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RESUME

La valeur adaptative des caractéres foliaires (pilosité, type stomatique, mor-
phologie des cellules de garde et des cellules banales de I'épiderme, surfaces
glandulaires mucilagénes, cire épicuticulaire, structure, ornementations et
épaisseur cuticulaires, et mésophylle) des espéces sud-américaines de
Chenopodium subg. Ambrosia est discutée. Ils ont été analysés d’un point de
vue taxonomique et évolutif dans la sect. Adenois. Des données sur la distri-
bution et I'habitat des espéces sont présentées. Les stomates se sont révélés
étre un caractére important du point de vue taxonomique et évolutif. La
morphologie des cellules de garde a été étudiée pour la premitre fois chez les
Chenopodiaceae ; une terminologie en langue frangaise pour leur description
est proposée. Les aires pectinées des parois externes des cellules de garde
n’avaient pas été observées auparavant dans aucune autre famille de
Phanérogames. Des stomates obturés sont signalés pour la premigre fois chez
les Chenopodiaceae. Un schéma évolutif pour la sect. Adenois est proposé.

ABSTRACT

The adaprative value of leaf features (indument, stomatal type, morphology
of guard cells and epidermal cells, glandular mucilagene surfaces, epicuticular
wax, structure, ornamentation and thickness of the cuticle, and mesophyll)
of South American species of Chenopodium subg. Ambrosia is discussed.
Their taxonomic and evolutionary significance in sect. Adenois are analysed.
Data on the distribution and habitat of the species are given. Stomata are
shown to be important characters of taxonomic and evolutionary value. This
is the first time that the morphology of guard cells has been studied in the
Chenopodiaceae, and a terminology for their description is proposed in the
French language. The pectinized areas of the outer walls of the guard cells
have not been previously reported in any family of seed plants. Obtured sto-
marta are reported for the first time in the Chenopodiaceae. A diagram of
evolutionary relationships in sect. Adenois is proposed.
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INTRODUCTION

Chenopodium L. subg. Ambrosia A.]. Scott com-
prend 31 espéces distribuées dans le monde tem-
péré, tempéré-froid et tempéré-chaud, groupées
en 5 sections : Adenois (Mogq.) L.E. Simdn,
Orthosporum R. Br., Botryoides C.A. Mey.,
Meiomeria (Standl.) A.]. Scott et Margaritaria
Brenan (SIMON 1996).

La sect. Orthosporum, d’origine australienne,
comprend 7 espéces, dont 4 endémiques
d’Australie, une de Nouvelle Zélande (WiLsON
1983) et 2 présentes dans ces pays et de plus
naturalisées en Afrique, Europe et Amérique. La
sect. Meiomeria, avec une seule espéce
(Chenopodium stellatum S. Watson), est endé-
mique des montagnes du Nord du Mexique
(Cohahuila). La sect. Margaritaria montre une
distribution transatlantique, avec une espéce en
Afrique et une autre au Brésil (SIMON 1996). La
sect. Botryoides posséde une aire trés vaste et dis-
continue. Ses espéces vivent en Afrique, en Asie
centrale, dans la région méditerranéenne, en
Amérique du Nord (S des Etats-Unis et
Mexique) et en Amérique du Sud (Andes du
Pérou, Bolivie et NW de I'Argentine). La sect.
Adenois, avec les sous-sections Adenois et
Roubieva (Moq.) L.E. Simén, est entiérement
américaine ; sur 11 especes, 9 vivent en Amé-
rique du Sud, une en Amérique du Nord et une 4
la fois en Amérique du Sud et du Nord. Cheno-
podium ambrosioides L. et C. multifidum L.,
especes médicinales originaires d’Amérique du
Sud, ont été largement répandues par 'homme
dans le monde tropical.

Dans un article précédent (SIMON 1995), j’ai
présenté un schéma évolutif de Chenopodium
subg. Ambrosia. A cet effet, plusieurs caractéres
morphologiques (port, feuille, inflorescence,
fleur, fruit) et phytodermologiques (pilosité, den-
sité stomatique, cellules épidermiques en coupe
transversale), ont été analysés. J'ai aussi esquissé
un historique du groupe en me basant sur la dis-
tribution géographique des caractéres les plus
primitifs et sur la répartition géographique
actuelle des especes. Le groupe ancestral d’origine
gondwanienne, i la suite des dérives continen-
tales, se serait scindé avec la séparation des diffé-
rents blocs du Gondwana, en deux sous-

294

ensembles qui seraient  l'origine de deux lignées
évolutives :

— la lignée Borryoides, dont le groupe primitif
aurait évolué en Afrique pour irradier ensuite
vers |'Europe, ’Amérique, 'Asie et I'Australie.
Les groupes dérivés A, B et C en résultent, repré-
sentés par les sect. Meiomeria, Orthosporum et
Margaritaria respectivement ;

— la lignée Amérosia (sect. Adenois) aurait évolué
dans le S de 'Amérique du Sud. Le groupe pri-
mitif est représenté par la subsect. Adenois et le
groupe dérivé par la subsect. Roubieva.

Dans la mesure o1 les caracteres foliaires se sont
révélés importants, je me propose d’approfondir
leur étude et de les analyser d’un point de vue
taxonomique et évolutif dans la sect. Adenois.
Cette section est bien représentée en Amérique
du Sud, ot j’ai eu 'opportunité d'en examiner
des représentants sur le terrain. 'y ai réalisé des
observations mésologiques, des prélevements et
les fixations nécessaires pour les écudes anato-
miques. Des prélévements ont aussi été effectués
sur d’autres espéces que j’ai rencontrées en
Amérique du Sud (C. pumilio R. Br. et C. carina-
twm R. Br., sect. Orthosporum ; C. mandonii (S.
Watson) Aellen, sect. Botryoides) et furent utilisés
comme éléments de comparaison.

En Amérique australe, les especes du subg.
Ambrosia vivent entre les 13 et les 45° de latitude
S. La sect. Adenois montre deux centres de spé-
ciation : 'un i 'Ouest, situé dans la Cordillere
des Andes (NW de I'’Argentine, W du Pérou,
Bolivie, Chili) ; I'autre 4 I'Est, dans la région qui
comprend le NE argentin, le SE brésilien et
I'Uruguay.

Dans leur vaste aire de distribution, ces espéces
occupent des milieux semi-arides et des sols &
degré de salinité variable, trouvant dans les sols
dégradés des conditions de vie qui leur sont
nécessaires et suffisantes. Dans ces lieux, avec des
conditions édaphiques et microclimatiques difté-
rentes, les parametres écologiques communs sont
le déficit d’eau, la radiation solaire élevée, des
changements brusques de température, de grands
écarts thermiques entre la nuit et le jour, des sols
pauvres et peu développés et I'action du vent, qui
desseche la surface du sol et accélere la transpira-
tion des végétaux. Ces espéces ont toutes déve-
loppé des caractéres xéromorphes leur per-
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mettant de résister a la sécheresse, qu'elle soit
physique, causée par la pénurie d’eau, ou physio-
logique, entrainée par diverses causes qui rendent
difficile absorption de 'eau (froid, salinité).
C’est dans les feuilles, en tant qu'organe principal
de régulation des pertes d’eau par transpiration
que la plupart de ces caracteres se manifestent.
Lanalyse de la morphologie foliaire, en particu-
lier des épidermes, a donc été nécessaire pour
mieux connaitre les stratégies de survie qui sont a
la base de la diversité du groupe.

Les stomates se sont révélés étre un caractére
important aussi bien du point de vue taxono-
mique qu'évolutif. La morphologie des cellules
de garde a été étudiée pour la premiere fois chez
les Chenopodiaceae. Les aires pectinées des cel-
lules de garde décrites ici nont jamais été signa-
lées, 4 ma connaissance, pour aucune autre
famille de Phanérogames.

Apres la présentation de la méthodologie, je
ferai une description succincte des types de dis-
tribution et d’habitats des espéces étudiées.
J'aborderai ensuite 'analyse des caracteres
foliaires, suivie d’une discussion sur leur valeur
adaptative, taxonomique et évolutive. Je conclu-
rai avec un essai de schéma évolutif de
Chenopodium sect. Adenois basé sur la morpholo-
gie foliaire.

MATERIEL ET METHODES

MATERIEL VEGETAL

Des feuilles entiéres, jcunes et A maturité, ont été
prélevées sur des p[antes vivantes récoltées au cours
des voyages que jai effectués en Argentine et sur des
échantillons 3 “herbier.
C. ambrosioides |.. — ARGENTINA : Arenas et al. 914,
Jujuy, Santa Catalina, fév. 1979 (CTES) ; Novara
4821, Salta, La Vifia, déc. 1985 (MCNS) ; Arenas
597, Formosa, Pilagd, Misién Taacaglé, nov. 1978
(CTES) ; Simdn 6, Buenos Aires, La Plata, fév. 1983
(LP). — BRASIL : Krapovickas et al. 37116, Amazonas,
Manaus, jan. 1981 (CTES). — BoLIVIA : Herzo,
1470, Rio Piraf, 450 m, jan. 1911 (G-PAE) ; Ugent é’
Cirdenas 4983, Chuquisaca, Yampardez, 2800 m (G-
PAE). — CHILE : Van Svest 46672, Rio Lapacho, mai
1967 (G-PAE). — PERU : [tis & Ugent 1520,
Arequipa, jan. 1963 (G-PAE). — URUGUAY : Herter
83213, Montevideo, 1928 (G-PAE).
C. andicola (Phil.) Reiche. — BOLIVIA : Solomon
7169, Murillo, La Paz, 3300-3700 m, mars 1982
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(MO, CTES) ; Ceballos et al. 219, Oruro, Poopo,
3800 m, fév. 1979 (G). — CHILE : Dusén s.n.,
Patagonia occidentalis, Insulae Guaitecas, 1897 (G-
PAE) ; Valdivia, Buchtien (G-PAE) ; Looser s.n.,
Sarmago El Voledn, 1500 m, nov. 1925 (G-PAE). —
PERU : Machride & Featherstone 2518, Recuay, 9000
ft, oct. 1922 (US) ; Weberbauer s.n., Puno, Azangaro,
4000 m, 1902 (G—PAE).

C. burkartii (Aellen) Vorosch. — ARGENTINA :
Venturi 68, Tucumdn, Monteros, Rio Seco (SI) ;
Schinini 16158, Chaco, San Fernando, Isla Soto, nov.
1978 (CTES) ; Hunziker 8393, Cérdoba, San
Vicente, mai 1950 (G-PAE) ; Schinini et al. 17115,
Corrientes, San Martin, Cerro Nazareno, fév. 1979
(CTES) ; Schinini ¢ Vanni 45, Lavalle, mars 1993
(CTES) ; Cabrera 4043, Santa Fé, Laguna Settbal,
juil. 1927 (LP) ; Baez 461, entre Rios, Barrancas
Diamante, oct. 1918 (G-PAE). — BRASIL : [rgang et
al. 27416, Porto Alegre, avr. 1975 (CTES). —
URUGUAY : Herter 80512, Canelones, La Floresta, avr.
1926 (G-PAE) ; Simén 5, Salto, déc. 1982 (LP).

C. chilense Schrad. — ARGENTINA : Simédn 23, Rio
Negro, San Carlos de Bariloche, Lago Nahuel Huapi,
jan. 1986 (LP) ; Riigolo et al. 257, Neuquén, Catanhil,
Rio Aluminé, camino de Rahué-Pilolil, jan. 1965
(CTES) ; Simdn 25, Chubut, Futaleufd, jan. 1986
(LP). — Bovuvia : Asplund 3751, La Paz, Omasuyos,
Isla del Sol, Challa, 1921 (G-PAE). — CHILE :
Caravena 3796, Valparaiso, Estero de Chaparro, déc.
1927 (G-PAE) ; Zoﬁmr 1257, Antofagasta, Taconao,
salar San Pedro de Atacama, 2600 m, fév. 1967 (G-
PAE) ; J. Ball s.n., Santiago, Cerro San Cristébal,
1882 (G-PAE) : Buchtien s.n., Valdivia, 1902 (G-
PAE).

C. dunosum 1L.E. Simén. — ARGENTINA : Cabrera
3977, entre Rios, Gualeguaychd, déc. 1936 (LP) ;
Simon 3, Concordia, déc. 1982 (LP). — BRASIL :
Sellow 1773, Cerro dos Inforeados (G-PAE). —
URUGUAY : Sellow s.n., In maritimis Cisplatinae (P).
C. oblanceolatum Speg. — ARGENTINA : Spegazzini
s.n., Rio Negro (LP) ; Castellanos s.n., San Antonio
Oeste, Camino a las Gruras, nov. 1928 (G-PAE) ;
Fisher 2407, idem, jan. 1950 (SI) ; Seriane 1261,
General Roca, jan. 1945 (SI) ; Simdn 18, Neuquén,
Lago Paimin, jan. 1986 (LP) ; Simdn 20, Lago Lakar,
jan. 1986 (LP) ; Tonnelier 910 Chubut, TTCE?W mars
1899 (LP) ; Amegbmo s.n., Rio Chico (LP) ; Nicora
3876, Futaleufi (SI) ; Simédn 27, idem, jan. 1986
(LP).

C. retusum (Juss.) Juss. ex Moq. — ARGENTINA : Tur
et al. 1764, Buenos Aires, San Fernando, Isla Martin
Garcia, nov. 1983 (LP) ; Avellaneda, Isla Maciel,
Hicken (SI). — BRASIL : Cavanta 113, Rio de Janeiro,
oct. 1959 (G-PAE) ; Sehenck 1060, Santa Catarina,
1886 (G-PAE) ; Krapovickas et al. 37705, Rio Grande
do Sul, Torres, jan. 1982 (CTES). — URUGUAY :
Cabrera et al. 9558, Colonia, Riachuelo, nov. 1950
(LP) ; Langeron s.n., Montevideo, Carrasco, fév. 1927
(P) 5 Herter 85721, San José, Barra Santa Lucia, avr.
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1930 (G-PAE) ; S. Cabrera 71, San Juan, avr. 1965
(LP) 5 Burkart 21542, Rocha, Parque Santa Teresa,
fév. 1960 (SI).

C. seoanum Aecllen. — ARGENTINA : Cabrera 9478,
Jujuy, Yavi, Cangrejillos, jan. 1948 (LP) ; Cabrera
9034, Salta, QueErada de Tastil, 3400 m, fév. 1946
(LP) 5 Parodi 10901, Tucumdn, Tafi, 2600 m, jan.
1933 (G-PAE) ; Beddfreund 108, Catamarca,
Andalgald, fév. 1880 (LP) ; Hunziker 5245, La Rioja,
Sierra Velazco, cerca de la mina El Cantadero,
2300 m, mars 1944 (SI) ; Fabris et al. 6775, Cérdoba,
Cuesta del Cerro Champaqui, jan. 1967 (LP) ; Simdn
9, Mina Clavero, Altas Cumbres, fév. 1985 (LP) ;
Hunziker 11772, San Luis, Comechingones
(CORD) ; Volponi & Zardini 119, San Juan,
Calingasta, Castafio Viejo, jan. 1971 (LP) ; Fabris et
al. 2417, Iglesias, Rodeo, fév. 1960 (LP, CTES) ;
Kiesling et al., idem, fév. 1986 (CTES, SI) ; Boelcke
10152, Mendoza, Tunuydn, jan. 1963 (S1) ; Proyecto
Ventania 596, Buenos Aires, Tornquist, 1983 (LP) ;
Burkart 30, La Pampa, cerros de Lihuel Calel, nov.
1949 (SI). — Bouvia : Ugent 4746, Cochabamba,
Ayopaya, Puente San Miguel, 3800 m, avr. 1963 (G-
PAE).

C. venturii (Aecllen) Aellen ex Vorosch. —
ARGENTINA : Fabris 4221, Jujuy, Capital, entre Leén
y Nevado de Chafii, Mesada, 2000 m, mars 1963
(LP) ; Cabrera et al. 21445, Humahuaca, Mina
Aguilar, fév. 1971 (LP) ; Novara 6462, Salta, Santa
Rosa de Tastil, mars 1986 (MCNS) ; Descole 1446,
Tucumdn, Tafi, 3200 m (LIL) ; Castellano s.n., La
Rioja, Famatina, jan. 1928 (G-PAE) ; Arenas 310,
Catamarca, Antofagasta de la Sierra, fév. 1978
(CTES).

C. multifidum L. — ARGENTINA : Cabrera 12065,
Jujuy, Huacalera (LP) ; Novara 4741, Salta, La Vifia
(MCNS) ; Schulz 215, Chaco, Colonia Benitez, nov.
1930 (CTES) ; Schulz 18087, Santiago del Estero, La
Paloma, avr. 1972 (CTES) ; Lewis 1545, Santa Fé,
General Lopez, mars 1983 (CTES) ; Bacigalupo 206,
La Pampa, entre General Acha y Gamay, déc. 1959
(P) ; Arague 929, Mendoza, Villavicencio, déc. 1949
(P) ; Simdn 14, Neuquén, Zapala, jan. 1986 (LP) ;
Simén 29, Chubut, Trevelin, jan. 1986 (LP). —
CHILE : Elliot 76, Valdivia, 1903 (G-PAE). —
URUGUAY : Solfs et al. 116, Flores, arroyo Arias, avr.
1994 (CTES).

C. haumanii Ulbr. — ARGENTINA : Schinini et al.
17604, Corrientes, Monte Caseros, Arroyo Curupi,
fév. 1979 (CTES) ; Ferndndez 744, Mercedes, oct.
1980 (CTES) ; Burkart 844, entre Rios, Concordia
(G-PAE) ; Simdn 4, idem, déc. 1986 (LP). — BRASIL :
Krapovickas et al. 22787, Rio Grande do Sul, Alegrete,
jan. 1973 (CTES). — URUGUAY : Rosengurtr 741,
Florida, Cerro Colorado (G-PAE) ; Rosengurtr 1538,
Soriano, Juan Jackson, Arroyo Grande, déc. 1935 (G-
PAE) ; Rosengurtt s.n., Flores, Rio Yi, Arroyo
Marincho, nov. 1936 (G-PAE).

C. micrecarpum (Phil.) Troncoso. — CHILE :
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D’Urville s.n., Santiago (P) ; Zillner 2256, idem, Im
Marga-Marga-Tal bet Quilpué, in sandigen Flussbett,
1968 (G-PAE).

C. minuatum Acllen. — BRASIL : Glazion 11435, Rio
de Janeiro (G-PAE, P).

C. pumilio R. Br. — ARGENTINA : Hunziker 17379,
Cdrdoba, Capital, Plaza San Martin (CORD) ;
Hunziker 16517, 16519, 16520, Tercero Arriba,
Cabaiia Santa Maria, juin 1963 (CORD) ; Lanfranchi
1697, Buenos Aires, Tigre (S1) ; Simdn 39, Lincoln,
fév. 1986 (LDP).

C. carinatum R. Br. — ARGENTINA : Hunziker
15525, Misiones, Iguazd, Pro. Esperanza, oct. 1960
(CORD) ; Novara 3479, Salta, Anta, entre J.V.
Gonzdlez y Gaona, mai 1983 (MCNS) ; Krapovickas
et al. 35738, Metdn, entre Las Juntas y Rio Las
Piedras, avr. 1980 (CTES) ; Krapovickas 37382,
Santiago del Estero, mai 1981 (CTES) ; Villa
Carrenzo 280, Burruyact, Gobernador Garmendia,
mars 1966 (LIL) ; Hunziker 8778, Cérdoba, Capital,
Villa Warcalde (CORD) ; Hunziker 12359, Rio
Primero, 5 km de San Teodoro (CORD) ; Hunziker
12359, Totoral, entre Jesis Maria y Villa General
Mitre, avr. 1957 (CORD) ; Simdn 11, La Carlota, fév,
1985 (LP).

C. mandonii (S. Watson) Aellen. — ARGENTINA :
Lupo 126, Jujuy, Yavi, 3440 m, avr. 1991 (CTES) ;
Novara 2644, Salta, Molinos, Luracatao, Laguna
Brealito, 3000-3500 m (LP) ; Ndez 546, Cachi,
Cerro La Apacheta, 4500 m, avr. 1989 (CTES) ;
Krapovickas 21856, Tucumdn, Tafi (CTES) ; Zardini
290, idem, Cumbres Calchaquies, La Quefioa (LP) ;
Hunziker 19048, Catamarca, Sierra de Ambarto (G-
PAE) ; Morello X1, La Rioja, Sierra Velazco, 1945
(LP) ; Kiesling et al. 6028, San Juan, Zonda, Agua
Pinto, 2500 m, fév. 1986 (SI-CTES). — BoLIVIA :
Buchtien 4562, La Paz, 3500 m, 1910 (G-PAE) ;
Ugent et al. 4571, Cochabamba, Cerro San Pedro,
2625 m, mars 1963 (G-PAE). — PERU : Escomel s.n.,
Arequipa, Compaiifa de Jests, 1920 (P).

METHODES

Le martériel vivant a été fixé dans le Craf III
(RAGONESE 1968), dans le FAA (formol, alcool éthy-
lique, acide acétique) ou dans le FAP (formeol, alcool
éthylique, acide propionique). Les échantillons d’her-
bier ont été ré-hydratés par ébullition dans I'eau et
immergés dans une solution conservatrice (alcool
95%, 540 ml ; glycérine, 250 ml ; eau, 210 ml).

Le tissu épidermique dans son ensemble a été obser-
vé sur des lambeaux prélevés des faces abaxiales et
adaxiales des feuilles. Pour I'examen topographique,
les surfaces foliaires, éclaircies et colorées selon la
méthode de DIZEO DE STRITTMATTER (1973), ont été
observées au microscope optique. Le matériel coloré a
été ensuite déshydraté dans des mélanges éthanol-
butanol et monté dans le Cytoseal 280. Des sections
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transversales sérides ont été effectuées 2 partir de frag-
ments de feuilles déshydratés dans des mélanges étha-
nol-butanol, puis incluses dans la paraffine pour étre
ensuite colorées i la safranine- « fast-green »
(JOHANSEN 1940). Les préparations ont été montées
dans le Cytoseal 280.

Des feuilles et des coupes sériées réalisées a la main a

artir de matériel frais (certaines colorations spéci-
IFiques mettant en évidence le contenu vacuolaire ou la
nature des parois ne peuvent étre exécutées qu'a partir
de martériel frais) et de matériel fixé par le Craf IIT ont
été colorées suivant plusieurs techniques afin de
mettre en évidence dif};érents organites et substances
chimiques : safranine (JOHANSEN 1940) pour les
noyaux et les parois secondaires ; Soudan III pour la
cutine (BELIN-DEPOUX 19806) ; acide sulfurique iodé
pour la cellulose (BELIN-DEPOUX 1986) ; phlorogluci-
nol pour la lignine (GURR 1965) ; rouge de ruthénium
(PEACOCK 1966) pour les mucilages et les pectates ;
test « par absence » (JOHANSEN 1940) pour les sub-
stances pectiques ; bleu de méthyléne (JOHANSEN
1940) pour les mucilages ; bleu d’indophénol
(PEACOCK 1966) pour les huiles essentielles ; Soudan
IV (JOHANSEN 1940) pour les substances lipidiques en
général.

La coloration métachromatique par le bleu de
Toluidine (0,05% dans I'eau, puis les sections sont
traitées par une solution de molybdate d’ammonium 2
1%) pour les polyphénols et les pectates, a été appli-
quée sur le matérierﬁxé ar le FAA.

Dans tous les cas ot f’état du matériel I'a permis,
une étude du développement des stomates a été effec-
tuée a partir d’échantillons fixés sur le terrain par le
Craf III et colorés par la coloration de FOSTER (1934).
Chez C. minuatum, espéce connue seulement par le
type, I'analyse de I'épiderme et des stomates n’a pas
été faite.

Des fragments de feuilles métallisées a I'or-paladium
ont été oEservés au microscope électronique i balayage
dans le Laboratoire de Microscopie Electronique (%u
Muséum de Sciences Naturelles de La Plata.

Les préparations anatomiques sont déposées dans le
Laboratoire d’études d’Anatomie Végérale évolutive et
systématique (L.E.A.V.E.S.) de I'Université de La
Plata.

TYPES DE DISTRIBUTION ET HABITATS
D’aprés leur origine, les especes de Cheno-
podium subg. Ambrosia présentes en Amérique

australe PCUVCH[’ étre classées en :

1. Especes indigénes, subendémiques et sub-
cosmopolites : d’'un point de vue taxonomique
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elles appartiennent dans leur majorité 2 la sect.
Adenois : C. andicola, C. chilense, C. venturii, C.
oblanceolatum, C. sooanum, C. microcarpum, C.
burkartii, C. haumanii, C. retusum, C. dunosum.
Chenopodium mandonii appartient 2 la sect.
Botryoides ; ses parents les plus proches vivent
dans les aires subdésertiques de '’Amérique du
Nord. Cette distribution disjointe plaide pour
une aire vaste dans des périodes de sécheresse
généralisée, dont cette espece reste comme
témoin relictuel (SIMON 1996). Bien qu’elle soit
I'espece la plus évoluée du groupe Botryoides, elle
reste primitive parmi les Chenopodium du subg.
Ambrosia. Elle est confinée aux sommets (au-des-
sus de 2000 m) ou elle trouve les conditions éco-
logiques favorables a son développement
(radiation solaire élevée ; sols rocailleux siliceux,
trés pauvres en matiére organique, peu dévelop-
pés) et surtout ol la compétition avec d’autres
especes est moindre. Chenopodium minuatum
(sect. Margaritaria) serait aussi une espéce indi-
geéne, sauf preuve d'introduction récente (SIMON
1995, 1996).

2. Espéces indigeénes cosmopolites : C. ambro-
sioides et C. multifidum (sect. Adenois), vraisem-
blablement d’origine sud-américaine — la
présence dans le site des especes trés apparentées
en constitue une preuve — se sont acclimatées
dans toutes les régions tempérées et tempérées-
chaudes du monde. Chomme, qui les utilise a
cause de leurs propriétés médicinales, a sGrement
contribué i cette large distribution.

3. Espéces exotiques adventices : C. pumilio et
C. carinarum (sect. Orthosporum), d’origine aus-
tralienne se sont acclimatées en Afrique, Europe
et Amérique. En Amérique Australe elles vivent
en Argentine ot elles auraient pu étre accidentel-
lement introduites dans des arrivages de laine en
provenance d’Australie. Initialement citées pour
Misiones et Cérdoba respectivement (HUNZIKER
1955, 1961, 1965), actuellement C. carinatum se
trouve aussi dans les provinces de Santa Fé,
Santiago del Estero, Salta, Tucumdn et Cérdoba
et C. pumilio a élargi son aire vers le S, arrivant
au N'W de la Province de Buenos Aires.

Par rapport a leurs habitats, nous pouvons
considérer trois groupes d’espeéces : monta-
gnardes strictes (C. mandonii, C. venturii, C.
andicola, C. chilense, C. microcarpum) ; monta-
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Fig. 1. — Chenopodium subg. Ambrosia, pilosité : A-E, poils tecteurs (A-C, sect. Adenois ; D, sect. Margaritaria, Orthosporum et
Botryoides ; E, sect. Orthosporum) ; F-X, poils glanduleux (F-L, poils sécréteurs de mucilages, sect Adenois ; M, poil sécréteur de
solutions salines, sect. Adenois ; N-X, poils sécréteurs d’huiles essentielles ; N-S, sect. Adenois ; T, sect. Botryoides ; U-X, sect.
Margaritaria et Orthosporum).
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gnardes facultatives (C. oblanceolatum, C. sooa-
num) et planidaires (C. burkartii, C. retusum, C.
dunosum, C. haumanii).

CARACTERES FOLIAIRES

MORPHOLOGIE FOLIAIRE EXTERNE

La tendance évolutive générale dans le subg.
Ambrosia va vers la réduction foliaire (SIMON
1995). Dans les groupes primitifs des deux
lignées reconnues précédemment cette tendance
se manifeste déji, mais ce sont les especes des
groupes dérivés qui présentent les feuilles les plus
réduites. En général, dans la lignée Amébrosia
(sect. Adenois, subsect, Adenois et Roubieva), elles
sont a limbe étroit et & marge incurvée et épaisse
tandis que dans la lignée Botryoides (sect.
Botryoides, Orthosporum, Margaritaria et
Meiomeria), les feuilles sont i limbe large et &
marge plane et mince.
Valeur adaptative. — Dans I'environnement ol
ces plantes vivent, la réduction de la surface
foliaire est une adapration qui leur permet
d’assurer une meilleure efficacité photosynthé-
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tique, une convection de la chaleur plus effective
(STEBBINS 1976) ainsi qu'une résistance accrue
aux effets mécaniques du vent.

Les marges révolutées créent une aire protégée
de Pévaporation dans les faces abaxiales. Ceci,
associé 4 la couverture pileuse, permet une densi-
té stomatique élevée nécessaire pour la captation
du CO, dont la disponibilité constitue le facteur
limitant de la photosynthése dans les environne-
ments 4 haute radiation solaire (STEBBINS 1976).

PILoSITE

La pilosité est un des éléments les plus évidents
pour distinguer le subg. Amébrosia du subg.
Chenopodium. Chez ce dernier toutes les espéces
présentent un seul type de poil glanduleux sécré-
teur de solutions salines (SIMON 1991), similaire
aux glandes a sel d’Atriplex (FAHN 1979 ;
CAROLIN 1983). Les especes du subg. Ambrosia
posseédent 4 la fois des poils tecteurs et de poils
glanduleux, ceci étant un caractere évolutif
important pour la systématique des sections
(SIMON 1995).

Les especes de la sect. Adenois [C. amébrosioides,

Fig. 2. — Chenopodium subg. Ambrosia, développement des poils bifurqués : A-Ag, poil bifurqué non glanduleux ; B-Bg, déve-

loppement de la branche non glanduleuse du poil bifurqué mixte.
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C. andicola, C. chilense, C. venturii, C. sooanum,
C. oblanceolarum, C. burkartii, C. retusum, C.
dunosum (subsect. Adenois), C. haumanii, C.
multifidum et C. microcarpum (subsect.
Roubieva)] présentent toutes les mémes types
morphologiques de poils.

1. Poils tecteurs simples, pluricellulaires, unisé-
riés, avec une base 1-2-cellulaire, un corps 2-10-
cellulaire et une téte unicellulaire tubuleuse et
allongée en forme de fouet (Fig. 1A-C).

2. Plusieurs types de poils glanduleux :

— Poils sécréteurs de mucilage : unicellulaires
(Fig. 1F-I) et paucicellulaires unisériés (Fig, 1]-
L, 3A).

— Poils sécréteurs de solutions salines, pluricel-
lulaires avec une base unicellulaire et une téte 4-
cellulaire ; enfoncés dans I'épiderme (Fig. 1M,
3B).

— Deux types morphologiques de poils sécré-
teurs d’huiles essentielles :

a) pluricellulaires unisériés avec une base 1-2-cel-
lulaire ; un corps 4-10-cellulaire ; une téte 1-cel-
lulaire sphérique et de taille similaire aux cellules
du corps (Fig. IN-O, 3C) ;

b) pluricellulaires unisériés avec une base unicel-
lulaire ; un corps 2-5-cellulaire dont la taille aug-
mente vers la cellule apicale ; une téte
unicellulaire ovoidale ou pyriforme (Fig. 1P-S,
3D). Ces poils forment des « nids pileux » (Fig.
3D) dans I'épiderme abaxial de C. sooanum, la
couverture pileuse érant donc tres dense (SIMON
1987) ; chez C. ambrosioides ils sont solitaires et
enfoncés dans I'épiderme et dans les autres
espéces solitaires et au niveau des cellules épider-
miques.

Chenopodium mandonii (sect. Botryoides) pré-
sente une pilosité peu diversifiée, constituée par :
— des poils tecteurs simples pluricellulaires uni-
sériés, avec une base 2-cellulaire, un corps 3-10-
cellulaire, et une téte unicellulaire en forme de
cylindre ou de cone (Fig. 1D, 3E) ;

— des poils glanduleux, sécréteurs d’huiles essen-
tielles, pluricellulaires, unisériés avec une base
unicellulaire, un corps 3-7-cellulaire et une téte

unicellulaire sphérique (Fig. 1T, 3G).

Chenopodium minuatum (sect. Margaritaria)
présente des poils tecteurs similaires a ceux
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décrits pour C. mandonii. En revanche, la pilosité
glanduleuse se diversifie. Elle est constituée par le
type morphologique décrit pour C. mandonii
(Fig. 1U-V) auquel s'ajoutent :

— des poils glanduleux, sécréteurs d’huiles essen-
tielles, pluricellulaires, unisériés, i base unicellu-
laire plus grande que les cellules du corps ; corps
3,5-cellulaire dont la cellule apicale est la plus
petite ; téte unicellulaire sphérique (Fig. 1W,
3E);

— des poils glanduleux, sécréteurs d’huiles essen-
tielles, pluricellulaires, unisériés, i base unicellu-
laire plus grande que les cellules du corps ; corps
3-5-cellulaire dont la cellule apicale est la plus
petite ; téte 3-4-cellulaire constitué par des cel-
lules aplaties superposées qui forment une struc-
ture sphérique (Fig. 1X).

Deux types morphologiques supplémentaires
sont présents chez C. pumilio et C. carinatum
(sect. Orthasporum) :

— des poils tecteurs bifurqués avec une base uni-
cellulaire ; un corps, en forme de V ou de J,
chaque branche, pluricellulaire, uniseriée est
constituée par 3-10 cellules et une téte unicellu-
laire en forme de cone (Fig. 1E, 2A-A3).

— des poils bifurqués mixtes avec un secteur non
glanduleux et un secteur glanduleux sécréreur
d’huiles essentielles (Fig. 2]33). Ces poils se for-
ment 2 partir des poils glanduleux pluricellulaires
unisériés dont I'avant derniére cellule du corps,
qui maintient sa capacité méristématique, se divi-
se maintes fois pour former la branche non glan-
duleuse, pluricellulaire, uniseriée (Fig. ZB-BB).
Des types morphologiques assez proches (avec
deux ou trois branches non glanduleuses) ont été
illustrés par GOTTSCHALL (1900) et par
WURDACK (1986) pour les Melastomataceae. Ils
les appellent glandes latérales (« lateral glands »).
FAHN (1988) illustre un poil similaire, avec plu-
sieurs branches non glanduleuses et une glandu-
leuse, qui a été signalé par Azizia & CUTLER
(1982) chez Phlomis spp. (Labiatae) et par
WERKER et al. (1985) chez Rosmarinus officinale
L. (Labiatae).

Les cellules de la base et du corps de tous les
types morphologiques de poils sont cutinisées.
FAHN (1986) a démontré que les cellules cutini-
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sées de poils non glanduleux de 12 especes de  du corps des poils glanduleux agiraient aussi
xérophytes agissent de la méme fagon que les cel-  comme un endoderme, empéchant les solutions
lules de I'endoderme en empéchant le flux d’eau  sécrétées de revenir vers la plante a travers I'apo-
apoplastique vers le poil. Les cellules cutinisées  plaste (FAHN 1979).

Fig. 3. — Chenopodium subg. Ambrosia, pilosité au MeB (A-D : sect. Adenois ; E-G, sect. Orthosporum et Botryoides) : A, poil
glanduleux paucicellulaire chez C. burkartii (Hunziker 8393, GPAE) ; B, poil glanduleux pluricellulaire a téte 4-cellulaire chez C. hau-
manii (Schinini 17604, CTES) ; C, poil glanduleux pluricellulaire chez C. retusum (Tur et al. 1764, LP} ; D, nids pileux chez C. sooa-
num (Fabris 2417, LP) ; E, poils tecteurs chez C. pumilio (Hunziker 16517, CORD) ; F, poil glanduleux chez C.
carinatum (Krapovickas 37382, CTES) ; G, poil glanduleux chez C. mandonii (Krapovickas 21856, CTES).
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Valeur adaptative. — La pilosité en général agit
comme un écran qui refléte la lumiere solaire ; de
plus, I'évaporation des huiles essentielles pro-
duites par les poils glanduleux augmente la den-
sité de I'air dans sa couche située juste sur le
limbe (BOCHER 1979). Lépaisseur de cette der-
niére est augmentée par 'ensemble des poils, des
substances sécrétées et les particules du sol qui y
adhérent. Ceci permet d'acténuer I'absorption de
radiations ultraviolettes, minimiser le surchauffe-
ment foliaire et ralentir le mouvement d’air dans
la surface, ce qui conduit A une réduction de la
transpiration et constitue 2 la fois une adapration
du processus photosynthétique aux endroits
arides et chauds. Cette acclimatation morpholo-
gique, obtenue dans le cas présent par le biais de
la pilosité (et d’autres structures réflectantes tel
que les cires) consiste a limiter "absorption de
lumiere au fur et 3 mesure que la température de
I'air augmente, de cette fagon, la température de
la feuille se maintient presque constante et
proche de la valeur optimale pour la photosyn-
thése (EHLERINGER et al. 1981). Une protection
efficace contre I'attaque des herbivores et 'ovipo-
sition d’insectes est aussi assurée (FAHN &
SHIMONY 1996). Les mucilages sécrétés par cer-
tains types de poils peuvent préserver la surface
foliaire du desséchement et des dégradations cau-
sés par le vent. Ils pourraient aussi contribuer a

éviter des refroidissements et/ou des surchauffe-
ments excessifs de la surface foliaire.

Certains poils pourraient avoir aussi une fonc-
tion d'absorption d’eau, ceci étant d’'autant plus
envisageable que des plis orientés radialement se
situent autour de leur base.

STOMATES

Les feuilles des especes analysées sont amphi-
stomatiques mais la densité est plus élevée dans
I'épiderme abaxial. Au niveau des nervures, les
stomates sont absents. Les épidermes sont de
type mélangé, cest-i-dire que de nouveaux sto-
mates se forment encore entre les stomates
adulres.

La position des stomates dans les sections trans-
versales varie selon les especes. Ils peuvent se
trouver au méme niveau, enfoncés ou saillants
par rapport a I'"épiderme voisin. Parmi ces der-
niers, deux cas sont possibles : type a. les cellules
de garde seules dépassent totalement ou partielle-
ment aussi bien les cellules péri-stomatiques que
les cellules banales de I'épiderme (Fig. 4B) ; type
b. les cellules de garde et un cycle de cellules
péri-stomatiques dépassent les cellules banales de
I'épiderme (Fig. 4C).

Les stomates qui se trouvent au niveau de I'épi-
derme (Fig. 4A) et les saillants de type a (Fig. 4B)
prédominent dans la sect. Adenois, et, en général,

Fig. 4. — Chenopodium subg. Ambrosia, position des stomates : A, stomate au niveau de I'épiderme chez C. chilense (Simén 25,
LP) ; B, stomate saillant du type a chez C. oblanceolatum (Simén 18, LP) ; C, stomate saillant du type b chez C. dunosum (Cabrera
3977, LP) ; D, stomate enfoncé chez C. sooanum (Cabrera 9478, LP).
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dans toutes les especes du subg. Amébrosia qui
vivent en Amérique du Sud ; ils sont présents
dans toutes les especes en proportions diverses.
Les stomates enfoncés (Fig. 4D) apparaissent
dans I'épiderme adaxial de C. sooanum, C. retu-
sum et C. microcarpum tandis que les saillants de
type b (Fig. 4C) dans les épidermes adaxial et
abaxial de C. dunosum, et dans I'épiderme abaxial
de C. retusum, C. sooanum, C. multifidum et C.
pumilio.

Suivant la terminologie proposée par ROLLERI
et al. (1987) jappelle cellules péri-stomatiques
toutes les cellules qui entourent les cellules de
garde, quelle que soit leur morphologie. Les cel-
lules annexes sont des cellules péri-stomatiques
qui présentent des différences morphologiques
par rapport aux cellules banales de I'épiderme qui
les entourent. Les cellules voisines sont des cel-
lules péri-stomatiques morphologiquement simi-
laires aux cellules banales de I'épiderme.

TYPES STOMATIQUES

Des stomates de « type renonculacé » (cest-a-
dire anomocytiques) et des paracytiques ont été
cités par METCALFE & CHALK (1957, 1979) pour
la famille des Chenopodiaceae. SAADOUN &
DEecamps (1991) dans une étude qui concerne
15 genres de Chenopodiaceae de la région médi-
terranéenne (hors Chenopodium), trouvent les
types anomocytiques périgénes et mésopérigénes,
anisocytiques et paracytiques mésopérigenes et
les anisocytiques et paracytiques mésogenes. Pour
le genre Chenapodium en particulier, GATUSO &
GATUSO (1987) observent les types anomocy-
tiques, tétracytiques et anisocytiques, périgenes et
méso-périgenes, chez Chenopodium ambrosioides.

Les types stomatiques ont été décrits suivant la
terminologie morpho-ontogénique proposée par
GuYOT (1966). Les types staurocytiques méso-
périgénes et cyclocytiques, méso-périgénes et
mésogenes, correspondent aux types stauro-
mesoperigenous, cyclo-mesoperigenous et cyclo-
mesogenous de la classification de
FRYNS-CLAESSENS & VAN COTTHEM (1973).

Rappelons que, d’apres leur origine ontogé-
nique, les stomates peuvent étre classés en :
— Stomates périgeénes : la cellule méristémoide,
se divise pour donner les deux cellules de garde.
Le stomate adulte est entouré uniquement par
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des cellules banales de I'épiderme, toutes sem-
blables (« cellules voisines », selon la terminologie
proposée par ROLLERI et al. 1987).

— Stomates méso-périgenes : deux cas sont pos-
sibles : 1. La cellule méristémoide se divise inéga-
lement pour donner naissance a la cellule-mére
du stomate et sa cellule-soeur ; la cellule-mere
par une deuxiéme division donne naissance aux
cellules de garde. Le stomate sera entouré par
une cellule péri-stomatique d’origine mésogene
et des cellules banales de 'épiderme (péri-stoma-
tiques d’origine périgene). 2. Une premiere divi-
sion inégale cloisonne la cellule méristémoide en
deux cellules. La plus petite des cellules résul-
tantes subit une deuxieme division pour donner
naissance 2 la cellule-mére que se divisera 4 son
tour pour donner les cellules de garde. Le stoma-
te sera entouré par deux cellules péri-stomatiques
d’origine mésogene et une cellule banale de I'épi-
derme (péri-stomatique d’origine périgéne).

— Stomates mésogenes : la cellule méristémoide
se cloisonne en donnant des cellules qui entou-
rent complétement la cellule-mere du stomate.
Les cellules de garde et toutes les cellules péri-sto-
matiques ont le méme origine.

Les types stomatiques trouvés sont :
Anomocytiques périgénes (Fig. 5A-Az) et
méso-périgénes (Fig. 5SB-B” ). Les stomates
anomocytiques sont le seul type présent chez C.
venturii et C. mandonii. lls se trouvent en pro-
portion variable, mélangés 4 d’autres types, chez
C. chilense, C. andicola, C. microcarpum, C.
oblanceolatum, C. haumanii, C. multifidum, C.
ambrosioides, C. pumilio et C. carinatum. Ils sont
absents chez C. sooanum, C. burkartii et C. duno-
sum,

Anisocytiques méso-périgenes (Fig. 5C-Ce). Ils
se trouvent en proportion variable chez C5 chi-
lense, C. andicola, C. microcarpum, C. oblanceola-
tum, C. haumanii, C. multifidum, C.
ambrosioides, C. pumilio et C. carinatum.

Staurocytiques méso-périgénes (Fig. 5C-C's).
Ils se trouvent en proportion variable chez C.
chilense, C. andicola, C. microcarpum, C. oblan-
ceolatum, C. sooanum, C. burkartii, C. retusum,
C. dunosum, C. haumanii, C. multifidum, C.
ambrosioides, C. pumilio et C. carinatum.

Tétracytiques méso-périgeénes (Fig. 5C-C”5).

Ils se trouvent en proportion variable chez C.
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Fig. 5. — Chenopodium subg. Ambrosia, stomatogénéses périgéne et méso-périgénes : A-Aq, stomates anomocytiques peri-
geénes ; B-B", stomates anomocytiques méso-périgénes ; C-Cg, stomates anisocytiques mésopeérigenes ; C-C’g, stomates stauro-
cytiques méso-périgénes ; C-C”’, stomates tétracytiques méso-périgénes ; C-C™’5, stomates cyclocytiques méeso-périgénes. (En
pointillé, cellules méristémoides et trés jeunes cellules issues des mitoses ; m, péri-stomatique d’origine mésogéne ; p, péri-stoma-
tique d'origine périgéne ; en hachuré, jeunes cellules ; en blanc, cellules épidermiques adultes).
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chilense, C. andicola, C. microcarpum, C. oblan-
ceolatum, C. burkartii, C. dunosum, C. haumanii,
C. multifidum, C. ambrosioides, C. pumilio et C.
carinatum.

Cyclocytiques méso-périgénes (Fig. SC—C'”S).
Ils se trouvent en proportion variable chez C.
chilense, C. andicola, C. microcarpum, C. oblan-
ceolatum, C. sooanum, C. burkartii, C. retusum,
C. dunosum, C. multifidum, C. ambrosioides, C.
pumilio et C. carinatum.

Bicytiques diacytiques (Fig. 6A-A4) et paracy-
tiques (Fig. 6A-B3) mésogenes. Ils se trouvent
en proportion variable chez C. haumanii, C.
multifidum, C. ambrosioides, C. pumilio et C.
carinatum.

Anisocytiques mésogenes (Fig. 6A,D-D 4). Ils se

trouvent en proportion variable chez C. bur-

Caractéres foliaires chez Chenopodium

kartii, C. retusum et C. dunosum.

Tétracytiques mésogenes (Fig. 6A,C-Cs). Ils se
trouvent en proportion variable chez C. seoanum,
C. burkartii, C. retusum et C. dunosum.
Cyclocytiques mésogenes (Fig. 6A-Aj). Une
seule espece, C. dunosum, présente ce type sto-
matique.

D’une facon générale, les types stomatiques
signalés ci-dessus se trouvent mélangés en diffé-
rentes proportions dans les épidermes foliaires
des especes analysées et ces proportions peuvent
varier en fonction de I'dge de la feuille. Il n'est
donc pas possible de caractériser une espéce par
un type de stomate, i I'exception de C. venturii
et C. mandonii qui présentent 100% des sto-
mates adultes anomocytiques et de C. dunosum,

Fig. 6. — Chenopodium subg. Ambrosia, stomatogénéses mésogenes : A-A&. stomates bicytiques paracytiques ; A-Bg, stomates

bicytiques diacytiques ; A-Ag et A-B-Bp-Ag-Ag, stomates cyclocytiques ; A-C-
(?ES et trés jeunes cellules issues des mitoses ; en hachuré, jeunes cellules ; en blanc, cel-

cytiques. (En pointillé, cellules méristémoi
lules épidermigues adultes).
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I'unique espéce a avoir développé des stomates
cyclocytiques d’origine mésogene.

La proportion des différents types stomatiques
trouvée dans chaque espéce est exposée dans le
Tableau 1. Les pourcentages ont été calculés sur
une moyenne de 30 comptages effectués dans
une surface de 0,025 mm?, pour 3 feuilles (tiers
inférieur, milieu, tiers supérieur) de chaque
exemplaire ; (2)-5 spécimens de chaque espéce
(selon disponibilité de matériel) ont été analysés.

CARACTERES DES CELLULES DE GARDE

Plusieurs auteurs (SOLEREDER 1908 ; STACE
1966 ; BARANOVA 1972 ; WILKINSON 1979) ont
signalé I'importance taxonomique de la morpho-
logie des cellules de garde et de leurs rebords
cuticulaires. Pour leur description, STACE (1965)

Fig. 7. — Chenopodium subg. Ambrosia, caractéres des cel-
lules de garde ; schéma modifié de celui de WiLKINSON (1979)
basé sur STace (1965) : A, stomate en vue superficielle : & droi-
te, caractéres topographiques ; a gauche, cellule de garde pré-
sentant des caractéres particuliers ; B, détail du rebord externe
du pore en coupe transversale. (cg, cellule de garde ; p, pore
(ostiole) ; be, bord épidermique de la cellule de garde ; pc, paroi
de contact des cellules de garde ; cps, cellule péri-stomatique ;
rp, rebord polaire ; bp, baton polaire ; re, rebord épidermique ;
rep, rebord externe du pore ; ap, aire pectinée).
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et WILKINSON (1979) présentent une terminolo-
gie en anglais. Me basant sur le schéma de
WILKINSON (1979), modifié de celui de STACE
(1965), je propose une terminologie en langue
frangaise (Fig. 7).

Les cellules de garde des espéces analysées, en
vue superficielle présentent des rebords curicu-
laires autour du pore (rebord externe du pore),
dans les parois de contact des cellules de garde
(bitons polaires), dans la paroi de la cellule de
garde qui est en contact avec la cellule péri-sto-
matique (rebord épidermique) ainsi que dans les
poles (rebords polaires).

La nature chimique des parois des cellules de
garde est cellulosique, néanmoins certaines aires
des parois externes présentent des fortes concen-
trations de substances pectiques (aires pectinées).
1. Rebord externe du pore : il peut étre mince ou
épais et se présenter solitaire ou associé aux
rebords polaires et/ou aux batons polaires.

2. Rebords épidermiques : la paroi de la cellule
de garde en contact avec la cellule péri-stoma-
tique (bord épidermique de la cellule de garde
selon STACE 1965) peut étre mince ou se présen-
ter partiellement ou totalement épaissie consti-
tuant un rebord épidermique.

3. Batons polaires : les parois de contact des cel-
lules de garde peuvent étre minces ou épaisses.
Dans le deuxieme cas, les épaississements ressem-
blent & des batons droits qui peuvent étre soli-
taires ou associés au rebord externe du pore et/ou
aux rebords polaires.

4. Rebords polaires : il peuvent étre en forme de
T, de V, de triangles ou de globules, ces derniers
se présentant solitaires ou en paires.

5. Aires pectinées : Les parois externes des cel-
lules de garde réagissent de fagon différentielle
aux tests microchimiques. Certaines apparaissent
tout a fait incolores et d’autres avec des aires
colorées bien déterminées.

Le test du rouge de ruthénium est fortement
positif dans les aires décrites ce qui indique une
concentration de substances pectiques. Le test
« par absence » (JOHANSEN 1940) et celui du bleu
de Toluidine ont confirmé leur nature pectique.
VENING (1954) suggere que I'accumulation de
substances pectiques dans certaines cellules se
produirait juste avant leur lignification. Ceci ne
parait pas étre le cas pour les cellules de garde des
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especes ici analysées car le test du bleu de roluidi-
ne indique 'absence totale de polyphénols ou
d’autres précurseurs chimiques de la lignine.

A ma connaissance, ce caractére n'a jamais été
observé dans la famille des Chenopodiaceae ni
dans aucune autre famille des Phanérogames.

Dans le subg. Ambrosia les aires pectinées peu-
vent étre réniformes ou bien réduites, en forme
de « H ». Leur présence ou absence ainsi que leur
forme est un caractére constant pour chaque
espéce donc ayant une valeur taxonomique. Elles
sont absentes chez C. dunosum ; chez C. pumilio,
C. chilense et C. burkartii certains stomates pos-

Caractéres foliaires chez Chengpodium

sedent des cellules de garde sans aires colordes et
d’autres avec des aires réniformes ; chez C. sooa-
num elles sont réduites en forme de « H » ; elles
sont réniformes chez C. ambrosioides, C.
andicola, C. oblanceolatum, C. retusum, C. ventu-
rii, C. multifidum, C. microcarpum, C. carinatum
et C. mandonii.

Les caractéres des cellules de garde décrits, leur
présence ou absence, ainsi que leur forme, sont
constants pour chaque espéce donc ont une
valeur taxonomique. lls ont permis de grouper
les stomates des especes analysées en 8 types
morphologiques :

Fig. 8. — Chenopodium subg. Ambrosia, types morphologiques de cellules de garde : A, type 1 chez C. ambrosioides (Simén 6,
LP) ; B, type 2 chez C. sooanum (Ugent 4746, GPAE) ; C, type 5 chez C. carinatum (Krapovickas 35738, CTES) ; D, type 3 chez C.
retusum (Krapovickas et al. 37705, CTES) ; E, type 4 chez C. venturii (Novara 6462, MCNS) ; F, type 4 chez C.
microcarpum (D'Urville s.n., P) ; G, type 6 chez C. multifidum (Novara 4741, MCNS) ; H, type 6 chez C. haumanii (Krapovickas
22787, CTES) ; |, type 6 chez C. mandonii (Zardini 290, LP) ; J, type 7 chez C. pumilio (Hunziker 16520, CORD) ; K, type 8 chez C.
burkartii (Schinini 16158, CTES). h, aire pectinée en forme de « h » ; re, aire pectinée réniforme.
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Fig. 9. — Chenopodium subg. Ambrosia, caractéres stomatiques et cuticulaires au MeB : A, C. chilense (Zoliner 1257, GPAE),
stomate staurocytique, cellules de garde avec rebord externe du pore et rebord épidermique, cellules péri-stomatiques avec des plis
qui convergent vers le stomate, granules de cire épicuticulaire ; B, C. sooanum (Fabris et al. 2417, LP), cuticule pliée, plis trés pro-
fonds convergeant vers le stomate ; C, C. oblanceolatum (Spegazzini s.n., LP) ; stomate anisocytique, cellules de garde avec rebord
externe du pore, batons et rebords polaires, face interne des cellules de garde verruqueuse ; cuticule ridé et verruqueuse ; D, C.
venturii (Descole 1446, LIL), cellules de garde avec rebord externe du pore, rebord épidermique et globules polaires ; E, C. duno-
sum (Cabrera 3977, LP), cellules de garde avec rebord externe du pore et rebord épidermique trés épais, rebords polaires ; cuticule
verruqueuse ; cire épicuticulaire en granules et en globules ; F, C. mandonii (Ugent et al. 4571, GPAE), stomate obturé avec des
granules de cire épicuticulaire.
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Type 1 (Fig. 8A) : Rebord externe du pore
mince, rebord épidermique présent, batons
polaires absents, rebords polaires absents, aire
pectinée réniforme (C. ambrosioides).

Type 2 (Fig. 8B, 9B) : Rebord externe du pore
épais, rebord épidermique absent, bitons polaires
absents, rebords polaires en forme de V, aire pec-
tinée en forme de H (C. sooanum).

Type 3 (Fig. 8D) : Rebord externe du pore
mince ; rebord épidermique absent ; batons
polaires absents ; rebords polaires triangulaires ;
aire pectinée réniforme (C. retusum).

Type 4 (Fig. 8E-E 9D) : Rebord externe du
pore mince, associé aux rebords polaires ; rebord
épidermique présent ; bitons polaires présents ;
rebords polaires en forme de T ou I'un en forme
de T et 'autre un globule ou deux globules ; aire
pectinée réniforme (C. venturii, C. microcarpum).

Type 5 (Fig. 8C, 9C, 11D) : Rebord externe du
pore épais, associé aux bitons polaires et aux
rebords polaires ; rebord épidermique absent ;
batons polaires présents ; rebords polaires en
forme de T vers presque triangulaire, des fois
avec des globules ; aire pectinée réniforme (C.
burkartii, C. chilense, C. andicola, C. oblanceola-
tum, C. carinatum).

Type 6 (Fig. 8G-I) : Rebord externe du pore
épais, associé aux bitons et rebords polaires ;
rebord épidermique présent ; bitons polaires pré-
sents ; rebords polaires en forme de T ou avec de
globules polaires paires et symétriques ; aire pec-
tinée réniforme (C. haumanii, C. mandonii, C.
multifidum, C. pumilio).

Type 7 (Fig. 8], 9E) : Rebord externe du pore
épais ou tres épais ; rebord épidermique présent ;
batons polaires présents ; rebords polaires en
forme de T ou avec de globules polaires paires et
symétriques ; aire pectinée absente (C. dunosum,
C. pumilio).

Type 8 (Fig. 8K, 9A) : Rebord externe du pore
trés épais ; rebord épidermique présent ; batons
polaires présents ; rebords polaires en forme de
T ; aire pectinée absente (C. chilense, C.
burkarti).

STOMATES OBTURES
Certains stomates apparaissent partiellement ou
totalement obturés. Les tests microchimiques

ADANSONIA, sér. 3 + 1997 + 19(2)

Caracteres foliaires chez Chenopodium

effectués — bleu de toluidine, bleu de méthy-
lene, chlorure de zinc ioduré, test pour détermi-
ner la présence de substances pectiques par
absence, Soudan IV, bleu d’indophénol — réve-
lent que les substances qui se déposent sur les
pores stomatiques sont des mucilages et des cires.
Les mucilages apparaissent sur les stomates de
toutes les espéces étudiées en proportion variable
et leur dépde n'aleere pas la fonctionnalité du sto-
mate. Les cires se trouvent en forme de granules,
de globules ou bien de plaques (des coulées) de
forme irréguligre qui recouvrent des surfaces
assez larges (Fig. 11C). Quand la quantité de cire
est importante, le pore stomatique est totalement
obturé et le stomate n'est plus fonctionnel. Des
dépbts de cire sur les stomates se présentent dans
toutes les espéces analysées particulierement chez
C. mandonii ol des granules de cire obturent
totalement certains stomates (Fig. 9F), principa-
lement sur la surface abaxiale.

WILKINSON (1979) signale des pores stoma-
tiques obturés pour les coniferes ainsi que pour
des familles de Dicotylédones tels que les
Winteraceae, les Cactaceae et les Anacardiaceae.
A ma connaissance, c'est la premiere fois qu'ils
sont signalés chez les Chenopodiaceae.

Valeur adaptative. — Le contréle de 'évapora-
tion au niveau des stomates s'effectue soit par
leur position enfoncée soit par des rebords épais
qui protegent le pore. Les mucilages déposés sur
les pores stomatiques pourraient aussi contribuer
a la réduction de I'évaporation. Les dép6ts de cire
auraient la méme fonction d’autant plus qu’ils
sont particulizrement importants chez les espéces
ot la couverture pileuse est faible (C. mandonii).
Une autre fonction pourrait aussi étre envisagée
chez cette espece de haute montagne qui présente
des stomates totalement obturés. Il se peut que la
perte de fonctionnalité de ces stomates réduise
aussi la ventilation, ainsi le réchauffement consé-
quent permettrait d’augmenter le rythme photo-
synthétique et une meilleure résistance aux basses
températures nocturnes. Ceci a été postulé par
BOCHER (1979) pour des espéces épistomatiques
des Andes présentant une dorsiventralité inverse
partielle, c’est-a-dire, ol seulement le tissu épi-
dermique est impliqué. Des stomates totalement
obturés, plus nombreux dans la surface abaxiale,
constitueraient une dorsiventralité inverse par-
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TaeLeau 1. — Caractéres des stomates et des cellules épidermiques.

TYPES STOMATIQUES TYPE | TYPE
HAB EspEce MESO-PERIGENES MESOGENES cg | épid.
% anomo | % aniso % tétra % staur % cyclo| % aniso % tétra % bicyt % cyclo

man 100 4 1
ven 100 6 1
hms chi 34,25 295 441 12,75 5,95 5-8 2
and 17,5 16,2 28,05 2695 11,3 5 2
mic 22,7 259 35,3 525 10,85 4 2
hmf obl 12,35 | 13,5 30,55 30,8 12,8 5 3
soo 325 245 72,25 2 3
bur 16,03 18,13 405| 216 40,2 5-8 3
pl ret 1525 45 3,5 36,25 3 3
dun 7,75 23,2 5,05 2,75 29,75 315 7 4
hau 17,5 22,3 50,4 7,9 1,9 6 1
A mul 1585 | 11,6 49,1 14,85 7.2 1,4 6 2
amb 14,5 17,45 20,35 44,35 0,65 2,7 1 2
ady  Pum 44,05 9,06 37,05 4,15 1:9 3.8 6-7 2
car 34,1 10,25 35,05 2,9 14,8 2,9 5 2

HAB, habitat ; hms, haute montagne stricte ; hmf, haute montagne facultative ; pl, planitiaire ; cos, cosmopolite ; adv, adventice.
Les espéces sont indiqués avec les trois premiéres lettres de leur épithéte spécifique. Les noms des types stomatiques sont abré-

gés aux cing premiéres lettres ; type cg, type de cellules de garde ; type épid., type d'épiderme.

ticlle fonctionnelle, méme si anatomiquement la
feuille est amphistomatique.

La concentration de substances pectiques dans
les parois externes des cellules de garde pourrait
étre un caractere adaptatif dans la mesure ol ces
substances, grice a leurs propriétés hydrophiles,
peuvent aider 2 la rétention de '’humidité et peut
étre d’une fagon quelconque contréler le proces-
sus d’ouverture et de fermeture du stomate. Elles
pourraient aussi éviter le surchauffement au
niveau des cellules de garde.

Dans les stomates saillants du type b, une large
chambre sous-stomatique reste délimitée par les
cellules péri-stomatiques surélevées ce qui per-
mettrait une accumulation importante de gaz
carbonique dont la plante pourrait se servir dans
les périodes de fermeture stomatique.

CELLULES EPIDERMIQUES BANALES

En vue superficielle. — Selon la morphologie
des cellules banales il est possible de reconnaitre
5 types d’épidermes adultes dans les especes étu-
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diées : des épidermes a parois cellulaires recti-
lignes (Fig. 10E,I,M,Q,T) ; des épidermes 2
parois cellulaires trés peu ondulées ou sub-recti-
lignes (Fig. 10L,P) ; des épidermes 4 parois cellu-
laires ondulées (Fig. 10A) ; des épidermes a
parois cellulaires échancrées, avec des échancrures
réguliéres et profondes en forme de U (Fig.
10D) ; des épidermes 4 parois cellulaires échan-
crées avec des échancrures irrégulieres en forme
de Vet/ou en U (Fig. 10H).

Les épidermes adaxiaux et abaxiaux des feuilles
de chaque espece a I'état adulte, sont différents.
Néanmoins, au niveau des nervures, on retrouve
toujours des cellules banales allongées. La combi-
naison des épidermes présents sur les faces supé-
rieures et inférieures m’'a permis d’établir 4
groupes d'especes ol il est possible de constater
une tendance évolutive vers des parois de plus en
plus rectilignes :

1. Epiderme adaxial & parois cellulaires ondulées ;
épiderme abaxial 4 parois cellulaires échancrées,
avec des échancrures réguliéres et profondes en U

(Fig. 10A-D). — C. mandonii, C. venturii, C.
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Fig. 10. — Chenopodium subg. Ambrosia, cellules épidermiques banales : A-D, épiderme du type 1 chez C. venturii (Cabrera et
al. 21445, LP) ; E-H, épiderme du type 2 chez C. chilense (Rugolo et al. 257, CTES) ; I-L, épiderme du type 3 chez C.
burkartii (Schinini et al. 17115, CTES) ; M-P, épiderme du type 3 chez C. sooanum (Volponi et al. 119, LP) Q-T, eépiderme du type 4
chez C. dunosum (Cabrera 3977, LP). A gauche, face abaxiale ; a droite, face adaxiale ; p, plis ; e, épaississements des parois anti-
clinales.
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haumanii,

2. Epiderme adaxial 2 parois cellulaires rectilignes
ou trés peu ondulées (sub-rectilignes) ; épiderme
abaxial 4 parois cellulaires échancrées, avec des

échancrures irrégulieres en V et/ou en U (Fig.
10E-H) — C. chilense, C. andicola, C. microcar-
pum, C. multifidum, C. ambrosioides, C. pumilio,

C. carinatum.

Fig. 11. — Chenopodium subg. Ambrosia, cire épicuticulaire et surfaces glandulaires mucilagénes : A-D : cire épicuticulaire au
MeB ; A, en filaments et en écailles grandes et éparpillées chez C. burkartii (Hunziker 8393, GPAE) ; B, en petites écailles chez C.
microcarpum (D'Urville s.n., P) ; C, en plaques chez C. venturi (Descole 1446, LIL) ; D, en granules chez C. chilense (Zollner 1257,
GPAE). — E-G : Surfaces glandulaires mucilagénes ; E, au MeB chez C. socanum (Cabrera 9034, LP) ; F, coupe transversale chez
C. chilense (Simon 25, LP) ; G, vue superficielle chez C. oblanceolatum (Simdn 18, LP). En noir, parois lignifiées ; en pointillé dans
la coupe transversale, cellules impliquées dans le processus de formation de la structure glandulaire ; ¢, cristaux d'oxalate de cal-

cium.
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3. Epiderme adaxial a parois cellulaires
rectilignes ; épiderme abaxial 4 parois cellulaires
sub-rectilignes (Fig. 10I-P) — C. sooanum, C.
oblanceolatum, C. burkartii, C. retusum.

4, Epiderme adaxial et épiderme abaxial & parois
cellulaires rectilignes (Fig. 10Q-T) — C. duno-
SHm.

D’une fagon générale, I'épaisseur des parois
anticlinales, plus importante dans I'épiderme
adaxial que dans I'épiderme abaxial, est unifor-
me. Cependant, chez C. burkartii les parois anti-
clinales présentent des secteurs plus épais
localisés aléatoirement, aussi bien dans I'épider-
me adaxial que dans I'épiderme abaxial, et princi-
palement dans les angles de contact de deux ou
trois cellules (Fig. 10[,L). Ces épaississements
différentiels réagissent positivement au rouge de
ruthénium, ce qui indiquerait une concentration
de substances pectiques. MARTINEZ (1995) les a
observé en coupe transversale chez Azorella ame-
ghinoi Speg. (Apiaceae). Les propriéeés hydro-
philes des substances pectiques permer de penser
quelles seraient impliquées dans les mécanismes
d’hydratation de la paroi cellulaire. Plusieurs
auteurs (CARLQUIST 1956 ; CARR & CARR 1975 ;
Davies & Lewis 1981 ; POTGIETER & VAN WYK
1992 ; MACHADO & SAJO 1996) ont observé des
protubérances pectiques dans les parois cellu-
laires d’especes de différentes familles de
Phanérogames. Une étude de l'ultra structure cel-
lulaire des épidermes de C. burkartii permettrait
de savoir s'il s'agit du méme caractére.

En sections transversales. — L'épiderme, uni-
stratifié et constitué par des cellules polygonales,
peut étre plan (C. ambrosioides, C. burkartii, C.
venturii), mamelonné (C. dunosum, C. mandonii,
C. andicola, C. sooanum, C. chilense, C. oblanceo-
latum) ou papilleux (C. pumilio, C. carinatum,
C. microcarpum, C. multifidum, C. haumanii, C.
retusum).

Valeur adaptative. — D’aprés STEBBINS (1976)
les épidermes papilleux réfléchissent la radiation
solaire en évitant le surchauffement foliaire.

CUTICULE
Le modele cuticulaire présenté chez les especes
analysées s’accorde au schéma proposé par
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MARTIN & JUNIPER (1970). La membrane cuti-
culaire est donc formée, de I'extérieur vers 1'inté-
rieur, par :

— une couche cuticularisée externe composée
par de la cutine et de la cire cuticulaire, sur
laquelle se dépose la cire épicuticulaire ;

— une ou plusieurs couches curinisées, consti-
tuées par de la cutine et de la cire cuticulaire
incrustées dans un squelette de cellulose ;

— une couche pectique interne composée par
des substances pectiques, en contact avec la paroi
cellulaire (celle-ci constituée exclusivement par
de la cellulose).

La cuticule se présente toujours ornée avec des
ridules (Fig. 9C), des plis, des papilles, des spi-
cules et des verrues (Fig. 9C,E). Les plis sont
souvent orientés radialement autour des stomates
(Fig. 9A-B) et des bases des poils ; dans les
marges et sur les veines ils se disposent longitudi-
nalement par rapport a I'axe majeur de la feuille.
Ils sont particulitrement profonds et nombreux
chez C. sooanum et C. retusum.

L'épaisseur cuticulaire, plus importante dans la

face supérieure de la feuille, varie selon les
espéces (Tableau 2). La plupart d’entre elles pré-
sentent une cuticule épaisse (4-7 pm) au moins
d’'un coté foliaire (épiderme adaxial). Elle est
mince (< 4 pm) chez C. carinatum, C. pumilio et
C. dunosum. Les valeurs exposées dans le Tableau
2 représentent la moyenne de 30 mesures effec-
tuées par spécimen ; (2)-5 spécimens de chaque
espece (selon disponibilité de matériel) ont été
analysés.
Valeur adaptative. — Une curicule épaisse et
pliée est un mécanisme effectif pour réduire la
transpiration (HABERLANDT 1965). Les plis
contribueraient aussi 4 la réflexion de la radiation
ultraviolette (BOCHER 1979). Le fait qu'ils soient
souvent orientés radialement autour de la base
des poils et des stomates (Fig. 9A-B) suggere
qu'ils doivent jouer aussi un réle important dans
la rétention et la conduction de I'eau sur la surfa-
ce foliaire. Selon PYYKK® (1966), un ensemble
cuticule-paroi cellulaire d’épaisseur importante
protégerait contre les effets mécaniques du vent ;
pour HABERLANDT (1965) il pourrait agir en tant
que tissu de soutien en réduisant le risque de col-
lapsus en cas de stress hydrique.
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TABLEAU 2. — Caractéres cuticulaires.

PAR.
CELL. COUCHES  COUCHE
S Sst | Especes HaB E/H  ©. PECTIQ. CUTINISEES cuTIicUL. TOTAL CIRE EPICUTICULAIRE  ORNEMENTATIONS
(um) (um) (um) (um) CUTICULAIRES
Bot. | Bo. | man hms E 2,0 2,5 0,9 54 granules plis, papilles,
H 1,2 1,5 0,6 3.3 spicules, verrues
ven hms E 2,4 1,6 0,8 4.8 plis, papilles,
plaques, granules. . spicules,
H g o 1,3 0,7 35 verrues, ridules
and hms E 2,2 2,8 1,2 6,2 plis, papilles,
plaques, granules  spicules,
H 1,7 2,3 1,1 5,1 verrues, ridules
chi hms E 1,5 2.5 0,8 4,8 plis, papilles,
plaques, granules  spicules,
A H 1,4 2,3 0,6 4.3 verrues, ridules
A d |obl hmt E 1,8 2,4 0,8 5,0 plis, papilles,
plaques, granules  spicules,
e H 1,3 2,6 0,6 4,5 verrues, ridules
D n | soo hmt E 2,5 3,2 1,4 7.1 écailles grandes et plis, papilles,
éparpillées, globules spicules,
o H 2.2 24 0,9 55 verrues, ridules
E i bur pl E 1,4 2,4 0,8 4.6 filaments et écailles plis, papilles,
grandes spicules,
s H 1,2 21 0,8 4.1 et éparpillées verrues
N dun pl E 0,7 0,9 0,6 2,2 plagues, granules, plis, papilles,
globules spicules,
H 04 0,6 0,5 1,5 verrues, ridules
(0] ret pl  E 1,2 2,0 0,8 4,0 écailles grandes plis, papilles,
et éparpillées spicules,
H 1,2 1,9 0,8 39 verrues, ridules
l amb cos E 0,6 0,85 0,6 2,05 granules et plis, papilles,
filaments spicules,
H 0,35 0,5 0,3 1,15 verrues
S mul cos E 1,5 2,0 0,75 4,25 plis, papilles,
granules spicules,
Rou- H 0,75 0,85 0,5 2,1 verrues
bie- | hau pl E 1,2 3,2 08 52 granules et plis, papilles,
filaments spicules,
va H 1,1 2,3 0,7 41 verrues
mic hms E 1,5 2,5 0,8 4,8 plis, papilles,
plagues et petites  spicules,
H 1,6 2,0 04 4,0 écailles verrues,
ridules
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pum adv E 0.8 1,0 0,6 2,4 plis, papilles,
granules spicules,
ORT H 0.6 1,0 0,4 2,0 verrues,
ridules
car adv E 0,6 1,0 0,4 2,0 plis, papilles,
granules spicules,
H 0,3 0,4 0,3 1,0 verrues

S, Section ; Sst, Sous-section ; Hab, habitat ; E, face adaxiale ; H, face abaxiale ; Par. cell. c. pectig., parois cellulaire + couche pec-
tique ; couche cuticul, couche cuticularisée ; hms, haute montagne stricte ; hmf, haute montagne facultative ; pl, planitiaire ; cos,
cosmopolite ; adv, adventice. Les espéces sont indiqués avec les trois premiéres lettres de leur épithéte spécifique. Bot., Sect.

Botryoides ; Bo., sous-section Botrys ; ORT, Sect. Orthosporum.

CIRE EPICUTICULAIRE

Toutes les espéces érudiées présentent de la cire
épicuticulaire déposée selon différents modeles
(AMELUNXEN et al. 1967) : des granules (Fig. 9C,
E ; 11D), des globules (Fig. 9E), des filaments
(Fig. 11A), des plaques (Fig. 11C), des écailles
grandes et éparpillées (Fig. 11A) ou petites et
ordonnées suivant un dessin constant (Fig. 11B).
— Tableau 2.
Valeur adaptative. — La cire épicuticulaire refle-
te la lumiére solaire, ainsi le risque de surchauffe-
ment foliaire et la transpiration sont réduits.

SURFACES GLANDULAIRES MUCILAGENES

Dans une note récente (SIMON 1997) jai décrit
les surfaces glandulaires mucilagenes (Fig. 11E-
G) que jai trouvées dans les especes sud-améri-
caines du genre Chenopodium. A ma con-
naissance, elles n'avaient pas été signalées pour
aucune autre famille de Phanérogames.

Ces structures de petite taille (< 100 pm) se
situent sur les deux faces foliaires, hors nervation
et se présentent comme des dépressions plus ou
moins circulaires. Leur aire centrale enfoncée
correspond a une surface glandulaire constituée
par des cellules sous-épidermiques (Fig. 11F).
Elle est entourée par un nombre variable de cel-
lules épidermiques lignifiées qui constituent leur
rebord (Fig. 11E,G). Les cellules sous-épider-
miques centrales sécrétent des mucilages de fagon
tres active. Ceux-ci se déversent sur I'épiderme
entourant la surface sécrétrice et se distribuent
sur les stomates et les poils ; ils restent aussi accu-
mulés en grande quantité sur la surface elle
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méme. Au fur et & mesure que la surface glandu-
laire évolue, se produit la lignification des parois
externes des cellules sécrétrices. A ce stade la
sécrétion s'arréte mais la dépression subsiste.

Les surfaces sécrétrices mucilagénes se trouvent

dans toutes les espeéces analysées, elles sont parti-
culitrement nombreuses dans les especes cryo-
phytes (C. chilense, C. oblanceolatum, C.
microcarpum). Dans les feuilles jeunes ainsi que
dans les adultes leur développement est asyn-
chrone, c’est-a-dire que dans la méme feuille
peuvent coexister des glandes a différents stades
de maturité. J'en déduis ainsi que la sécrétion de
mucilages est un phénoméne nécessaire que la
feuille maintient toute sa vie.
Valeur adaptative. — Grice a leurs propriéeés
physico-chimiques, les mucilages sont capables
de retenir des quantités élevées d’eau. Ils permet-
traient de réduire considérablement I'évaporation
et renforceraient I'action de maintien de 'humi-
dité épidermique inhérente a la pilosité car tous
les types de poils sont imprégnés de cette sub-
stance. Ceci permerttrait 4 ces végétaux de résister
A la sécheresse, qu'elle soit physique, causée par la
pénurie d’eau, ou physiologique, entrainée par
diverses causes qui rendent difficile 'absorption
de I'eau (froid, salinité).

MIESOPHYLLE

La plupart des espéces présente un mésophylle &
structure dorsiventrale typique constitué par du
parenchyme palissadique 4 1-3 couches cellu-
laires et du parenchyme lacuneux compact a 2-3
couches cellulaires, séparés 'un de 'autre par du
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parenchyme translocateur moins compact 2 2-3
couches cellulaires. Chez C. retusum, C. sooanum,
C. oblanceolatum, C. microcarpum et C. andicola,
le mésophylle est de type isolatéral. 1l est consti-
tué par 3-4 couches de parenchyme palissadique
compact orienté vers la face dorsale de la feuille
et 3-4 couches de parenchyme palissadique
moins compact orienté vers la face ventrale ; les
deux aires photosynthétiquement actives et avec
de nombreux chloroplastes. Elles sont séparées
par 2-3 couches de parenchyme translocateur,
lacuneux et sans chloroplastes.

Quelle que soit la structure du mésophylle, les
couches centrales du parenchyme translocateur
présentent de grands idioblastes contenant des
microcristaux d’oxalate et de silicate de calcium.
Dans les feuilles qui vieillissent, cette accumula-
tion de cristaux se produit aussi dans le paren-
chyme sous-épidermique de la face ventrale de la
feuille.

EVOLUTION DES CARACTERES
ADAPTATIFS

Parmi les caractéres morphologiques analysés,
les stomates montrent des stades évolutifs nets au
niveau de 'espéce.

D’aprés GUYOT (1966) le type stomatique est
un des caracteres qui peut étre utilisé efficace-
ment lorsqu’on cherche i définir les relations
phylogéniques entre des végéraux. Cet auteur a
¢tabli une corrélation entre les types stomatiques
des Umbelliferae et les séries évolutives proposées
par CERCEAU-LARRIVAL (1962) & partir de carac-
teres polliniques de la méme famille. Il conclut
que I'évolution de I'appareil stomatique se ferait
4 partir du type anomocytique périgéne vers les
types anomocytique et anisocytique méso-péri-
genes et, 4 partir de ce dernier type, vers les types
bycitiques mésogenes et vers le type anisocytique
mésogeéne, ce dernier aboutissant au type tétracy-
tique.

D’aprés GORENFLOT (1971) ce schéma est sus-
ceptible d’étre appliqué a d’autres familles, tout
en tenant compte que des genres parvenus a des
degrés évolutifs supérieurs peuvent présenter des
types stomatiques plus évolués. « Chacun de ses
degrés ne serait pas tant caractérisé par le type
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stomatique le plus abondant, que par I'existence
de types plus évolués, méme sils sont représentés
par un nombre assez faible de stomates ».

Si d’un point de vu phylogénique, le type sto-
matique le plus intéressant & considérer chez un
taxon donné n'est pas forcément le type majori-
taire mais le plus évolué, quelle que soit sa fré-
quence (GORENFLOT 1971), il en résulte qu'un
traitement statistique n'apporterait aucune préci-
sion a cette étude, d’autant plus que les propor-
tions des divers types de stomates varient en
fonction de I'dge des feuilles (GuYOT 1966). En
conséquence, les proportions des différents types
stomatiques indiqués dans le Tableau 1 ont seu-
lement une valeur indicatrice mais non évolutive.

Chenopodium venturii et C. mandonii ne pré-
sentent que le type anomocytique — apérigéne
et méso-périgene — réputé le plus primitif
(CrONQUIST 1968 ; GUYOT 1966, 1972 ; Baas
1974 ; DECAMPS 1976 ; SAADOUN & DECAMPS
1991). Ces especes seraient primitives par rap-
port a celles qui ont développé d’autres types de
stomates d’origine méso-périgéene (C. andicola,
C. chilense, C. oblanceolarum, C. microcarpum) et
qui apparaissent, en proportion variable, mélan-
gés aux anomocytiques. Chenopodium ambro-
sioides, C. mulfidum, C. haumanii, C. pumilio et
C. carinatum présentent des stomates anomocy-
tiques mélangés a d’autres types méso-périgénes
et une infime proportion de stomates paracy-
tiques et/ou diacytiques mésogenes. Les plus évo-
luées seraient celles qui possedent des stomates
d’origine mésogene, quelle que soit leur propor-
tion, mélangés a divers types de stomates d’origi-
ne méso-périgéne hors des anomocytiques (C.
sooanum, C. burkartii, C. retusum, C. dunosum).
Parmi elles, C. dunosum est la seule A avoir des
stomates cyclocytiques, ce qui la signalerait
comme l'espece la plus évoluée.

Cette distribution de types stomatiques chez les
différentes especes s'associe en général avec un
modele d’épiderme déterminé, la corrélation
étant moins évidente avec les autres caractéres
analysés. Cependant, tandis que les stomates per-
mettent une séparation nette entre les différents
groupes d’especes, les épidermes se comportent
comme un caractére transitionnel. Aussi, le type
stomatique a été considéré le caractere primordial
et le type d’épiderme le subordonné. Ainsi, 7
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groupes d’espéces sont clairement déterminés, les
plus primirives étant celles du groupe 1 et la plus
évoluée celle du groupe 7, monospécifique :

1. Stomates anomocytiques-épidermes du type
1: C. venturii, C. mandonii ;

2. Stomates méso-périgénes (anomocytiques et
autres)-épidermes du type 2 : C. andicola, C. chi-
lense, C. microcarpum ;

3. Stomates méso-périgénes (anomocytiques et
autres)-épidermes du type 3 : C. oblanceolatum ;

4. Stomates méso-périgénes (anomocytiques et
autres) et paracytiques/diacytiques mésogénes-
épidermes du type 1 : C. haumanii ;

5. Stomates méso-périgenes (anomocytiques et
autres) et paracytiques/diacytiques mésogeénes-
épidermes du type 2 : C. multifidum, C. ambro-
sioides, C. carinatum, C. pumilio ;

6. Stomates méso-périgénes (non anomocy-
tiques) et mésogénes (non cyclocytiques)-épi-
dermes du type 3 : C. sooanum, C. burkartii, C.
Fetusum ;

7. Stomates méso-périgénes (non anomocy-
tiques) et mésogenes (dont cyclocytiques)-épider-
me type 4 : C. dunosum.

La position des stomates et la morphologie de
ses cellules de garde, en particulier leurs rebords
cuticulaires, analysées d’un point de vue écophy-
siologique, ont permis de définir des niveaux
évolutifs parmi les espéces érudiées. Le xéromor-
phisme étant I'état dérivé chez le subg. Ambrosia
(SIMON 1995), les caractéres  forte valeur adap-
tative ont été considérés comme les plus évolués.

La corrélation en présence-absence de ces 4
caractéres a permis de disposer les especes de la
lignée Ambrosia (sect. Adenois subsect. Adenois et
Roubieva) a différents niveaux évolutifs. Ainsi j'ai
essayé d’établir un schéma phylétique de la lignée
(Fig. 12) qui vient compléter celui proposé anté-
rieurement (SIMON 1995) pour le subg.
Ambrosia.

Lespece la plus primitive serait C. venturii qui
présente de grandes feuilles, une couverture
pileuse tres faible, des stomates anomocytiques,
au niveau de I'épiderme ou saillants du type a,
des épidermes plans et du type 1. A partir de
cette espece, nous pouvons esquisser le dévelop-
pement de 2 lignées évolutives assez proches
I'une de l'autre constituant 2 groupes affines.
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— Le groupe 1 (C. chilense, C. burkartii, C.
dunosum) semble avoir développé des stomates
dont les cellules de garde ne possédent pas d’aires
pectinées. Iépaisseur curiculaire qui diminue en
fonction inverse par rapport A la complexité de
rebords cuticulaires des occlusives semble indi-
quer quun contrdle efficace de I'évaporation se
produit au niveau des stomates. Lespéce la plus
évoluée serait C. dunosum qui présente des sto-
mates cyclocytiques mésogenes, saillants du type
b, des occlusives du type 7, des épidermes du
type 4, une cuticule mince et une couverture
pileuse dense.

— Le groupe 2 (C. andicola, C. oblanceolatum,
C. retusum, C. sooanum) défini par le mésophylle
a caractere isolatéral, semble privilégier comme
stratégie adaptative une cuticule tres épaisse avec
de nombreux plis profonds, 'enfoncement des
stomates dans les épiphylles et une couverture
pileuse trés dense.

Le groupe dérivé (subsect. Roubieva), défini par
le port prostré, la réduction des feuilles et des
inflorescences et la protection des ovules et des
graines (SIMON 1995), semble se détacher du
groupe 2 au niveau de C. andicola. Chenopodium
microcarpum apparait comme 'espéce la moins
évoluée. La présence d’'un mésophylle  structure
dorsiventrale (caractere primitif) chez C. hauma-
nii et C. multifidum peut correspondre a une
réversion de caractere associé a la réduction du
port de la plante qui entraine la position hori-
zontale des feuilles.

Les especes les moins évoluées de chaque grou-
pe sont des montagnardes strictes, tandis que les
plus évoluées sont des montagnardes facultatives
ou des planitiaires. Ceci semble indiquer que les
lignées sont originaires des montagnes et qu’elles
auraient gagné les plaines. Il est fort probable que
les anciennes populations des plaines aient dispa-
ru pendant les transgressions marines du quater-
naire. Les régions basses auraient été repeuplées
par de nouvelles souches d’origine montagnarde.
Les phénomenes successifs de transgressions et de
régressions marines (AB’SABER 1977) ont proba-
blement isolé des populations de Chenopodium,
favorisant ainsi une spéciation par dérive géné-
tique dans des terrains a caractéristiques écolo-
giques marquées par des sols 4 tendance sableux
et salés.
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Fig. 12. — Chenopodium subg. Ambrosia, schéma phylétique de Chenopodium sect. Adenois : e + s, type d'épiderme + type de
stomates ; p, position des stomates ; o, type de cellules de garde ; ah, ancétre hypothétique ; ve, C. venturii ; ch, C. chilense ; bu, C.
burkartii ; du, C. dunosum ; an, C. andicola ; mi, C. microcarpum ; ha, C. haumanii ; mu, C. multifidum ; ob, C. oblanceolatum ; re, C.

retusum ; so, C. sooanum ; am, C. ambrosioides.
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