huiles (Possobom et Machado, 2017) ou encore certaines résines (Gonçalves-Souza et al., 

2018). Par exemple, chez l’Araceae Philodendron adamantinum, il a été montré que la résine 

libérée par la fleur recouvre toute la surface du corps du coléoptère pollinisateur Erioscelis 

emarginata. En raison de la surface lisse du corps du coléoptère et de l'absence de poils auxquels 

les grains de pollen pourraient adhérer, la résine libérée semble être nécessaire pour que les 

coléoptères soient des porteurs de pollen efficaces (Pereira et al., 2014). De plus, la 
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synchronisation observée entre la déhiscence des anthères et l'exsudation de la résine de P. 

adamantinum renforce l’idée de l’existence d’un rôle central de cette sécrétion dans le processus 

de pollinisation (Gonçalves-Souza et al., 2018).  

En conclusion, bien que la quantification de traits mâles soit très complexe, travailler sur cette 

population reste très intéressant pour étudier les traits potentiellement sous-sélection sexuelle chez 

G. gracilis. En effet, le succès reproducteur est très stable dans le temps et avec les données de 

génotypage et de cartographie, il est très facile de retrouver les individus dans cette population. Si 

à l’avenir de nouvelles techniques permettaient de quantifier les traits mâles, il serait intéressant 

de les comparer entre les mâles ayant un fort ou faible succès reproducteur. Il serait 

particulièrement pertinent d’approfondir le lien entre la phénologie de la reproduction, la 

production de mucilage et les interactions biotiques. 
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Chapitre 6. Conclusion générale et perspectives  
  

Chapitre 6 

 

Conclusion générale et perspectives.
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Pérennité des individus et maintien du cycle de vie 

Les analyses des données démographiques obtenues lors du suivi d’une population de G. 

gracilis sur plus de 25 ans confirment les projections du modèle démographique construit par 

Engel et al. (2001) à partir de 3 ans d'observations. Ces résultats démontrent la robustesse de 

ce type de modèle à long terme et confirment que G. gracilis est une espèce pérenne à longue 

durée de vie avec des individus pouvant survivre pendant au moins 25 ans. Les estimations des 

taux de survie et de recrutement sont variables à de courtes échelles de temps (3 ans) mais sans 

que cela n’affecte la croissance de la population sur des échelles de temps plus longues (de 

l’ordre de la décennie). Ces fluctuations restent pour l’instant inexpliquées et il serait 

intéressant de confronter ces résultats aux variations des paramètres environnementaux 

abiotiques (modifications climatiques, pollution) ou biotiques (espèces introduites, 

modification de l’aire de distribution des espèces et en particulier des “pollinisateurs”) de ces 

dernières années dans cette région soumise à de fortes pressions anthropiques (Dauvin et 

Lozachmeur, 2006). 

Comparativement au rôle des banques de graines chez les angiospermes ou celui des 

gamétophytes microscopiques des laminaires (algues brunes), l’observation d’individus 

dormants chez les algues rouges a été jusqu’alors peu discutée (Hoffmann et Santelices, 1991 

; Carney et Edwards, 2006). Cette “dormance” pourrait être une forme de résistance permettant 

aux individus de survivre sous forme de disque à différentes pressions environnementales afin 

de se reproduire lorsque les conditions redeviennent favorables. Cette dormance contribue sans 

doute aussi à la très longue durée de vie des individus sur le terrain. L’avantage d’un suivi à 

long terme permet de mieux estimer les temps de “dormance” et la fréquence des individus 

exprimant une telle stratégie. Enfin, de nouveaux modèles matriciels basés sur ces données 

pourront être réalisés afin de tester la pertinence du choix des paramètres démographiques les 

plus à même d’expliquer la croissance de la population. 

D’autre part, nous montrons une stabilité des sexe- et ploïdie -ratios. Le cycle de vie haploïde-

diploïde ne semble donc pas évoluer rapidement vers la réduction d’une des phases. Cependant, 

comme ces processus évolutifs sont longs, il serait intéressant de regarder si la structure 

génétique de cette population a changé, puisque nous disposons des informations génétiques 

des individus pour chaque année de relevé. 

Enfin, cette étude démographique a permis de retrouver au sein de la population étudiée un 

certain nombre d’individus présentant des phénotypes incongruents par rapport au cycle 
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haplodiplobiontique classiquement décrit (Destombe et al., 1989). Leurs fréquences restent 

relativement stables dans le temps, cependant il est difficile d'estimer leur impact au sein de la 

population. Afin d’explorer les mécanismes de leur apparition et de leur maintien dans la 

population, des expériences de croisements contrôlés impliquant ces différents types de 

variants pourraient être réalisées. Le suivi de croisements entre des hermaphrodites diploïdes 

avec des individus haploïdes pourrait permettre de vérifier si des descendants polyploïdes 

viables et fertiles peuvent être émis. D’autre part, nous pourrions tester si les variants 

hermaphrodites diploïdes et haploïdes, ainsi que pour les tétrasporophytes avec des 

gamétophytes en épiphytes, sont capables de réaliser des autofécondations. La viabilité des 

spores issue des croisements (entre des variants et des femelles, ou issue d’autofécondation) 

pourra être étudiée pour comprendre si cela peut être un facteur limitant leur établissement dans 

les populations. Enfin, des marqueurs du sexe (étude en cours) pourront être utilisés sur ces 

variants afin de mieux caractériser les mécanismes moléculaires impliqués dans l’expression 

de leur phénotype. 

Fécondation facilitée par l’isopode Idotea balthica 

Dans le Chapitre 4, nous montrons pour la première fois, que la rencontre des gamètes chez 

l’algue rouge G. gracilis est facilitée par l’isopode I. balthica. En effet, notre expérience a 

permis de mettre en évidence que le nombre de fécondations était 20 fois plus important en 

présence de l’isopode et que les spermaties étaient transportées directement en adhérant à la 

cuticule de l’isopode. Les recensements sur le terrain permettent également de montrer que 

l’isopode I. balthica est plus fréquemment retrouvé sur G. gracilis que sur d’autres algues et 

que G. gracilis semble être un habitat préférentiel pour les isopodes juvéniles, de plus petites 

tailles. Enfin, des expériences préliminaires semblent indiquer que l’isopode pourrait faciliter 

la libération des spermaties par les mâles. 

Tous ces éléments, suggèrent que la relation entre G. gracilis et I. balthica est de type mutualiste 

à bénéfices réciproques. Dans ce système, les isopodes trouveraient une source de nourriture, 

en broutant les épiphytes (Mancinelli et Rossi, 2001), et un habitat contre les prédateurs auprès 

de l’algue. D’un autre côté, les isopodes procureraient des bénéfices à G. gracilis en facilitant 

la libération, la diffusion et le transport de ses spermaties, et favoriserait également sa 

croissance en broutant les épiphytes en surface de ses thalles. La découverte d’une telle relation 

dans le milieu marin remet en question l’histoire évolutive des relations animaux-végétaux 

pour faciliter la reproduction de ces derniers. Jusque-là l’hypothèse est que ce type de relation, 
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dont la plus connue est la pollinisation, serait apparue après la colonisation du milieu terrestre 

par les plantes. Et bien que des observations de transport de gamètes en milieu aquatique 

avaient déjà été observées, elles concernaient toutes des plantes terrestres, comme les mousses 

(Cronberg et al., 2006 ; Shortlidge et al., 2021). L’origine des algues rouges étant plus ancienne 

que la colonisation du milieu terrestre par les plantes, notre étude propose que l’évolution de 

ces relations animaux-végétaux pour faciliter la reproduction des végétaux, ait pu se produire 

dans le milieu marin bien avant la colonisation du milieu terrestre. Elle aurait également pu se 

produire en parallèle dans les deux environnements, marin et terrestre. 

Afin d’explorer toutes les facettes de cette relation plusieurs études pourraient être mises en 

place. Tout d’abord, le caractère mutualiste de cette relation pourrait être étudié pour définir 

les avantages respectifs pour les deux protagonistes. D’une part, des observations sur le terrain 

pourront être réalisées afin de déterminer si les isopodes sont trouvés préférentiellement sur les 

gracilaires pendant la période de reproduction. D’autre part, des expériences en laboratoire 

nous permettrons de tester si la gracilaire est un habitat refuge préférentiel pour les isopodes, 

notamment face aux prédateurs. Ensuite, tester la spécificité de cette relation pourrait nous 

permettre d’en apprendre plus sur son évolution. Pour cela, des expériences similaires à celles 

menées entre G. gracilis et I. balthica pourraient être réalisées avec des espèces appartenant à 

d’autres ordres d’algues rouges. Enfin, afin d’explorer le degré de coévolution de ce système 

nous pourrions déterminer s’il existe des mécanismes spécifiques à cette interaction, de la 

même manière que pour les pollinisateurs. Pour cela, nous pourrions réaliser des expériences 

pour savoir s’il existe des signaux chimiques entre les deux partenaires ou si des traits ont été 

spécifiquement sélectionnés chez G. gracilis pour faciliter le transport de ces spermaties, tel 

que la production de mucilage par les gamètes.  

La sélection sexuelle chez G. gracilis 

Dans le chapitre 5, la mesure du gradient de Bateman a permis de mettre en évidence une 

opportunité pour la sélection sexuelle chez G. gracilis. Nous avons également montré que 

différents traits des individus pouvaient jouer sur la variance du nombre de partenaires. Un de 

ces traits n’était pas un trait héritable puisqu’il s’agit de la distance aux partenaires (dépendant 

donc de la position géographique des individus dans la population). Un autre trait qui influence 

le nombre de partenaires est la biomasse, dont le caractère héritable reste encore à définir 

puisque nous avons montré dans le Chapitre 3 que ce paramètre était également soumis aux 

conditions environnementales. Enfin, la phénologie de floraison des individus pourrait être un 
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trait héritable et donc potentiellement sous sélection sexuelle, puisque nous avons montré que 

les individus avec une durée de floraison plus longue permettaient un accès à un plus grand 

nombre de partenaires.  

Ces résultats sont innovants puisqu’ils montrent que la sélection sexuelle peut être une force 

évolutive importante chez des espèces haploïdes-diploïdes anisogames ne présentant pas de 

dimorphisme sexuel. Les études restent peu nombreuses dans ce cas. En effet, elles ont 

principalement été menées chez des animaux, à fort dimorphisme sexuel, puisqu’il est supposé 

que le dimorphisme sexuel soit l’une des principales conséquences de la sélection sexuelle. Or, 

notre étude, ainsi que celle menée chez les mousses (Johnson et Shaw, 2016), montrent que 

l’occurrence de la sélection sexuelle n’implique pas systématiquement l’évolution d’un 

dimorphisme sexuel.  

Afin de confirmer l’existence d’un ou plusieurs traits mâles sous-sélection sexuelle, des 

expériences complémentaires sont nécessaires. En effet, bien que la distance semble expliquer 

une partie de la variance du succès reproducteur et du nombre de partenaires chez les mâles, 

les expériences de croisement réalisées en laboratoire, avec une distance égale entre les mâles 

et les femelles, montrent une variation du nombre de descendants engendrés par les mâles, 

celle-ci pourrait être liée à l'influence d’autres facteurs. D’autres croisements contrôlés 

pourront être menés pour confirmer ou infirmer l’impact d’autres caractéristiques mâles 

comme le nombre de gamètes produits, leur durée de vie ou la quantité de mucilage produit. 

En effet, l’étude des caractéristiques des gamètes mâles semble être une piste à explorer. La 

durée de vie des gamètes a été estimée à 6h (Destombe et al., 1990), et il serait intéressant de 

déterminer si cette durée de vie peut varier entre les mâles, et influencer leur succès 

reproducteur. La variation interindividuelle du nombre de spermaties produites pourrait être 

également mesurée. La principale contrainte pour réaliser ces expériences est de maîtriser la 

libération des spermaties et de mettre au point une méthode rapide de quantification. Durant 

cette thèse, l’optimisation des protocoles déjà existant de comptage en ainsi que le 

développement d’une méthode de quantification en qPCR ont été initiés. Il serait donc 

intéressant, afin de quantifier la production de gamètes et leur durée de vie, de reprendre le 

développement de ces méthodes. 

Enfin, une autre caractéristique des gamètes mâles qu’il semble essentiel d’étudier de manière 

plus approfondie, est la production de mucilage par les spermaties. En effet, dans le chapitre 4 

nous avons montré que les spermaties étaient transportées par les isopodes en adhérant à leur 



159 
 

cuticule grâce au mucilage. Et dans le chapitre 5, nous montrons que le succès de fécondation 

des mâles est différent lorsqu’il dépend uniquement de la capacité de leur gamète à être 

transporté par les idotées. Il serait donc nécessaire de développer des outils permettant de 

mesurer et de suivre la production de mucilage par les mâles. 

En conclusion, cette thèse a permis de révéler la complexité des mécanismes impliqués dans la 

reproduction de l’algue rouge G. gracilis. Cette étude constitue une première étape dans 

l’exploration de ces mécanismes chez cette espèce et une base pour les étudier chez d’autres 

espèces d’algues rouges. 
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Annexe 1. Matrice de fécondation du mois de juin 2020 

 

F18 F26 F28 F42 F53 F55 F66 F68 F80 F81 F98 F103 F104 F123 F130 F132 F141 F217 F220 F224 Total
Mj5 1 1

Mj10
Mj11 1 1 1 3
Mj12
Mj19 4 1 2 1 1 9
Mj20 1 1 1 3
Mj21 2 1 3
Mj25 1 1 1 1 1 5
Mj27
Mj32 1 1
Mj33 1 3 1 5
Mj35 1 1
Mj39 1 2 2 5
Mj40 2 2
Mj41 2 2 1 5
Mj42 1 1 2
Mj43
Mj45
Mj51
Mj54 2 1 3
Mj57 2 2 1 3 2 10
Mj70 1 1
Mj77
Mj83
Mj91 1 1
Mj93 1 1 2
Mj94
Mj95 2 1 7 1 1 1 13

Mj107 1 1
Mj108 1 1 1 1 1 5
Mj109
Mj111 1 2 1 4
Mj119 1 1 1 3
Mj120 1 1
Mj121 1 1 1 3
Mj124
Mj125 1 3 3 7
Mj129 2 2
Mj131 1 1
Mj137 1 1
Mj142 1 1
Mj145 1 1 2
Mj147 1 2 1 1 1 6
Mj149
Mj150 1 1
Mj151
Mj152 1 1
Mj157
Mj162
Mj177
Mj180
Mj182 2 2
Mj184
Mj185 2 2
Mj188 1 1
Mj189 1 1 3 1 1 7
Mj193
Mj199 1 1 2
Mj201 1 1
Mj202
Mj205 1 1
Mj207
Mj213 1 2 3
Mj214
Mj218 1 1
Mj222 1 2 3
Mj225
M185 1 1
M205 1 1
M28 1 1 2

M29b 1 1 2 1 1 6
M69b 1 1
M73a 1 1
M73b 1 1

ext 1 1 1 4 1 6 5 1 3 8 2 3 8 4 48
na 6 29 22 14 14 12 10 8 17 15 6 10 5 12 7 15 17 7 4 9 239

Total 14 30 30 14 32 16 10 11 27 32 32 18 14 32 13 26 33 32 11 10 437
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Annexe 2. Matrice de fécondation du mois d’août 2020  
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8 3 2 2 1 1 1 10
9 1 1 1 3

12 2 5 2 6 3 2 1 1 1 1 1 1 1 27
13 1 1 2
15 2 3 1 2 1 1 1 2 1 1 1 2 1 1 1 1 2 1 1 1 1 28
17 2 1 1 2 1 1 1 2 1 12
25 1 2 4 2 2 2 4 2 2 1 2 1 1 1 1 1 1 1 31
27 1 1 2
26 1 3 4 11 17 3 2 3 1 1 1 1 48
28 1 2 1 3 2 8 3 8 6 5 4 1 3 1 2 1 3 2 1 1 1 59
29 1 3 1 4 2 4 2 18 1 3 3 2 1 2 1 1 1 1 1 1 1 1 55
31 1 1 1 2 1 1 7
35 1 3 4 2 1 1 1 1 1 1 1 17
38 1 1 1 4 1 8 1 1 3 3 1 1 2 1 29
42 2 1 1 1 3 3 3 1 5 11 1 1 1 34
46 1 1 1 3 1 6 7 4 1 2 1 6 8 7 1 5 1 3 1 1 1 1 63
47 1 2 1 1 1 1 1 1 1 5 2 1 2 1 1 1 1 24
54 1 1 3 8 1 4 1 1 1 21
61 1 1 4 1 1 1 2 1 2 1 2 2 1 1 1 1 2 5 2 1 6 2 5 1 2 2 2 1 1 1 1 1 2 1 1 62
65 1 1 3 1 1 1 1 9
69 1 1 1 1 2 3 3 1 1 4 5 2 2 3 2 1 1 1 1 36
71 2 3 1 1 2 1 3 1 1 1 5 1 2 1 1 1 1 1 1 30
72 1 3 2 1 1 2 1 3 1 2 1 2 1 1 2 2 1 27
73 1 1

73b 0
80 1 2 1 1 1 1 1 1 1 1 1 2 3 3 1 6 6 3 1 1 1 3 1 3 46
85 0
87 1 1 2
89 1 1 1 1 1 3 1 1 1 1 1 1 3 1 2 3 5 1 6 4 11 9 4 3 6 3 7 1 1 1 1 1 2 2 1 1 2 95
97 1 1 3 1 1 2 6 1 1 1 18

101 1 1 3 1 1 1 1 1 1 11
107 2 2 1 1 1 1 1 1 1 1 1 2 1 2 7 1 1 7 2 7 8 4 2 9 5 9 2 1 2 1 1 1 3 1 1 4 1 1 99
110 1 2 1 4 1 2 3 1 1 1 2 19
116 1 1
117 2 2 2 1 1 1 2 3 4 1 2 5 5 7 14 7 9 3 4 3 2 1 4 1 3 1 1 1 1 1 1 2 97
130 1 1 3 1 1 7
132 1 1 2 1 1 1 1 1 4 3 4 10 9 11 2 1 2 1 2 1 3 1 4 2 1 3 73
135 3 1 1 2 3 1 1 1 1 14
151 1 1 3 2 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 2 2 1 11 11 2 2 1 2 2 55
158 1 2 4 2 3 3 4 4 5 4 1 1 1 1 2 38
159 1 1 1 1 1 1 1 2 2 2 1 3 8 2 18 9 1 3 3 5 1 1 68
160 1 1 1 1 2 6 2 2 2 1 1 1 1 22
168 1 1 2 1 1 1 3 1 1 1 1 14
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Annexe 2. Matrice de fécondation du mois d’août 2020 – suite 
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171 1 1 1 1 1 1 6 4 2 2 1 21
176 1 2 1 1 4 4 2 15
181 1 1 1 1 1 1 1 4 2 1 1 2 1 18
184 1 1 2
185 1 1 1 1 1 4 1 1 1 3 1 16
187 1 1 1 3
188 1 1 1 1 1 7 7 1 10 6 1 1 1 39
203 1 1 2 1 5
204 1 3 1 1 3 1 1 1 5 2 19
206 2 5 2 2 1 5 2 4 1 2 26
205 1 3 1 1 1 1 2 2 4 1 3 1 2 1 2 1 27
210 1 1 1 3 1 2 9

213a 2 5 7 2 1 14 1 10 6 11 59
213b 1 1
214 1 1
215 2 1 1 3 7
218 2 2 1 1 1 2 1 5 5 6 3 1 8 8 1 2 2 1 3 55
224 1 2 1 1 1 1 2 1 1 1 1 13
228 1 1 2
233 1 1 2 1 1 3 3 2 2 16
240 1 1 2 1 5
243 1 1
244 1 1 2
250 1 1 1 3 6
251 1 1 2
252 1 1
253 1 2 2 5
254 1 1
v229 1 1 1 2 1 1 1 1 9
v137 6 6
v211 0
131j 1 2 1 1 1 1 4 1 6 2 1 1 2 1 1 1 27
145j 1 1 2
149j 1 1 1 3
193j 1 1 3 1 2 8
27j 1 1 1 3
42j 2 2
45j 3 2 1 2 1 1 2 1 1 1 1 1 3 1 1 1 3 1 1 5 1 1 1 2 38
94j 1 1 1 1 4
Ext 1 7 4 4 3 4 8 2 3 1 1 3 4 4 1 4 1 1 5 9 2 7 1 1 4 1 2 1 1 1 1 3 2 2 3 2 3 1 4 2 1 5 2 1 2 4 2 1 1 1 1 12 7 3
n/a 1 2 1 1 2 3 2 2 3 1 1 1 1 1 1 3 2 1 1 1 1 2 1 1 1 1 1 3 2 2 2 1 3 1 2 1 1 2 4 1
Tot 28 32 32 32 32 32 32 32 48 32 32 32 32 32 32 32 32 20 12 32 32 32 32 32 32 40 27 5 32 20 32 32 32 32 32 32 32 32 32 24 32 32 24 32 32 32 32 32 32 32 28 32 32 32 32 32 32 32 32 32 32 12 32 32 32 32
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Annexe 3. Expérience sur la durée de vie des gamètes 

La durée de vie des gamètes mâles chez Gracilaria gracilis, est estimée à environ 6h 

(Destombe et al., 1990). Cependant, cette mesure n’a jamais été comparée au succès 

reproducteur des mêmes mâles en population naturelle.  

Une expérience a donc été mise en place pour mesurer la durée de vie des gamètes de 10 mâles, 

provenant de la population GNH, dont le succès reproducteur sur le terrain était connu. 

L’objectif était de déterminer si les mâles avec un plus fort succès reproducteur produisaient 

des gamètes ayant une meilleure durée de vie. Dans cette expérience deux caractéristiques des 

gamètes mâles ont été mesurées : (1) la durée pour laquelle les gamètes sont encore capables 

de réaliser une fécondation (i.e. la durée de vie mesurée par Destombe et al., 1990), désignée 

ci-après comme « durée d’efficacité »,  et (2) la durée pour laquelle les gamètes peuvent encore 

être observées dans l’eau de mer, désignée ci-après comme « durée de viabilité ».  

Pour cela, 10 mâles ont été incubés dans des contenants indépendants de 480mL d’eau de mer 

durant 20 min. Pour chaque mâle, l’eau d’incubation a été récupérée et fragmentée en volumes 

égaux pour les différents temps de l’expérience (t0, t2h, t4h, t6h, t8h, t24h), soit 6 fois 80mL. 

Au t0, le premier volume de 80mL a été utilisé. 50mL pour chaque mâle ont été filtrés afin de 

concentrer les gamètes et pouvoir les dénombrer après l’expérience. Les 30mL restant pour 

chaque mâle ont été mélangés afin d’obtenir un volume de 300mL, contenant les gamètes des 

10 mâles mélangés. Puis 10 fragments de femelles vierges cultivées en laboratoire (voir Lavaut 

et al., 2022, Chapitre 4) ont été incubés dans 250mL de ce mélange de gamètes mâles. Après 

1h, les fragments femelles ont été retirés et conservés en culture jusqu’au développement des 

cystocarpes. Les 50 mL restant du mélange de gamètes mâles ont été filtrés, et un comptage en 

microscopie à fluorescence a été réalisé immédiatement, grâce au marquage des gamètes à la 

ConA-AF488 (voir protocole de coloration dans Supplementary Material, Lavaut et al., 2022, 

Chapitre 4). Cette opération a été répétée pour chaque temps de l’expérience, soit 2h, 4h, 6h, 

8h et 24h après le début de l’expérience.  

La durée d’efficacité des gamètes mâles n’a pas pu être mesurée puisqu’aucun cystocarpe ne 

s’est formé après l’expérience. Il n’était pas possible de mesurer la durée de viabilité des 

gamètes pour les 10 mâles, à chaque temps de l’expérience, avec la méthode classique de 

comptage en microscopie. Pour cela, une méthode de quantification en qPCR a été initiée, afin 

d’estimer la quantité de gamètes, pour chaque mâle et à chaque temps de l’expérience, à partir 

des filtres qui sont actuellement conservés à -20°C. 
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Bien qu’aucune fécondation n’ait été réalisée, le comptage réalisée en microscopie à chaque 

temps (sur le mélange des gamètes des 10 mâles) a montré que les mâles ont pourtant produit 

des gamètes durant cette expérience (Figure 1). Cette mesure montre que la quantité de gamètes 

chute entre 4h et 6h, et confirme les résultats précédents (Destombe et al., 1990). Cependant, 

cela montre également que des gamètes sont encore présents (intègres) après 6h, et même après 

24h. Il serait donc intéressant de réaliser à nouveau cette expérience pour pouvoir comparer les 

durées de viabilité et d’efficacité des gamètes entre les différents mâles. 

 

Figure 1. Durée de viabilité des gamètes. Nombre de gamètes par millilitres d’eau de 
mer en fonction du temps après leur émission, sur un mélange de 10 mâles. 


