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RÉSUMÉ 
La valeur adaptative des caractères foliaires (pilosité, type stomatique, mor
phologie des cellules de garde et des cellules banales de l'épiderme, surfaces 
glandulaires mucilagènes, cire épicuticulaire, structure, ornementations et 
épaisseur cuticulaires, et mésophylle) des espèces 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 l'habitat des espèces sont présentées. Les stomates se sont révélés 
être un caractère important du point de vue taxonomique et évolutif. La 
morphologie des cellules de garde a été étudiée pour la première fois chez les 
Chenopodiaceae ; une terminologie en langue française 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 première fois chez 
les Chenopodiaceae. Un schéma évolutif pour la sect. Adenois est proposé. 
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ABSTRACT 
The adaptative value of leaf features (indûment, stomatal type, morphology 
of guard cells and epidermal cells, glandular mucilagene surfaces, epicuticulat 
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
mata are reported for the first time in the Chenopodiaceae. A diagram of 
evolutionary relationships in sect. Adenois is proposed. 
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I N T R O D U C T I O N 

Chenopodium L. subg. Ambrosia A.J. Scott c o m 

p r e n d 31 espèces distribuées dans le m o n d e t em

pêté , t empété- f ro id et t empéfé -chaud , groupées 

e n 5 s e c t i o n s : Adenois ( M o q . ) L . E . S i m ó n , 

Orthosporum R . Br . , Botryoides C . A . M e y . , 

Meiomeria (Standl . ) A.J. Scot t et Margaritaria 

Brenan ( S I M Ó N 1996) . 

La sect . Orthosporum, d ' o t i g i n e a u s t t a l i e n n e , 

c o m p r e n d 7 e s p è c e s , d o n t 4 e n d é m i q u e s 

d 'Aust ta l ie , u n e de Nouve l l e Z é l a n d e ( W l L S O N 

1983) et 2 p re sen te s d a n s ces pays et d e p lus 

naturalisées en Afrique, Eu rope et Amér ique . La 

s e c t . Meiomeria, a v e c u n e s e u l e e s p è c e 

{Chenopodium stellatum S. W a t s o n ) , est e n d é 

m i q u e des m o n t a g n e s d u N o t d d u M e x i q u e 

(Cohahu i l a ) . La sect. Margaritaria m o n t r e u n e 

d i s t r ibu t ion t ransa t lan t ique , avec u n e espèce en 

Afrique et u n e autre au Brésil ( S I M Ó N 1996) . La 

sect. Botryoides possède u n e aire très vaste et dis

con t inue . Ses espèces vivent en Afrique, en Asie 

c e n t t a l e , d a n s la r é g i o n m é d i t e r r a n é e n n e , en 

A m é r i q u e d u N o r d (S d e s E t a t s - U n i s e t 

M e x i q u e ) e t e n A m é t i q u e d u S u d ( A n d e s d u 

Pé rou , Bolivie et N W de l 'Atgent ine) . La sect. 

Adenois, a v e c les s o u s - s e c t i o n s Adenois e t 

Roubieva ( M o q . ) L .E . S i m ó n , est e n t i è r e m e n t 

amér i ca ine ; sur 11 espèces, 9 v ivent en A m é 

rique d u Sud, u n e en A m é r i q u e d u N o r d et une à 

la fois en A m é r i q u e d u Sud et d u N o r d . Cheno

podium ambrosioides L. e t C. multiftdum L. , 

espèces méd ic ina les or ig ina i res d ' A m é r i q u e d u 

Sud, o n t été l a rgement r épandues par l ' h o m m e 

dans le m o n d e tropical . 

D a n s u n article p r écéden t ( S I M Ó N 1995) , j ' a i 

p r é s e n t é u n s c h é m a évo lu t i f d e Chenopodium 

subg. Ambrosia. À cet effet, plusieurs caractères 

m o r p h o l o g i q u e s ( p o r t , feu i l le , i n f l o r e s c e n c e , 

fleur, fruit) et phy todermolog iques (pilosité, den

sité s toma t ique , cellules ép ide rmiques en coupe 

transversale), o n t été analysés. J 'ai aussi esquissé 

u n h is tor ique d u g roupe en m e basant sur la dis

t r i b u t i o n g é o g r a p h i q u e des ca tac tè res les p lus 

p r i m i t i f s e t s u t la t é p a r t i t i o n g é o g t a p h i q u e 

actuelle des espèces. Le g roupe ancestral d 'or igine 

g o n d w a n i e n n e , à la sui te des dérives c o n t i n e n 

tales, se serait scindé avec la séparat ion des diffé

r e n t s b l o c s d u C o n d w a n a , e n d e u x s o u s -

ensembles qu i seraient à l 'origine de deux lignées 

évolutives : 

— la l ignée Botryoides, d o n t le g t o u p e p r imi t i f 

au ra i t évolué en Af r ique p o u r i r rad ie r e n s u i t e 

vêts l ' E u r o p e , l 'Amér ique , l 'Asie et l 'Austra l ie . 

Les groupes dérivés A, B et C en résultent, repré

sentés par les sect . Meiomeria, Orthosporum et 

Margaritaria respect ivement ; 

— la lignée Ambrosia (sect. Adenois) aurai t évolué 

dans le S de l 'Amér ique d u Sud. Le g roupe pr i 

mi t i f est représenté par la subsect . Adenois et le 

g roupe dérivé par la subsect. Roubieva. 

D a n s la mesure où les caractères foliaires se sont 

révélés impor t an t s , je m e propose d 'approfondi r 

leur é tude et de les analyser d ' u n p o i n t de vue 

t a x o n o m i q u e et évo lu t i f d a n s la sect . Adenois. 

Cet t e sect ion est b ien représentée en A m é r i q u e 

d u Sud, o ù j ' a i eu l ' o p p o r t u n i t é d ' en examine t 

des représentants sur le terrain. J 'y ai réalisé des 

observat ions mésologiques , des pré lèvements et 

les fixations nécessaires p o u r les é tudes a n a t o -

miques . Des pré lèvements o n t aussi été effectués 

s u r d ' a u t r e s e s p è c e s q u e j ' a i r e n c o n t r é e s e n 

A m é r i q u e d u Sud (C. pumilio R. Br. et C. carina-

tum R. Bt., sect. Orthosporum ; C. mandonii (S. 

Watson) Aellen, sect. Botryoides) et furent utilisés 

c o m m e éléments de compara ison . 

E n A m é r i q u e a u s t r a l e , les e spèces d u s u b g . 

Ambrosia vivent ent re les 13 et les 45° de la t i tude 

S. La sect. Adenois m o n t r e deux centres de spé-

ciat ion : l 'un à l 'Oues t , situé dans la Cordi l lère 

des A n d e s ( N W de l ' A r g e n t i n e , W d u P é r o u , 

Bolivie, Chili) ; l 'autre à l'Est, dans la légion qui 

c o m p r e n d le N E a t g e n t i n , le S E b ré s i l i en e t 

l 'Uruguay. 

D a n s leur vaste aire de d is t r ibut ion, ces espèces 

o c c u p e n t des m i l i e u x semi-a r ides et des sols à 

degré de salinité variable, t rouvan t dans les sols 

d é g r a d é s des c o n d i t i o n s d e v ie q u i l e u r s o n t 

nécessaires et suffisantes. D a n s ces lieux, avec des 

condi t ions édaphiques et microcl imat iques diffé

rentes, les pa tamèt res écologiques c o m m u n s sont 

le déficit d ' eau , la r ad i a t i on solaire élevée, des 

changements brusques de t empéra ture , de grands 

écarts the rmiques entre la nu i t et le jour, des sols 

pauvres et peu développés et l 'action d u vent , qu i 

dessèche la sutface d u sol et accélère la t tanspi ta -

t ion des végétaux. Ces espèces o n t toutes déve

l o p p é d e s c a t a c t è t e s x é t o m o r p h e s l e u r p e r -
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m e t t a n t de résister à la sécheresse , qu 'e l le soi t 

physique, causée par la pénur ie d 'eau, o u physio

logique, entra înée par diverses causes qu i renden t 

difficile l ' a b s o r p t i o n de l ' eau (froid, s a l in i t é ) . 

C'est dans les feuilles, en tan t qu 'o rgane pr incipal 

de régula t ion des pertes d 'eau par t ransp i ra t ion 

que la p lupa r t de ces caractères se mani fes ten t . 

L'analyse de la morpho log ie foliaire, en par t icu

lier des é p i d e r m e s , a d o n c été nécessaire p o u r 

mieux connaî t re les stratégies de survie qu i sont à 

la base de la diversité du groupe . 

Les s toma te s se s o n t révélés être u n caractère 

i m p o r t a n t aussi b i en d u p o i n t d e vue t a x o n o -

m i q u e qu'évolutif . La m o r p h o l o g i e des cellules 

de garde a été é tudiée p o u r la première fois chez 

les Chenopod iaceae . Les aires pectinées des cel

lules de garde décrites ici n ' on t jamais été signa

lées , à m a c o n n a i s s a n c e , p o u r a u c u n e a u t r e 

famille de Phanérogames . 

Aprè s la p r é s e n t a t i o n de la m é t h o d o l o g i e , je 

ferai u n e descr ipt ion succincte des types de dis

t r i b u t i o n e t d ' h a b i t a t s des e s p è c e s é t u d i é e s . 

J ' a b o r d e r a i e n s u i t e l ' a n a l y s e d e s c a r a c t è r e s 

foliaires, suivie d ' u n e discussion sur leur valeur 

adaptat ive, t a x o n o m i q u e et évolutive. Je conclu

r a i a v e c u n e s s a i d e s c h é m a é v o l u t i f d e 

Chenopodium sect. Adenois basé sur la m o r p h o l o 

gie foliaire. 

M A T É R I E L E T M É T H O D E S 

M A T É R I E L VÉGÉTAL 

Des feuilles entières, jeunes et à maturité, ont été 
prélevées sur des plantes vivantes récoltées au cours 
des voyages que j'ai effectués en Argentine et sur des 
échantillons d'herbier. 
C. ambrosioides L. — ARGENTINA : Arenas et al. 914, 
Jujuy, Santa Catalina, fév. 1979 (CTES) ; Novara 
4821, Salta, La Viña, déc. 1985 (MCNS) ; Arenas 
597, Formosa, Pilagá, Misión Taacaglé, nov. 1978 
(CTES) ; Simón 6, Buenos Aires, La Plata, fév. 1983 
(LP). — BRASIL : Krapovickas et al. 37116, Amazonas, 
Manaus , jan. 1981 (CTES) . — BOLIVIA : Herzog 
1470, Río Pirai, 450 m, jan. 1911 (G-PAE) ; Ugent & 
Cárdenas 4983, Chuquisaca, Yamparáez, 2800 m (G-
PAE). — CHILE : Van Soest 46672, Río Lapacho, mai 
1 9 6 7 ( G - P A E ) . — P E R U : Itis & Ugent 1520, 
Arequipa, jan. 1963 (G-PAE). — URUGUAY : Herter 
83213, Montevideo, 1928 (G-PAE). 
C. andícola (Phil.) Reiche. — BOLIVIA : Solomon 
7169, Muri l lo , La Paz, 3300-3700 m, mars 1982 

( M O , CTES) ; Cebados et al. 219, Oruro , Poopo, 
3800 m, fév. 1979 (G) . — C H I L E : Dusén s.n., 
Patagonia occidentalis, Insulae Guaitecas, 1897 (G-
PAE) ; Valdivia, Bucht ien (G-PAE) ; Looser s.n., 
Santiago, El Volcán, 1500 m, nov. 1925 (G-PAE). — 
PERÚ : Macbride & Featherstone 2518, Recuay, 9000 
ft, oct. 1922 (US) ; Weberbauer s.n., Puno, Azangaro, 
4000 m, 1902 (G-PAE). 
C. burkartii (Aellen) Vorosch. — A R G E N T I N A : 
Venturi 68, T u c u m á n , Monteros , Río Seco (SI) ; 
Schinini 16158, Chaco, San Fernando, Isla Soto, nov. 
1978 ( C T E S ) ; Hunziker 8393, C ó r d o b a , San 
Vicente, mai 1950 (G-PAE) ; Schinini et al. 17115, 
Corrientes, San Martín, Cerro Nazareno, fév. 1979 
(CTES) ; Schinini & Vanni 45, Lavalle, mars 1993 
(CTES) ; Cabrera 4043, Santa Fé, Laguna Setúbal, 
juil. 1927 (LP) ; Baez 461, entre Ríos, Barrancas 
Diamante, oct. 1918 (G-PAE). — BRASIL : Irgang et 
al. 27416, P o r t o Alegre, avr. 1975 ( C T E S ) . — 
URUGUAY : Herter 80512, Canelones, La Floresta, avr. 

1926 (G-PAE) ; Simón 5, Salto, déc. 1982 (LP). 
C. chilense Schrad. — ARGENTINA : Simón 23, Rio 
Negro, San Carlos de Bariloche, Lago Nahuel Huapi, 
jan. 1986 (LP) ; Rugólo et al. 257, Neuquén, Catanhil, 
Río Aluminé, camino de Rahué-Pilolil , jan. 1965 
(CTES) ; Simón 25, Chubut , Futaleufú, jan. 1986 
(LP). — BOLIVTA : Asplund 3751, La Paz, Omasuyos, 
Isla del Sol, Chal la , 1921 (G-PAE) . — C H I L E : 
Caravena 3796, Valparaíso, Estero de Chaparro, déc. 
1927 (G-PAE) ; Zollner 1257, Antofa gasta, Taconao, 
salar San Pedro de Atacama, 2600 m, fév. 1967 (G-
PAE) ; / . Ball s.n., Santiago, Cetro San Cristóbal, 
1882 (G-PAE) ; Buchtien s.n., Valdivia, 1902 (G-
PAE). 
C. dunosum L.E. Simón. — ARGENTINA : Cabrera 
3977, entre Ríos, Gualeguaychú, déc. 1936 (LP) ; 
Simón 3, Concordia , déc. 1982 (LP). — BRASIL : 
Sellow 1773, Cer ro 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 Grutas, nov. 1928 (G-PAE) ; 
Fisher 2407, idem, jan. 1950 (SI) ; Soriano 1261, 
General Roca, jan. 1945 (SI) ; Simón 18, Neuquén, 
Lago Paimún, jan. 1986 (LP) ; Simón 20, Lago Lakar, 
jan. 1986 (LP) ; Tonnelier 910, Chubut, Trelew, mars 
1899 (LP) ; Ameghino s.n., Rio Chico (LP) ; Nicora 
3876, Futaleufú (SI) ; Simón 27, idem, jan. 1986 
(LP). 

C. retusum (Juss.) Juss. ex Moq. — ARGENTINA : Tur 
et al. 1764, Buenos Aires, San Fernando, Isla Martín 
García, nov. 1983 (LP) ; Avellaneda, Isla Maciel, 
Hicken (SI). — BRASIL : Cavanta 113, Río de Janeiro, 
oct. 1959 (G-PAE) ; Scbenck 1060, Santa Catarina, 
1886 (G-PAE) ; Krapovickas et al. 37705, Río 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) ; Herter 85721, San José, Barra Santa Lucía, avr. 
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1930 (G-PAE) ; S. Cabrera 71, San Juan, avr. 1965 
(LP) ; Burkart 21542, Rocha, Parque Santa Teresa, 
fév. 1960 (SI). 
C. sooanum Aellen. — ARGENTINA : Cabrera 9478, 
Jujuy, Yavi, Cangrejillos, jan. 1948 (LP) ; Cabrera 
9034, Salta, Quebrada de Tastil, 3400 m, fév. 1946 
(LP) ; Parodi 10901, Tucumán, Tafí, 2600 m, jan. 
1 9 3 3 ( G - P A E ) ; Beddfreund 108, C a t a m a r c a , 
Andalgalá, fév. 1880 (LP) ; Hunziker 5245, La Rioja, 
Sierra Velazco, cerca de la mina El C a n t a d e r o , 
2300 m, mars 1944 (SI) ; Fabris et al. 6775, Córdoba, 
Cuesta del Cerro Champaquí, jan. 1967 (LP) ; Simón 
9, Mina Clavero, Altas Cumbres , fév. 1985 (LP) ; 
Hunziker 11772, San Luis , C o m e c h i n g o n e s 
( C O R D ) ; Volponi & Zardini 119, San J u a n , 
Calingasta, Castaño 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, Tunuyán, jan. 1963 (SI) ; Proyecto 
Ventania 596, Buenos Aires, Tornquist, 1983 (LP) ; 
Burkart 30, La Pampa, cerros de Lihuel Calel, nov. 
1949 (SI). — BOLIVIA : Ugent 4746, Cochabamba, 
Ayopaya, Puente San Miguel, 3800 m, avr. 1963 (G-
PAE). 

C. venturii (Ael len) Ael len ex V o r o s c h . — 
ARGENTINA : Fabris 4221, Jujuy, Capital, entre León 
y Nevado de Chañi , Mesada, 2000 m, mars 1963 
(LP) ; Cabrera et al. 21445, H u m a h u a c a , M i n a 
Aguilar, fév. 1971 (LP) ; Novara 6462, Salta, Santa 
Rosa de Tastil, mars 1986 (MCNS) ; Descole 1446, 
Tucumán, Tafí, 3200 m (LIL) ; Castellano s.n., La 
Rioja, Famatina, jan. 1928 (G-PAE) ; Arenas 310, 
C a t a m a r c a , Antofagas ta de la Sierra , fév. 1978 
(CTES). 
C. multifidum L. — ARGENTINA : Cabrera 12065, 
Jujuy, Huacalera (LP) ; Novara 4741, Salta, La Viña 
(MCNS) ; Schulz 215, Chaco, Colonia Benítez, nov. 
1930 (CTES) ; Schulz 18087, Santiago del Estero, La 
Paloma, avr. 1972 (CTES) ; Lewis 1545, Santa Fé, 
General López, mars 1983 (CTES) ; Bacigalupo 206, 
La Pampa, entre General Acha y Gamay, déc. 1959 
(P) ; Araque 929, Mendoza, Villavicencio, déc. 1949 
(P) ; Simón 14, Neuquén, Zapala, jan. 1986 (LP) ; 
Simón 29, C h u b u t , Trevel in, jan. 1986 (LP). — 
C H I L E : Elliot 76, Vald iv ia , 1 9 0 3 ( G - P A E ) . — 
URUGUAY : Solís et al. 116, Flores, arroyo Arias, avr. 
1994 (CTES). 
C. haumanii Ulbr. — ARGENTINA : Schinini et al. 
17604, Corrientes, Monte Caseros, Arroyo Curupí, 
fév. 1979 (CTES) ; Fernández 744, Mercedes, oct. 
1980 (CTES) ; Burkart 844, entre Ríos, Concordia 
(G-PAE) ; Simón 4, idem, déc. 1986 (LP). — BRASIL : 
Krapovickas et al. 22787, Río Grande do Sul, Alégrete, 
jan. 1973 (CTES). — URUGUAY : Rosengurtt 741, 
Florida, Cerro Colorado (G-PAE) ; Rosengurtt 1558, 
Soriano, Juan Jackson, Arroyo Grande, déc. 1935 (G-
PAE) ; Rosengurtt s.n., F lo res , Río Yi, Ar royo 
Marincho, nov. 1936 (G-PAE). 
C. microcarpum (Phi l . ) T r o n c o s o . — C H I L E : 

D'Urville s.n., Santiago (P) ; Zöllner 2256, idem, Im 
Marga-Marga-Tal bei Quilpué, in sandigen Flussbett, 
1968 (G-PAE). 
C. minuatum Aellen. — BRASIL : Glaziou 11435, Rio 
de Janeiro (G-PAE, P). 
C. pumilio R. Br. — ARGENTINA : Hunziker 17379, 
C ó r d o b a , Cap i ta l , Plaza San M a r t i n ( C O R D ) ; 
Hunziker 16517, 16519, 16520, Tercero Arriba, 
Cabana Santa María, juin 1963 (CORD) ; Lanfranchi 
1697, Buenos Aires, Tigre (SI) ; Simón 39, Lincoln, 
fév. 1986 (LP). 
C . carinatum R. Br. — A R G E N T I N A : Hunziker 
15525, Misiones, Iguazú, Pto. Esperanza, oct. 1960 
( C O R D ) ; Novara 3479, Salta, Anta , ent re J .V. 
González y Gaona, mai 1983 (MCNS) ; Krapovickas 
et al. 35738, M e t a n , entre Las Jun tas y Río Las 
Piedras, avr. 1980 (CTES) ; Krapovickas 37382, 
San t i ago del Es t e ro , mai 1981 ( C T E S ) ; Villa 
Carrenzo 280, Burruyacú, Gobernador Garmendia, 
mars 1966 (LIL) ; Hunziker 8778, Córdoba, Capital, 
Villa Warca lde ( C O R D ) ; Hunziker 12359, Río 
Primero, 5 km de San Teodoro (CORD) ; Hunziker 
12359, Totoral , entre Jesús María y Villa General 
Mitre, avr. 1957 (CORD) ; Simón 11, La Carlota, fév. 
1985 (LP). 

C. mandonii (S. Watson) Aellen. — ARGENTINA : 
Lupo 126, Jujuy, Yavi, 3440 m, avr. 1991 (CTES) ; 
Novara 2644, Salta, Mol inos , Luracatao, Laguna 
Brealito, 3000-3500 m (LP) ; Núñez 546, Cachi, 
Cerro La Apacheta, 4500 m, avr. 1989 (CTES) ; 
Krapovickas 21856, Tucumán, Tafí (CTES) ; Zardini 
290, idem, Cumbres Calchaquíes, La Queñoa (LP) ; 
Hunziker 19048, Catamarca, Sierra de Ambato (G-
PAE) ; Morello XI, 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, Compañía de Jesús, 1920 (P). 

M É T H O D E S 

Le ma té r i e l v ivan t a été fixé dans le C r a f III 
(RAGONESE 1968), dans le FAA (formol, alcool éthy-
lique, acide acétique) ou dans le FAP (formol, alcool 
éthylique, acide propionique). Les échantillons d'her
bier ont été ré-hydratés par ebullition dans l'eau et 
immergés dans une solution conservatrice (alcool 
9 5 % , 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 l'examen topographique, 
les surfaces foliaires, éclaircies et colorées selon la 
méthode de DlZEO D E S T R I T T M A T T E R (1973), ont été 
observées au microscope optique. Le matériel coloré à 
été ensuite déshydraté dans des mélanges éthanol-
butanol et monté dans le Cytoseal 280. Des sections 
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transversales sériées ont été effectuées à partir de frag
ments de feuilles déshydratés dans des mélanges étha-
nol-butanol, puis incluses dans la paraffine pour être 
e n s u i t e co lorées à la sa f ran ine - « fas t -green » 
(JOHANSEN 1 9 4 0 ) . Les préparations ont été montées 

dans le Cytoseal 2 8 0 . 
Des feuilles et des coupes sériées réalisées à la main à 

partir de matériel frais (certaines colorations spéci
fiques mettant en évidence le contenu vacuolaire ou la 
nature des parois ne peuvent être exécutées qu'à partir 
de matériel frais) et de matériel fixé par le Craf III ont 
été colorées suivant plusieurs techniques afin de 
mettre en évidence différents organites et substances 
chimiques : safranine ( J O H A N S E N 1 9 4 0 ) pour les 
noyaux et les parois secondaires ; Soudan III pour la 
cutine (BELIN-DEPOUX 1 9 8 6 ) ; acide sulfurique iodé 
pour la cellulose (BELIN-DEPOUX 1 9 8 6 ) ; phlorogluci-
nol pour la lignine (GURR 1 9 6 5 ) ; rouge de ruthénium 
(PEACOCK 1 9 6 6 ) pour les mucilages et les pectates ; 
test « par absence » (JOHANSEN 1 9 4 0 ) pour les sub
stances pectiques ; bleu de méthylène ( J O H A N S E N 
1 9 4 0 ) p o u r les muc i l ages ; b leu d ' i n d o p h é n o l 
(PEACOCK 1 9 6 6 ) pour les huiles essentielles ; Soudan 
IV (JOHANSEN 1 9 4 0 ) pour les substances lipidiques en 
général. 

La co lora t ion m é t a c h r o m a t i q u e par le bleu de 
Toluidine ( 0 , 0 5 % dans l'eau, puis les sections sont 
traitées par une solution de molybdate d 'ammonium à 
1%) pour les polyphénols et les pectates, a été appli
quée sur le matériel fixé par le FAA. 

Dans tous les cas où l'état du matériel l'a permis, 
une étude du développement des stomates a été effec
tuée à partir d'échantillons fixés sur le terrain par le 
Craf III et colorés par la coloration de FOSTER ( 1 9 3 4 ) . 

Chez C. minuatum, espèce connue seulement par le 
type, l'analyse de l'épiderme et des stomates n'a pas 
été faite. 

Des fragments de feuilles métallisées à l'or-paladium 
ont été observés au microscope électronique à balayage 
dans le Laboratoire de Microscopie Electronique du 
Muséum de Sciences Naturelles de La Plata. 

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

TYPES D E D I S T R I B U T I O N E T HABITATS 

D ' a p r è s l e u r o r i g i n e , les espèces d e Cheno

podium subg . Ambrosia p résentes en A m é r i q u e 

australe peuven t être classées en : 

1. Espèces i n d i g è n e s , s u b e n d é m i q u e s et s u b 
cosmopo l i t e s : d ' u n p o i n t de vue t a x o n o m i q u e 

elles a p p a r t i e n n e n t dans leur major i té à 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 a p p a r t i e n t à la sec t . 

Botryoides ; ses pa ren t s les p lus p roches v iven t 

dans les aires subdése r t iques de l ' A m é r i q u e d u 

N o r d . C e t t e d i s t r i b u t i o n d is jo in te p la ide p o u r 

u n e aire vaste d a n s des pé r iodes d e sécheresse 

g é n é r a l i s é e , d o n t c e t t e e s p è c e r e s t e c o m m e 

t é m o i n relictuel (SlMÔN 1996) . Bien qu'elle soit 

l 'espèce la plus évoluée d u groupe Botryoides, elle 

reste pr imi t ive p a r m i les Chenopodium d u subg. 

Ambrosia. Elle est confinée aux sommet s (au-des

sus de 2 0 0 0 m) o ù elle t rouve les condi t ions éco

l o g i q u e s f a v o r a b l e s à s o n d é v e l o p p e m e n t 

(radiat ion solaire élevée ; sols rocailleux siliceux, 

très pauvres en mat ière o rganique , peu dévelop

pés) et s u r t o u t o ù la c o m p é t i t i o n avec d 'aut res 

espèces est m o i n d r e . Chenopodium minuatum 

(sect. Margaritarid) serait aussi u n e espèce indi 

gène, sauf preuve d ' in t roduc t ion récente (SlMÔN 

1995 , 1996) . 

2. Espèces ind igènes cosmopo l i t e s : C. ambro-

sioides et C. multifidum (sect. Adenois), vraisem

b l a b l e m e n t d ' o r i g i n e s u d - a m é t i c a i n e — la 

présence dans le site des espèces très apparentées 

en cons t i tue u n e preuve — se son t acclimatées 

dans toutes les régions tempérées et t empérées -

chaudes d u m o n d e . L ' h o m m e , qu i les uti l ise à 

cause de leurs proprié tés médicinales, a sû remen t 

con t r ibué à cette large d is t r ibut ion. 

3 . Espèces exot iques adventices : C. pumilio et 

C. carinatum (sect. Orthosporum), d 'or igine aus

t ra l ienne se sont acclimatées en Afrique, Eu rope 

et Amér ique . E n A m é r i q u e Australe elles vivent 

en Argen t ine o ù elles auraient p u être accidentel

l ement in t rodui tes dans des arrivages de laine en 

provenance d 'Austral ie. In i t i a lement citées p o u r 

Mis iones et C o r d o b a respect ivement (HUNZIKER 

1955 , 1 9 6 1 , 1965) , ac tuel lement C. carinatum se 

t r o u v e auss i d a n s les p r o v i n c e s d e S a n t a F é , 

Santiago del Estero, Salta, T u c u m a n et C o r d o b a 

et C. pumilio a élargi son aire vers le S, arrivant 

au N W de la Province de Buenos Aires. 

Par r a p p o r t à l eu r s h a b i t a t s , n o u s p o u v o n s 

c o n s i d é r e r t r o i s g r o u p e s d ' e s p è c e s : m o n t a 

g n a r d e s s t r ic tes (C. mandonii, C. venturii, C 

andicola, C. chilense, C. microcarpum) ; m o n t a -
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Fig. 1. — Chenopodium subg. Ambrosia, pilosité : A-E, poils tecteurs (A-C, sect. Adenois ; D, sect. Margaritaha, 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. 
Margaritaha et Orthosporum). 
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gnardes facultatives ( C . oblanceolatum, C. sooa-

num) et planitiaires ( C . burkartii, C. retusum, C. 

dunosum, C. haumanii). 

CARACTÈRES FOLIAIRES 

M O R P H O L O G I E FOLIAIRE EXTERNE 

La t e n d a n c e évolu t ive généra le d a n s le subg . 

Ambrosia va vers la r é d u c t i o n fol iaire (SlMÖN 

1 9 9 5 ) . D a n s les g r o u p e s p r i m i t i f s des d e u x 

lignées reconnues p r é c é d e m m e n t cette t endance 

se mani fes te déjà, mais ce s o n t les espèces des 

groupes dérivés qu i présentent les feuilles les plus 

r é d u i t e s . E n géné ra l , d a n s la l ignée Ambrosia 

(sect. Adenois, subsect. Adenois et Roubieva), elles 

sont à l imbe étroit et à marge incurvée et épaisse 

t a n d i s q u e d a n s la l i g n é e Botryoides ( s e c t . 

Botryoides, Orthosporum, Margaritaria e t 

Meiomerid), les feuilles s o n t à l i m b e large et à 

marge p lane et mince . 

Valeur adaptative. — D a n s l ' env i ronnement où 

ces p l a n t e s v i v e n t , la r é d u c t i o n d e la sur face 

f o l i a i r e es t u n e a d a p t a t i o n q u i l e u r p e r m e t 

d 'assurer u n e mei l leure efficacité p h o t o s y n t h é 

t ique , u n e convect ion de la chaleur plus effective 

(STEBBINS 1 9 7 6 ) ainsi q u ' u n e résistance accrue 

aux effets mécaniques d u vent. 

Les marges révolutées créent u n e aire protégée 

de l ' évapora t ion d a n s les faces abaxiales. Cec i , 

associé à la couver ture pileuse, p e r m e t u n e densi

té s tomat ique élevée nécessaire p o u r la capta t ion 

d u C O 2 d o n t la disponibi l i té const i tue le facteur 

l imi tan t de la pho tosyn thèse dans les envi ronne

ments à hau te radia t ion solaire (STEBBINS 1 9 7 6 ) . 

PILOSITÉ 

La pilosité est u n des é léments les plus évidents 

p o u r d i s t i n g u e r le s u b g . Ambrosia d u s u b g . 

Chenopodium. C h e z ce dernier toutes les espèces 

présenten t u n seul type de poil g landuleux sécré

teur de solut ions salines (SlMÔN 1 9 9 1 ) , similaire 

a u x g l a n d e s à se l d'Atriplex ( F A H N 1 9 7 9 ; 

CAROLIN 1 9 8 3 ) . Les espèces d u subg. Ambrosia 

possèdent à la fois des poils tecteurs et de poils 

g l a n d u l e u x , cec i é t a n t u n c a r a c t è r e é v o l u t i f 

i m p o r t a n t p o u r la s y s t é m a t i q u e des s e c t i o n s 

( S I M O N 1 9 9 5 ) . 

Les espèces de la sect. Adenois [C. ambrosioides, 
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C. andicola, C. chilense, C. venturii, C. sooanum, 

C. oblanceolatum, C. burkartii, C. retusum, C. 

dunosum ( subsec t . Adenois), C. haumanii, C. 

multifidum e t C. microcarpum ( s u b s e c t . 

Roubievd)] p r é s e n t e n t t o u t e s les m ê m e s types 

morpho log iques de poils. 

1. Poils tec teuts s imples , plut icel lulai tes , unisé-

riés, avec une base 1-2-cellulaire, un corps 2 -10-

cellulaire et u n e tê te un ice l lu la i te t u b u l e u s e et 

allongée en forme de fouet (Fig. 1A-C). 

2. Plusieuts types de poils g landuleux : 

— Poils sécréteurs de muc i l age : unicel lulaires 

(Fig. 1F-I) et paucicellulaires unisériés (Fig. 1J-

L, 3A) . 

— Poils sécréteurs de solut ions salines, pluticel

lulaites avec une base unicellulaire et une tête 4 -

cellulaire ; enfoncés dans l ' ép ide tme (Fig. 1 M , 

3B) . 

— D e u x types m o r p h o l o g i q u e s de poi ls sécré

teurs d 'huiles essentielles : 

a) pluticellulaires unisériés avec u n e base 1-2-cel

lulaire ; u n corps 4-10-cel lulaire ; u n e tête 1-cel-

lulaire sphér ique et de taille similaite aux cellules 

d u corps (Fig. Î N - O , 3C) ; 

b) pluricellulaires unisériés avec u n e base unicel

lulaire ; un corps 2-5-cellulaire d o n t la taille aug

m e n t e v ê t s la c e l l u l e a p i c a l e ; u n e t ê t e 

unice l lu la i te ovoïdale ou pyr i fo rme (Fig. 1P-S, 

3 D ) . Ces poils fo rment des « nids pileux » (Fig. 

3 D ) dans l ' ép ide rme abaxial de C. sooanum, la 

couver ture pileuse é tan t d o n c très dense (SlMÔN 

1987) ; chez C. ambrosioides ils son t solitaires et 

e n f o n c é s d a n s l ' é p i d e r m e et d a n s les a u t t e s 

espèces solitaires et au niveau des cellules épider-

miques . 

Chenopodium mandonii (sect. Botryoides) p ré 

sente u n e pilosité peu divetsifiée, const i tuée pa t : 

— des poils tecteurs simples pluricellulaires un i 

sériés, avec une base 2-cellulaire, u n corps 3-10-

cellulaire, et u n e tête unicel lulaire en forme de 

cylindre o u de cône (Fig. 1D , 3E) ; 

— des poils glanduleux, sécréteurs d 'huiles essen

tielles, pluricel lulaires , uniséfiés avec u n e base 

unicellulaire, u n corps 3-7-cellulaire et u n e tête 

unicellulaire sphér ique (Fig. 1T, 3 G ) . 

Chenopodium minuatum (sect . Margaritaria) 

p r é s e n t e des p o i l s t e c t e u r s s i m i l a i r e s à c e u x 

décrits p o u r C. mandonii. E n revanche, la pilosité 

glanduleuse se diversifie. Elle est const i tuée pa t le 

t ype m o r p h o l o g i q u e décr i t p o u r C mandonii 

(Fig. 1 U - V ) auquel s 'ajoutent : 

— des poils g landuleux, sécréteurs d 'huiles essen

tielles, pluricellulaires, unisétiés, à base unicellu

laire plus grande que les cellules d u corps ; corps 

3 ,5 -ce l lu l a i r e d o n t la cellule apicale est la plus 

pe t i t e ; t ê t e un ice l lu l a i r e s p h é r i q u e (Fig. 1 W , 

3 F ) ; 

— des poils glanduleux, sécréteurs d 'huiles essen

tielles, pluticellulaites, unisériés, à base unicellu

laire plus grande que les cellules d u corps ; corps 

3 -5 -ce l lu l a i r e d o n t la cellule apicale est la plus 

pet i te ; tê te 3-4-ce l lu la i re cons t i tué par des cel

lules aplaties superposées qui fo rment u n e s t tuc-

ture sphé t ique (Fig. IX) . 

D e u x types m o r p h o l o g i q u e s s u p p l é m e n t a i r e s 

son t p résen t s chez C. pumilio et C. carinatum 

(sect. Orthosporum) : 

— des poils tecteuts bifurques avec u n e base un i 

cel lula i re ; u n co rps , en f o r m e d e V o u d e J, 

c h a q u e b r a n c h e , p l u r i c e l l u l a i r e , u n i s e r i é e est 

const i tuée pa t 3 - 1 0 cellules et une tête unicellu

laire en forme de cône (Fig. 1E, 2 A - A ^ ) . 

— des poils bifurques mixtes avec u n secteut n o n 

g l a n d u l e u x et u n sec teur g l a n d u l e u x séc ré teur 

d'huiles essentielles (Fig. 2 B ^ ) . Ces poils se for

m e n t à par t i r des poils g landuleux pluricellulaires 

unisériés d o n t l 'avant dernière cellule d u corps, 

qui ma in t i en t sa capacité mér i s témat ique , se divi

se main tes fois p o u r former la b ranche n o n glan

duleuse , p lur icel lula i re , uniser iée (Fig. 2 B - B ^ ) . 

Des types m o r p h o l o g i q u e s assez p roches (avec 

deux o u trois branches n o n glanduleuses) o n t été 

i l l u s t r é s p a r G O T T S C H A L L ( 1 9 0 0 ) e t p a r 

W U R D A C K ( 1 9 8 6 ) p o u r les Melas tomataceae . Ils 

les appel lent glandes latétales (« latéral glands »). 

F A H N ( 1 9 8 8 ) illustre un poil similaire, avec plu

sieurs branches n o n glanduleuses et une g landu

leuse, q u i a é té s ignalé pa r AZIZIA & C U T L E R 

( 1 9 8 2 ) c h e z Phlomis spp. ( L a b i a t a e ) e t p a t 

W E R K E R et al. ( 1 9 8 5 ) chez Rosmarinus officinale 

L. (Labiatae). 

Les cellules de la base et d u corps de tous les 

types m o t p h o l o g i q u e s de poils son t cut in isées . 

F A H N ( 1 9 8 6 ) a d é m o n t r é que les cellules cu t in i -
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sées de poils n o n g l andu leux de 1 2 espèces de d u c o r p s des po i l s g l a n d u l e u x a g i r a i e n t aussi 

xérophytes agissent de la m ê m e façon q u e les cel- c o m m e u n e n d o d e r m e , e m p ê c h a n t les solut ions 

Iules de l ' endode rme en e m p ê c h a n t le flux d 'eau sécrétées de revenir vers la p lante à travers l 'apo-

apoplas t ique vers le poi l . Les cellules cutinisées plaste ( F A H N 1 9 7 9 ) . 

Fig. 3. — Chenopodium subg. Ambrosia, pilosité au MeB (A-D : sect. Adenois ; E-G, sect. Orthosporum et Botryoides) : A, poil 
glanduleux paucicellulalre chez C. burkartii (Hunziker 8393, GPAE) ; B, poil glanduleux pluricellulalre à tête 4-cellulaire chez C. hau-
manii (Schinini 17604, CTES) ; C, poil glanduleux pluricellulalre 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 

c o m m e u n éctan qu i reflète la lumière solaire ; de 

p lus , l ' é v a p o r a t i o n des hu i les essent iel les p r o 

duites par les poils g landuleux a u g m e n t e la den

sité de l ' a i t d a n s sa c o u c h e s i tuée j u s t e s u t le 

l imbe ( B Û C H E R 1 9 7 9 ) . L'épaisseut de cette der

nière est augmen tée pa t l 'ensemble des poils, des 

substances sécrétées et les part icules d u sol qu i y 

adhèrent . Ceci p e r m e t d ' a t t énue t l ' absotpt ion de 

radiat ions ultraviolettes, min imise r le surchauffe-

m e n t foliaire et talentir le m o u v e m e n t d'air dans 

la surface, ce qu i condu i t à u n e réduc t ion de la 

t ranspi ra t ion et const i tue à la fois une adap ta t ion 

d u p r o c e s s u s p h o t o s y n t h é t i q u e a u x e n d r o i t s 

arides et chauds . Ce t t e accl imatat ion m o r p h o l o 

gique, o b t e n u e dans le cas présent par le biais de 

la pilosi té (et d 'autres s t ruc tures reflectantes tel 

q u e les cites) consis te à l imi te r l ' abso rp t ion de 

lumière au fur et à mesu te q u e la t empéra tu re de 

l'air augmen te , de cette façon, la t empéra tu t e de 

la f eu i l l e se m a i n t i e n t p t e s q u e c o n s t a n t e e t 

p roche de la valeut op t ima le pouf la pho tosyn 

thèse ( E H L E R I N G E R et al. 1 9 8 1 ) . U n e pro tec t ion 

efficace cont re l 'a t taque des herbivores et l 'ovipo-

s i t i o n d ' i n s e c t e s es t a u s s i a s s u r é e ( F A H N & 

S H I M O N Y 1 9 9 6 ) . Les mucilages sécrétés p a i cer

tains types de poils peuven t préserver la surface 

foliaire d u dessèchement et des dégtada t ions cau

sés par le vent . Ils pour ra ien t aussi con t t i bue r à 

évitet des refroidissements e t / ou des surchauffe-

men t s excessifs de la surface foliaire. 

Cer ta ins poils pour ra ien t avoir aussi u n e fonc

t ion d ' abso tp t ion d 'eau, ceci é tan t d ' au tan t plus 

envisageable q u e des plis orientés rad ia lement se 

s i tuent a u t o u t de leur base. 

STOMATES 

Les feuilles des espèces analysées son t a m p h i -

s tomat iques mais la densi té est plus élevée dans 

l ' ép ide rme abaxial . A u n iveau des nervures , les 

s t o m a t e s s o n t a b s e n t s . Les é p i d é m i e s s o n t de 

type mélangé , c 'est-à-dite que de nouveaux s to

m a t e s se f o r m e n t e n c o r e e n t t e les s t o m a t e s 

adultes. 

La posi t ion des s tomates dans les sections t t ans -

versales var ie se lon les espèces . Ils p e u v e n t se 

t t o u v e t au m ê m e n iveau , enfoncés o u sail lants 

p a t r a p p o r t à l ' ép iderme voisin. Parmi ces der

niers, deux cas sont possibles : type a. les cellules 

de garde seules dépassent to t a l ement ou partielle

m e n t aussi b ien les cellules pér i -s tomat iques que 

les cellules banales de l 'épiderme (Fig. 4 B ) ; type 

b . les cellules de ga rde e t u n cycle d e cellules 

pér i -s tomat iques dépassent les cellules banales de 

l ' ép iderme (Fig. 4 C ) . 

Les s tomates qu i se t rouvent au niveau de l 'épi

de rme (Fig. 4 A ) et les saillants de type a (Fig. 4 B ) 

p r é d o m i n e n t dans la sect. Adenois, et, en génétal , 

Fig. 4. — Chenopodium subg. Ambrosia, position des stomates : A, stomate au niveau de l'épiderme chez C. chilense (Simón 25, 
LP) ; B, stomate saillant du type a chez C. oblanceolatum (Simón 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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d a n s t ou t e s les espèces d u s u b g . Ambrosia q u i 

v iven t en A m é r i q u e d u Sud ; ils son t p résen t s 

dans toutes les espèces en p r o p o r t i o n s diverses. 

Les s t o m a t e s e n f o n c é s (Fig. 4 D ) a p p a r a i s s e n t 

dans l 'épiderme adaxial de C. sooanum, C. retu

sum et C. microcarpum tandis que les saillants de 

type b (Fig. 4 C ) d a n s les é p i d e r m e s adaxial et 

abaxial de C. dunosum, et dans l ' ép iderme abaxial 

de C. retusum, C. sooanum, C. multifidum et C. 

pumilio. 

Suivant la t e rmino log ie p roposée par R O L L E R I 

et al. ( 1 9 8 7 ) j ' appe l l e cellules pé r i - s toma t iques 

tou tes les cellules q u i e n t o u r e n t les cellules de 

garde, quelle que soit leur morpho log ie . Les cel

lules annexes son t des cellules pé r i - s tomat iques 

qu i p r é s e n t e n t des différences m o r p h o l o g i q u e s 

par r appor t aux cellules banales de l ' ép iderme qu i 

les en tou ren t . Les cellules voisines sont des cel

lules pér i -s tomat iques m o t p h o l o g i q u e m e n t s imi

laires aux cellules banales de l 'épiderme. 

T Y P E S STOMATIQUES 

Des s tomates de « type renonculacé » (c'est-à-

dire anomocyt iques) et des paracytiques o n t été 

cités par M E T C A L F E & C H A L K ( 1 9 5 7 , 1 9 7 9 ) p o u r 

la f ami l l e des C h e n o p o d i a c e a e . S A A D O U N & 

D E C A M P S ( 1 9 9 1 ) dans u n e é t u d e qu i conce rne 

1 5 genres de Chenopod iaceae de la région méd i 

t e r r a n é e n n e (hors Chenopodium), t r o u v e n t les 

types anomocyt iques périgènes et mésopérigènes, 

an isocyt iques et pa racy t iques mésopé r igènes et 

les anisocytiques et paracytiques mésogènes. Pour 

le genre Chenopodium en particulier, G A T U S O & 

G A T U S O ( 1 9 8 7 ) o b s e r v e n t les types a n o m o c y 

t iques, tétracytiques et anisocytiques, périgènes et 

méso-périgènes, chez Chenopodium ambrosioides. 

Les types s tomat iques o n t été décrits suivant la 

terminologie m o r p h o - o n t o g é n i q u e proposée par 

G U Y O T ( 1 9 6 6 ) . Les types s taurocyt iques m é s o 

p é r i g è n e s et c y c l o c y t i q u e s , m é s o - p é r i g è n e s et 

m é s o g è n e s , c o r r e s p o n d e n t a u x t y p e s s t a u r o -

mesoper igenous , cyclo-mesoper igenous et cyclo-

m e s o g e n o u s d e la c l a s s i f i c a t i o n d e 

F R Y N S - C L A E S S E N S & V A N C O T T H E M ( 1 9 7 3 ) . 

R a p p e l o n s q u e , d ' ap rè s l eu r o r i g i n e o n t o g é -

n ique , les s tomates peuvent être classés en : 

— Stomates périgènes : la cellule mér i s témoïde , 

se divise p o u r d o n n e r les deux cellules de garde. 

Le s t o m a t e adu l t e est e n t o u r é u n i q u e m e n t par 

des cellules banales de l ' ép ide rme , tou tes sem

blables (« cellules voisines », selon la terminologie 

proposée par R O L L E R I et al. 1 9 8 7 ) . 

— Stomates méso-périgènes : deux cas sont pos

sibles : 1 . La cellule mér i s témoïde se divise inéga

l emen t p o u r d o n n e r naissance à la cel lule-mère 

d u s t o m a t e et sa cel lule-soeur ; la ce l lu le-mère 

par u n e deuxième division d o n n e naissance aux 

cellules de ga rde . Le s t o m a t e sera e n t o u r é pa r 

u n e cellule pé r i - s t oma t ique d 'o r ig ine mésogène 

et des cellules banales de l ' ép iderme (péri-s toma

tiques d 'or igine périgène) . 2 . U n e première divi

sion inégale cloisonne la cellule mér i s témoïde en 

deux cellules. La p lus pe t i t e des cellules résul

tantes subi t u n e deuxième division p o u r d o n n e r 

naissance à la cellule-mère que se divisera à son 

tou r p o u r d o n n e r les cellules de garde. Le s toma

te sera en tou ré par deux cellules pér i -s tomat iques 

d 'or igine mésogène et u n e cellule banale de l 'épi

de rme (pér i -s tomat ique d 'or igine périgène). 

— Stomates mésogènes : la cellule mér i s témoïde 

se c loisonne en d o n n a n t des cellules qu i en tou 

ren t c o m p l è t e m e n t la cel lule-mère d u s t o m a t e . 

Les cellules de garde et toutes les cellules péri-s to

mat iques o n t le m ê m e origine. 

Les types s tomat iques trouvés sont : 

A n o m o c y t i q u e s p é r i g è n e s (F ig . 5 A - A ^ ) e t 

m é s o - p é r i g è n e s (Fig . 5 B - B " ^ ) . Les s t o m a t e s 

anomocyt iques sont le seul type présent chez C. 

venturii et C. mandonii. Ils se t rouven t en p r o 

po r t i on variable, mélangés à 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. 

Anisocyt iques méso-pér igènes (Fig. 5 C - G r ) . Ils 

se t rouven t en p r o p o r t i o n variable chez CT chi

lense, C. andicola, C. microcarpum, C. oblanceola

tum, C. haumanii, C. multifidum, C. 

ambrosioides, C. pumilio et C. carinatum. 

Staurocyt iques méso -pér igènes (Fig. 5 C - C ' ^ ) . 

Ils se t r o u v e n t en p r o p o r t i o n var iab le 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. 

Tétracy t iques m é s o - p é r i g è n e s (Fig. 5 C - C " ^ ) . 

Ils se t r o u v e n t en p r o p o r t i o n var iable chez C. 
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Fig. 5. — Chenopodium subg. Ambrosia, stomatogénèses périgène et méso-périgènes : A-Ag, stomates anomocytiques péri-
gènes ; B-B" 4, stomates anomocytiques méso-périgènes ; C-C 5, stomates anisocytiques mésopérigènes ; C-C'^, stomates stauro-
cytiques méso-périgènes ; C-C"g, stomates tétracytiques méso-périgènes ; C-C'g, stomates cyclocytiques meso-périgènes. (En 
pointillé, cellules méristémoïdes et très jeunes cellules issues des mitoses ; m, péri-stomatique d'origine mésogène ; p, péri-stoma-
tique d'origine périgène ; en hachuré, jeunes cellules ; en blanc, cellules épldermiques adultes). 
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chilense, C. andicola, C. microcarpum, C. oblan-

ceolatum, C. burkartii, C. dunosum, C. kaumanii, 

C. multifidum, C. ambrosioides, C. pumilio et C. 

carinatum. 

Cyclocyt iques méso -pér igènes (Fig. 5 C - C " ' ^ ) . 

Ils se t r o u v e n t en p r o p o r t i o n var iable 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. 

Bicyt iques diacyt iques (Fig. 6A-A4) et paracy-
t iques (Fig. 6A-B^) m é s o g è n e s . Ils se t rouven t 

en p r o p o r t i o n v a r i a b l e chez C. haumanii, C. 

multifidum, C. ambrosioides, C. pumilio et C. 

carinatum. 

Anisocyt iques mésogènes (Fig. 6 A , D - D ^ ) . Ils se 

t r o u v e n t en p r o p o r t i o n var iab le chez C. bur

kartii, C. retusum et C. dunosum. 

Tétracyt iques m é s o g è n e s (Fig. 6 A , C - C ^ ) . Ils se 

t rouvent en p ropor t ion variable chez C. sooanum, 

C. burkartii, C. retusum et C. dunosum. 

C y c l o c y t i q u e s m é s o g è n e s (Fig. 6 A - A g ) . U n e 

seule espèce, C. dunosum, présente ce type s to-

ma t ique . 

D ' u n e façon g é n é r a l e , les types s t o m a t i q u e s 

signalés ci-dessus se t rouvent mélangés en diffé

rentes p r o p o r t i o n s dans les é p i d e r m e s foliaires 

des espèces analysées et ces p ropor t ions peuvent 

varier en fonct ion de l'âge de la feuille. Il n'est 

d o n c pas possible de caractériser u n e espèce par 

u n type de s tomate , à l 'exception de C. venturii 

et C. mandonii q u i p r é s e n t e n t 1 0 0 % des s t o 

mates adultes anomocyt iques et de C. dunosum, 

Fig. 6. — Chenopodium subg. Ambrosia, stomatogénèses mésogènes : A-A^, stomates bicytiques paracytiques ; A-B3, stomates 
bicytiques diacytiques ; A-Ag et A-B-B2-Ag-Ag, stomates cyclocytiques ; A-C-Cg, stomates tétracytiques ; A-6-D4, stomates aniso
cytiques. (En pointillé, cellules méristémoïdes et très jeunes cellules Issues des mitoses ; en hachuré, jeunes cellules ; en blanc, cel
lules épidermiques adultes). 
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l ' un ique espèce à avoir déve loppé des s tomates 

cyclocytiques d 'or igine mésogène . 

La p ropo r t i on des différents types s tomat iques 

t rouvée dans chaque espèce est exposée dans le 

Tableau 1 . Les pourcentages o n t été calculés sur 

u n e m o y e n n e d e 3 0 c o m p t a g e s effectués d a n s 

une surface de 0 , 0 2 5 m m 2 , p o u r 3 feuilles (tiers 

i n f é r i e u r , m i l i e u , t i e r s s u p é r i e u r ) d e c h a q u e 

exempla i re ; ( 2 ) - 5 spéc imens de c h a q u e espèce 

(selon disponibi l i té de matériel) o n t été analysés. 

CARACTÈRES D E S CELLULES D E GARDE 

Plus i eu r s a u t e u r s ( S O L E R E D E R 1 9 0 8 ; S T A C E 

1 9 6 6 ; B A R A N O V A 1 9 7 2 ; W I L K I N S O N 1 9 7 9 ) o n t 

signalé l ' impor tance t a x o n o m i q u e de la m o r p h o 

logie des cellules d e g a r d e et de leurs r e b o r d s 

cuticulaires. Pour leur descr ipt ion, S T A C E ( 1 9 6 5 ) 

P 

Fig. 7. — Chenopodium subg. Ambrosia, caractères des cel
lules de garde ; schéma modifié de celui de WILKINSON ( 1 9 7 9 ) 
basé sur STACE ( 1 9 6 5 ) : A, stomate en vue superficielle : à droi
te, caractères topographiques ; à gauche, cellule de garde pré
sentant des caractères particuliers ; B, détail du rebord externe 
du pore en coupe transversale, (cg, cellule de garde ; p, pore 
(ostlole) ; be, bord épidermlque de la cellule de garde ; pc, paroi 
de contact des cellules de garde ; cps, cellule pérl-stomatique ; 
rp, rebord polaire ; bp, bâton polaire ; re, rebord épidermique ; 
rep, rebord externe du pore ; ap, aire pectlnée). 

et W I L K I N S O N ( 1 9 7 9 ) présentent u n e t e rmino lo 

gie e n a n g l a i s . M e b a s a n t s u r le s c h é m a d e 

W I L K I N S O N ( 1 9 7 9 ) , modif ié de celui de S T A C E 

( 1 9 6 5 ) , je p ropose u n e t e rmino log ie en langue 

française (Fig. 7 ) . 

Les cellules de garde des espèces analysées, en 

vue superficielle p ré sen ten t des rebords cu t i cu

laires a u t o u r d u pore ( rebord externe d u pore ) , 

dans les parois de con tac t des cellules de garde 

(bâ tons polaires) , dans la paroi de la cellule de 

garde qui est en contact avec la cellule péri-s to-

m a t i q u e (rebord ép idermique) ainsi que dans les 

pôles (rebords polaires). 

La na tu re c h i m i q u e des parois des cellules de 

garde est cellulosique, n é a n m o i n s certaines aires 

des parois externes présentent des fortes concen

t ra t ions de substances pect iques (aires pectinées). 

1. Rebord externe d u pore : il peu t être mince ou 

épa i s e t se p r é s e n t e r s o l i t a i r e o u assoc ié a u x 

rebords polaires e t /ou aux bâ tons polaires. 

2 . Rebords ép idermiques : la paroi de la cellule 

de garde en con tac t avec la cellule pé r i - s toma-

t ique (bord é p i d e r m i q u e de la cellule de garde 

selon S T A C E 1 9 6 5 ) peu t être mince ou se présen

ter pa r t i e l l ement o u to t a l emen t épaissie cons t i 

t uan t u n rebord ép ide rmique . 

3 . Bâtons polaires : les parois de contact des cel

lules de garde p e u v e n t être minces o u épaisses. 

D a n s le deuxième cas, les épaississements ressem

blent à des bâ tons droi ts qu i peuven t être soli-

taites ou associés au rebord externe d u pore e t /ou 

aux rebords polaires. 

4 . Rebords polaires : il peuvent être en forme de 

T, de V , de triangles ou de globules, ces derniers 

se présentan t solitaires ou en paires. 

5 . Aires pect inées : Les parois externes des cel

lules de garde réagissent de façon différentielle 

aux tests mic roch imiques . Cer ta ines apparaissent 

t o u t à fait i nco lo res et d ' a u t r e s avec des aires 

colorées bien déterminées . 

Le test d u rouge de r u t h é n i u m est f o r t e m e n t 

posit if dans les aires décrites ce qui ind ique u n e 

c o n c e n t r a t i o n d e subs tances p e c t i q u e s . Le test 

« par absence » ( J O H A N S E N 1 9 4 0 ) et celui d u bleu 

de Tolu id ine o n t confi rmé leur na ture pec t ique . 

V E N I N G ( 1 9 5 4 ) suggère q u e l ' a c c u m u l a t i o n de 

subs t ances p e c t i q u e s d a n s cer ta ines cel lules se 

produi ra i t juste avant leur lignification. Ceci ne 

parai t pas être le cas pour les cellules de garde des 
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espèces ici analysées car le test d u bleu de toluidi-

ne i n d i q u e l ' absence to ta le de p o l y p h é n o l s o u 

d 'autres précurseurs ch imiques de la l ignine. 

À m a connaissance, ce caractère n'a jamais été 

observé dans la famille des C h e n o p o d i a c e a e ni 

dans aucune autre famille des Phanérogames . 

D a n s le subg. Ambrosia les aires pectinées peu

vent être reniformes ou bien réduites , en forme 

de « H ». Leur présence ou absence ainsi que leur 

f o r m e est u n ca rac t è r e c o n s t a n t p o u r c h a q u e 

espèce d o n c ayant u n e valeur t axonomique . Elles 

sont absentes chez C. dunosum ; chez C. pumilio, 

C. chilense et C. burkartii certains s tomates pos

sèdent des cellules de garde sans aires colorées et 

d 'autres avec des aires reniformes ; chez C. sooa-

num elles sont réduites en forme de « H » ; elles 

s o n t r e n i f o r m e s c h e z C. ambrosioides, C. 

andícola, C. oblanceolatum, C. retusum, C. ventu-

rii, C. multifidum, C. microcarpum, C. carinatum 

et C. mandonii. 

Les caractères des cellules de garde décrits, leur 

présence ou absence, ainsi que leur forme, sont 

c o n s t a n t s p o u r c h a q u e e s p è c e d o n c o n t u n e 

valeur t a x o n o m i q u e . Ils o n t pe rmis de g roupe r 

les s t o m a t e s des espèces ana lysées e n 8 t ypes 

morpho log iques : 

Fig. 8. — Chenopodium subg. Ambrosia, types morphologiques de cellules de garde : A, type 1 chez C. ambrosioides (Simón 6, 
IP) ; 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. ventura (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) ; I, type 6 chez C. mandonii (Zardini 290, LP) ; J, type 7 chez C. pumilio (Hunziker 16520, CORD) ; K, type 8 chez C. 
burkartii (Schlnini 16158, CTES). h, aire pectlnée en forme de « h » ; re, aire pectlnée reniforme. 
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Fig. 9. — Chenopodium subg. Ambrosia, caractères stomatiques et cuticulaires au MeB : A, C. chilense (Zollner 1257, GPAE), 
stomate staurocytique, cellules de garde avec rebord externe du pore et rebord épldermlque, 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 très pro
fonds convergeant vers le stomate ; C, C. oblanceolatum (Spegazzini s.n., LP) ; stomate anisocytique, cellules de garde avec rebord 
externe du pore, bâtons 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 épldermlque et globules polaires ; E, C. duno-
sum (Cabrera 3977, LP), cellules de garde avec rebord externe du pore et rebord épldermique très 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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T y p e 1 (Fig . 8A) : R e b o r d e x t e r n e d u p o r e 

m i n c e , r e b o r d é p i d e r m i q u e p r é s e n t , b â t o n s 

pola i res absen t s , r e b o r d s pola i res absen t s , aire 

pect inée réniforme (C. ambrosioides). 

Type 2 (Fig. 8B, 9B) : Rebord externe d u pore 

épais, rebord ép ide rmique absent , bâ tons polaires 

absents, rebords polaires en forme de V, aire pec

tinée en forme de H (C. sooanum). 

T y p e 3 (Fig. 8 D ) : R e b o r d e x t e r n e d u p o r e 

m i n c e ; r e b o r d é p i d e r m i q u e a b s e n t ; b â t o n s 

polaites absents ; rebords polaires triangulaires ; 

aire pect inée téni forme (C. retusum). 

Type 4 (Fig. 8E-F, 9 D ) : R e b o r d ex te rne d u 

pore mince , associé aux rebords polaires ; rebord 

ép ide rmique présent ; bâ tons polaites présents ; 

rebords polaires en forme de T ou l 'un en forme 

de T et l 'aut te u n globule o u deux globules ; aire 

pect inée réniforme (C. venturii, C. microcarpum). 

Type 5 (Fig. 8 C , 9 C , 11D) : Rebord externe d u 

p o r e épa is , associé aux b â t o n s po la i res et aux 

rebords polaires ; r ebo rd é p i d e r m i q u e absen t ; 

b â t o n s po la i t e s p r é s e n t s ; r e b o r d s po la i res en 

fo rme d e T vers p r e s q u e t r i angu la i r e , des fois 

avec des globules ; aire pec t inée r én i fo rme (C. 

burkartii, C. chilense, C. andicola, C. oblanceola-

tum, C. carinatum). 

Type 6 (Fig. 8 G - I ) : R e b o r d ex te rne d u p o r e 

épa is , associé aux b â t o n s e t r e b o r d s po la i res ; 

rebord ép ide rmique présent ; bâ tons polaites pré

sents ; rebords polaires en forme de T o u avec de 

globules polaires paires et symétr iques ; aire pec

t inée rén i fo rme (C. haumanii, C. mandonii, C. 

multifidum, C. pumilio). 

Type 7 (Fig. 8J, 9E) : Rebord externe d u pore 

épais o u t tès épais ; t ebo td ép ide rmique présent ; 

b â t o n s p o l a i t e s p t é s e n t s ; r e b o r d s po la i r e s en 

forme de T ou avec de globules polaires paires et 

symét t iques ; aire pect inée absente (C. dunosum, 

C. pumilio). 

Type 8 (Fig. 8K, 9A) : Rebord externe d u pore 

ttès épais ; rebord ép ide rmique présent ; bâ tons 

polaires présents ; rebords polaires en forme de 

T ; a i r e p e c t i n é e a b s e n t e ( C . chilense, C. 

burkartiî). 

STOMATES OBTURÉS 

Certa ins s tomates apparaissent par t ie l lement ou 

t o t a l e m e n t o b t u t é s . Les tes ts m i c r o c h i m i q u e s 

effectués — bleu de to lu id ine , b leu de m é t h y 

lène, chlorure de zinc ioduré , test p o u t dé te rmi 

n e r la p r é s e n c e d e s u b s t a n c e s p e c t i q u e s p a t 

absence, S o u d a n IV, bleu d ' i ndophéno l — révè

lent q u e les subs tances qu i se d é p o s e n t sur les 

pores s tomat iques sont des mucilages et des cires. 

Les muci lages appara i s sen t sur les s toma te s de 

toutes les espèces étudiées en p r o p o r t i o n variable 

et leur d é p ô t n'altère pas la fonct ionnal i té d u s to

mate . Les cires se t rouven t en forme de granules, 

de globules o u bien de plaques (des coulées) de 

f o r m e i r r égu l i è r e q u i r e c o u v r e n t des surfaces 

assez larges (Fig. 11C) . Q u a n d la quan t i t é de cire 

est i m p o r t a n t e , le pore s tomat ique est to ta lement 

ob tu ré et le s tomate n'est plus fonct ionnel . Des 

dépôts de cire sur les s tomates se présenten t dans 

toutes les espèces analysées par t icul ièrement chez 

C. mandonii o ù des g ranu le s de cire o b t u r e n t 

to ta lement certains s tomates (Fig. 9F) , pr incipa

lement sur la sutface abaxiale. 

WlLKINSON ( 1 9 7 9 ) s igna le des po res s t o m a 

tiques ob tu té s p o u r les conifères ainsi que p o u r 

d e s f a m i l l e s d e D i c o t y l é d o n e s t e l s q u e les 

Win te taceae , les Cactaceae et les Anacatdiaceae. 

À m a connaissance , c'est la p remière fois qu'i ls 

sont signalés chez les Chenopod iaceae . 

Valeur adaptative. — Le cont tô le de l 'évapora-

t i on au n iveau des s toma te s s'effectue soi t p a t 

leur posi t ion enfoncée soit pa t des rebords épais 

qui p ro tègen t le pore . Les mucilages déposés sur 

les pores s tomat iques pouffaient aussi contf ibuef 

à la réduc t ion de l 'évapotat ion. Les dépôts de cire 

au ra ien t la m ê m e fonc t ion d ' a u t a n t plus qu' i ls 

sont par t icul ièfement impor t an t s chez les espèces 

où la couveftufe pileuse est faible (C. mandonii). 

U n e autre fonct ion pour ra i t aussi être envisagée 

chez cette espèce de hau t e m o n t a g n e qu i pfésente 

des s tomates to ta lement ob tu tés . Il se peu t que la 

pe r t e de fonc t ionna l i t é de ces s tomates téduise 

aussi la vent i la t ion, ainsi le réchauffement consé

q u e n t permet t ra i t d ' augmen te r le r y t h m e p h o t o 

synthé t ique et u n e meil leure résistance aux basses 

t empéfa tu res n o c t u r n e s . Cec i a été pos tu lé p a t 

BÛCHER (1979) p o u r des espèces épis tomat iques 

des Andes présentant u n e dorsiventral i té inverse 

partiel le, c 'est-à-dire, o ù seu lemen t le tissu épi

d e r m i q u e est impl iqué . Des s tomates to t a l ement 

obturés , plus n o m b r e u x dans la sutface abaxiale, 

cons t i t ue r a i en t u n e do t s iven t t a l i t é inverse par -
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TABLEAU 1. — Caractères des stomates et des cellules épidermiques. 

TYPES STOMATIQUES TYPE TYPE 
HAB ESPÈCE 

% anomo % aniso 
MÉSO-PÉRIGÈNES 

% tétra % staur % cyclo 
MÉSOGÈNES 

% aniso % tétra % bicyt % cyclo 
cg épid. 

h m s 

man 
ven 
chi 
and 
mic 

100 
100 

34 ,25 
17,5 
22,7 

2 ,95 
16,2 
25,9 

44,1 
28 ,05 
35,3 

12,75 
26,95 

5,25 

5,95 
11,3 
10,85 

4 
6 
5-8 
5 
4 

1 
1 
2 
2 
2 

hmf 
obi 
soo 

12,35 13,5 30 ,55 30 ,8 
3,25 

12,8 
24 ,5 72 ,25 

5 
2 

3 
3 

pl 

bur 
ret 
dun 
hau 17,5 22 ,3 

16,03 

7,75 
50,4 

18,13 
15,25 
23,2 

7,9 

4 ,05 
45 

5,05 

21,6 40 ,2 
3,5 36 ,25 
2 ,75 29 ,75 

1,9 
31,5 

5-8 
3 
7 
6 

3 
3 
4 
1 

c o s 
mul 
amb 

15,85 
14,5 

11,6 
17,45 

49,1 
20,35 

14,85 
44 ,35 

7,2 
0,65 

1,4 
2,7 

6 
1 

2 
2 

adv 
pum 
car 

44 ,05 
34,1 

9,05 
10,25 

37 ,05 
35,05 

4 ,15 

2,9 
1,9 

14,8 
3,8 
2,9 

6-7 
5 

2 
2 

HAB, habitat ; hms, haute montagne stricte ; hmf, haute montagne facultative ; pl, planitlaire ; cos, cosmopolite ; adv, adventice. 
Les espèces sont indiqués avec les trois premières lettres de leur épithète spécifique. Les noms des types stomatiques sont abré
gés aux cinq premières lettres ; type cg, type de cellules de garde ; type épid., type d'épiderme. 

tielle fonct ionnel le , m ê m e si a n a t o m i q u e m e n t la 

feuille est am ph i s tom a t ique . 

La concen t ra t ion de substances pect iques dans 

les parois externes des cellules de garde pourra i t 

être u n caractère adaptat i f dans la mesure o ù ces 

substances, grâce à leurs proprié tés hydrophi les , 

peuvent aider à la ré ten t ion de l ' humid i t é et peu t 

être d ' une façon que lconque contrôler le proces

sus d 'ouver ture et de fermeture d u s tomate . Elles 

p o u r r a i e n t auss i év i t e r le s u r c h a u f f e m e n t au 

niveau des cellules de garde. 

D a n s les s tomates saillants d u type b , u n e large 

c h a m b r e sous-s tomat ique reste dél imitée par les 

cellules pé r i - s toma t iques surélevées ce qu i pe r 

m e t t r a i t u n e a c c u m u l a t i o n i m p o r t a n t e d e gaz 

ca rbon ique d o n t la p lante pourra i t se servir dans 

les périodes de fermeture s tomat ique . 

CELLULES ÉPIDERMIQUES BANALES 

E n v u e superfic ie l le . — Selon la m o r p h o l o g i e 

des cellules banales il est possible de reconnaî t re 

5 types d 'épidermes adultes dans les espèces é tu

diées : des é p i d e r m e s à paro is cellulaires rect i-

l ignes (Fig . 1 0 E , I , M , Q , T ) ; des é p i d e r m e s à 

parois cellulaires très peu ondulées o u sub-rect i-

lignes (Fig. 10L,P) ; des épidermes à parois cellu

la i res o n d u l é e s (F ig . 10A) ; des é p i d e r m e s à 

parois cellulaires échancrées, avec des échancrures 

r é g u l i è r e s e t p r o f o n d e s e n f o r m e d e U (F ig . 

10D) ; des épidermes à parois cellulaires échan

crées avec des échancrures irrégulières en forme 

de V e t / ou en U (Fig. 1 0 H ) . 

Les épidermes adaxiaux et abaxiaux des feuilles 

de chaque espèce à l 'état adul te , sont différents. 

N é a n m o i n s , au niveau des nervures, o n retrouve 

toujouts des cellules banales allongées. La co mb i 

naison des épidermes présents sur les faces supé

r i e u r e s e t i n f é r i e u r e s m ' a p e r m i s d ' é t a b l i r 4 

groupes d'espèces où il est possible de constater 

une t endance évolutive vers des parois de plus en 

plus rectilignes : 

1. É p i d e r m e adaxial à parois cellulaires ondulées ; 

ép ide rme abaxial à parois cellulaires échancrées, 

avec des échancrures régulières et profondes en U 

(Fig. 1 0 A - 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 (Rugólo et al. 257, CTES) ; l-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, épiderme du type 4 
chez C. dunosum (Cabrera 3977, LP). À gauche, face abaxiale ; à droite, face adaxiale ; p, plis ; e, épaississements des parois anti
clinales. 
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haumaniï. 

1. É p i d e r m e adaxial à parois cellulaires rectilignes 

o u très peu ondulées (sub-rectilignes) ; ép iderme 

abaxial à parois cellulaires échancrées , avec des 

échanc ru res i rrégulières en V e t / o u en U (Fig. 

1 0 E - H ) — C. chilense, C. andícola, C. microcar-

pum, C. multifidum, C. ambrosioides, C. pumilio, 

C. carinatum. 

Fig. 11. — Chenopodium subg. Ambrosia, cire épicuticulaire et surfaces glandulaires mucilagènes : 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 mucilagènes ; E, au MeB chez C. sooanum (Cabrera 9034, LP) ; F, coupe transversale chez 
C. chilense (Simón 25, LP) ; G, vue superficielle chez C. oblanceolatum (Simón 18, LP). En noir, parois lignifiées ; en pointillé dans 
la coupe transversale, cellules impliquées dans le processus de formation de la structure glandulaire ; c, cristaux d'oxalate de cal
cium. 
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3 . É p i d e r m e a d a x i a l à p a r o i s c e l l u l a i r e s 

rectilignes ; ép ide rme abaxial à parois cellulaires 

sub-rec t i l ignes (Fig. 10T-P) — C. sooanum, C. 

oblanceolatum, C. burkartii, C. retusum. 

4. E p i d e r m e adaxial et ép ide rme abaxial à parois 

cellulaires rectilignes (Fig. 1 0 Q - T ) — C. duno

sum. 

D ' u n e façon géné ra l e , l ' épa i s seur des pa ro i s 

an t i c l i na l e s , p lu s i m p o r t a n t e d a n s l ' é p i d e i m e 

adaxial q u e dans l ' ép ide tme abaxial, est unifor-

m e . C e p e n d a n t , chez C. burkartii les parois ant i 

c l i n a l e s p r é s e n t e n t d e s s e c t e u t s p l u s é p a i s 

localisés a léa toi rement , aussi b ien dans l 'épidet

m e adaxial que dans l ' ép ide tme abaxial, et pr inci 

pa lemen t dans les angles de contac t de deux ou 

trois cellules (Fig. 10I .L) . Ces épa iss i ssements 

différentiels réagissent pos i t ivement au rouge de 

r u t h é n i u m , ce qui indiquera i t une concen t ra t ion 

de substances pect iques . M A R T Í N E Z ( 1 9 9 5 ) les a 

observé en coupe ttansversale chez Azorella ame-

ghinoi Speg. (Apiaceae) . Les p rop r i é t é s h y d r o 

philes des substances pect iques pe rmet de penset 

qu'elles seraient impl iquées dans les mécanismes 

d ' h y d r a t a t i o n d e la p a r o i ce l lu la i re . P lu s i eu r s 

auteurs ( C A R L Q U I S T 1 9 5 6 ; C A R R & C A R R 1 9 7 5 ; 

D A V I E S & L E W I S 1 9 8 1 ; P O T G I E T E R & VAN W Y K 

1 9 9 2 ; M A C H A D O & S A J O 1 9 9 6 ) o n t observé des 

p r o t u b é r a n c e s pec t i ques d a n s les paro i s cel lu

l a i r e s d ' e s p è c e s d e d i f f é r e n t e s f a m i l l e s d e 

Phanérogames . U n e é tude de l 'ult ta s t tuc ture cel

lulaire des épidermes de C. burkartii permet t ra i t 

de savoit s'il s'agit d u m ê m e caractère. 

E n sec t ions transversales. — L'épiderme, un i -

stratifié et const i tué par des cellules polygonales, 

peu t êt te p lan ( C . ambrosioides, C. burkartii, C. 

venturiî), m a m e l o n n é ( C . dunosum, C. mandonii, 

C. andícola, C. sooanum, C. chilense, C. oblanceo

latum) o u papi l leux (C. pumilio, C. carinatum, 

C. microcarpum, C. multifidum, C. haumanii, C. 

retusum). 

Valeur adaptative. — D ' a p r è s STEBBINS ( 1 9 7 6 ) 

les épidermes papi l leux réfléchissent la radia t ion 

solaire en évitant le surchauffement foliaire. 

C U T I C U L E 

Le modè le cuticulaire présenté chez les espèces 

a n a l y s é e s s ' a c c o r d e a u s c h é m a p r o p o s é p a r 

M A R T I N & J U N I P E R (1970) . La m e m b r a n e cut i -

culaire est d o n c fo tmée, de l 'extérieur vers l ' inté-

rieur, par : 

— u n e c o u c h e cu t icu la t i sée ex te rne c o m p o s é e 

p a r d e la c u t i n e et d e la cire c u t i c u l a i r e , su r 

laquelle se dépose la cire épicuticulaire ; 

— u n e o u plusieurs couches cut inisées , cons t i 

tuées pa r d e la c u t i n e et de la cire cu t i cu la i r e 

incrustées dans u n squelet te de cellulose ; 

— u n e c o u c h e p e c t i q u e i n t e r n e c o m p o s é e par 

des substances pect iques, en contac t avec la paroi 

cellulaire (celle-ci cons t i tuée exc lus ivement p a t 

de la cellulose). 

La cut icule se présente toujours o rnée avec des 

ridules (Fig. 9 C ) , des plis, des papilles, des spi-

cules et des ver rues (Fig. 9 C , E ) . Les plis s o n t 

souvent orientés radia lement au tou r des s tomates 

(Fig . 9 A - B ) e t des bases des p o i l s ; d a n s les 

matges et su t les veines ils se disposent longi tud i -

na lemen t par rappor t à l'axe majeur de la feuille. 

Ils son t par t icu l iè rement p rofonds et n o m b r e u x 

chez C. sooanum et C. retusum. 

L'épaisseur cuticulai te , plus i m p o r t a n t e dans la 

face s u p é t i e u r e d e la f eu i l l e , v a r i e s e l o n les 

espèces (Tableau 2) . La p lupar t d 'en t re elles pré

sentent u n e cuticule épaisse (4-7 p m ) au mo ins 

d ' u n cô t é fol iaire ( é p i d e r m e adax ia l ) . Elle est 

mince (< 4 pm) chez C. carinatum, C. pumilio et 

C. dunosum. Les valeuts exposées dans le Tableau 

2 teprésentent la m o y e n n e de 30 mesures effec

tuées par spécimen ; (2)-5 spécimens de chaque 

espèce (selon d i sponib i l i t é de matér ie l ) o n t été 

analysés. 

Valeur adaptat ive . — U n e cu t i cu l e épaisse et 

pliée est u n m é c a n i s m e effectif p o u t rédui re la 

t r a n s p i r a t i o n ( H A B E R L A N D T 1 9 6 5 ) . Les p l i s 

cont r ibuera ien t aussi à la réflexion de la radia t ion 

ultraviolette ( B O C H E R 1979) . Le fait qu'ils soient 

souven t or ientés r ad i a l emen t a u t o u r de la base 

des po i l s e t des s t o m a t e s (Fig. 9A-B) suggè te 

qu'ils doivent jouer aussi u n rôle i m p o r t a n t dans 

la ré ten t ion et la c o n d u c t i o n de l 'eau sut la surfa

ce foliaire. Selon P Y Y K K O ( 1 9 6 6 ) , u n ensemble 

cu t i cu le -pa ro i cellulaire d 'épaisseur i m p o r t a n t e 

protégerai t cont re les effets mécan iques d u vent ; 

p o u r H A B E R L A N D T (1965) il pour ra i t agir en tan t 

que tissu de sout ien en réduisant le r isque de col-

lapsus en cas de stress hydr ique . 
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TABLEAU 2. — Caractères cuticulaires. 

PAR. 
CELL. COUCHES COUCHE 

S SST ESPÈCES HAB E/H C. PECTIQ. CUTINISÉES CUTICUL. TOTAL ClRE ÉPICUTICULAIRE ORNEMENTATIONS 

(urn) (urn) (urn) (um) CUTICULAIRES 

Bot. Bo. man hms E 2,0 2,5 0,9 5,4 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 1,5 1,3 0,7 3,5 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 obi hmf 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 hmf E 2,5 3,2 1,4 7,1 écailles grandes et plis, papilles, 
éparpillées, globules spicules, 

0 H 2,2 2,4 0,9 5,5 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 2,1 0,8 4,1 et éparpillées verrues 

N dun Pi E 0,7 0,9 0,6 2,2 plaques, granules, plis, papilles, 
globules spicules, 

H 0,4 0,6 0,5 1,5 verrues, ridules 

O 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 3,9 verrues, ridules 

1 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 0,8 5,2 granules et plis, papilles, 
filaments spicules, 

va H 1,1 2,3 0,7 4,1 verrues 

mic hms E 1,5 2,5 0,8 4,8 plis, papilles, 
plaques et petites spicules, 

H 1,6 2,0 0,4 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. pectiq., parois cellulaire + couche pec-
tique ; couche cuticul, couche cuticularisée ; hms, haute montagne stricte ; hmf, haute montagne facultative ; pi, planitiaire ; cos, 
cosmopolite ; adv, adventice. Les espèces sont indiqués avec les trois premières lettres de leur épithète spécifique. Bot., Sect. 
Botryoides ; Bo., sous-section Botrys ; ORT, Sect. Orthosporum. 

C I R E ÉPICUTICULAIRE 

Toutes les espèces étudiées présenten t de la cite 

ép icu t icu la i re déposée selon différents modè l e s 

( A M E L U N X E N et al. 1967) : des granules (Fig. 9 C , 

E ; 1 1 D ) , des globules (Fig. 9E) , des f i laments 

(Fig. 11A), des p laques (Fig. 1 1 C ) , des écailles 

g randes et éparpi l lées (Fig. 11A) o u pe t i t es et 

o rdonnées suivant u n dessin cons tan t (Fig. 11B). 

— Tableau 2. 

Valeur adaptative. — La cire épicuticulaire reflè

te la lumière solaire, ainsi le risque de surchauffe-

m e n t foliaire et la t tanspi ra t ion sont réduits. 

SURFACES GLANDULAIRES MUCILAGÈNES 

D a n s u n e no t e récente (SlMÔN 1997) j ' a i déct i t 

les sutfaces glandulaires muci lagènes (Fig. 11E-

G) que j ' a i trouvées dans les espèces sud-amér i 

c a i n e s d u g e n r e Chenopodium. À m a c o n 

naissance, elles n 'avaient pas été signalées pouf 

aucune autre famille de Phanérogames . 

Ces s t ruc tu re s d e pe t i t e taille (< 100 p m ) se 

s i tuent sur les deux faces foliaires, hors nervat ion 

et se présenten t c o m m e des dépressions plus ou 

m o i n s c i rcu la i res . L e u r aire cen t r a l e e n f o n c é e 

cor respond à u n e surface glandulai re cons t i tuée 

p a t des cellules s o u s - é p i d e r m i q u e s (Fig. 1 1 F ) . 

Elle est en tourée par u n n o m b r e variable de cel

lules ép idermiques lignifiées qu i cons t i tuen t leut 

r e b o r d (Fig. 1 1 E , G ) . Les cel lules s o u s - é p i d e t -

miques centtales séctètent des mucilages de façon 

très active. Ceux-c i se déve t sen t sur l ' ép ide rme 

e n t o u r a n t la surface sécrétr ice et se d i s t r i buen t 

sur les s tomates et les poils ; ils restent aussi accu

m u l é s e n g r a n d e q u a n t i t é s u r la s u r f a c e el le 

m ê m e . A u fur et à mesure que la surface g landu

laire évolue, se p rodu i t la lignification des patois 

ex t e rnes des cel lules s éc t é t t i ce s . À ce s t ade la 

sécrétion s'arrête mais la dépression subsiste. 

Les surfaces sécrétrices muci lagènes se t rouvent 

dans toutes les espèces analysées, elles son t par t i -

cu l i è r emen t n o m b r e u s e s dans les espèces c ryo-

p h y t e s ( C chilense, C. oblanceolatum, C. 

microcarpum). D a n s les feuilles jeunes ainsi q u e 

d a n s les adu l t e s l eur d é v e l o p p e m e n t est a syn

c h r o n e , c ' e s t -à -d i re q u e d a n s la m ê m e feuil le 

peuvent coexister des glandes à différents stades 

de matur i t é . J ' en déduis ainsi que la sécrétion de 

muci lages est u n p h é n o m è n e nécessaire q u e la 

feuille ma in t i en t tou te sa vie. 

Valeur adaptat ive . — G t â c e à leurs propr ié tés 

phys i co -ch imiques , les muci lages son t capables 

de re teni t des quant i tés élevées d 'eau. Ils pe rmet -

t ta ient de réduire cons idérablement l 'évaporat ion 

et renforceraient l 'action de ma in t i en de l ' humi

dité ép ide rmique inhéren te à la pilosité cai tous 

les types de poils son t imprégnés de cet te s u b 

stance. Ceci pe rmet t ra i t à ces végétaux de tésistet 

à la sécheresse, qu'elle soit phys ique , causée pa t la 

p é n u r i e d ' eau , o u phys io log ique , e n t t a î n é e par 

diverses causes qu i r enden t difficile l ' absoip t ion 

de l 'eau (froid, salinité). 

M É S O P H Y L L E 

La p lupar t des espèces présente u n mésophyl le à 

s t ruc ture dorsiventrale typ ique cons t i tué par d u 

p a r e n c h y m e pa l i s sad ique à 1-3 c o u c h e s ce l lu

laires et d u pa renchyme lacuneux compac t à 2-3 

couches cellulaires, séparés l 'un de l 'autre par d u 
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p a r e n c h y m e t ranslocateur m o i n s compac t à 2 - 3 

couches cellulaires. C h e z C. retusum, C. sooanum, 

C. oblanceolatum, C. microcarpum et C. andicola, 

le mésophyl le est de type isolatéral. Il est const i

tué par 3 - 4 couches de pa renchyme palissadique 

compac t or ienté vers la face dorsale de la feuille 

e t 3 - 4 c o u c h e s d e p a r e n c h y m e p a l i s s a d i q u e 

mo ins compac t or ienté vers la face ventrale ; les 

deux aires p h o t o s y n t h é t i q u e m e n t actives et avec 

de n o m b r e u x ch loroplas tes . Elles son t séparées 

par 2 - 3 couches de p a r e n c h y m e t rans loca teur , 

lacuneux et sans chloroplastes. 

Quel le q u e soit la s t ruc ture d u mésophyl le , les 

couches centrales d u p a r e n c h y m e t rans loca teur 

p r é s e n t e n t d e g rands id ioblas tes c o n t e n a n t des 

microcris taux d 'oxalate et de silicate de calcium. 

D a n s les feuilles qui vieillissent, cette accumula

t ion de cristaux se p r o d u i t aussi dans le paren

chyme sous-ép idermique de la face ventrale de la 

feuille. 

É V O L U T I O N D E S CARACTÈRES 
A D A P T A T I F S 

Parmi les caractères m o r p h o l o g i q u e s analysés, 

les s tomates m o n t r e n t des stades évolutifs nets au 

niveau de l 'espèce. 

D ' ap rès GuYOT ( 1 9 6 6 ) le type s t o m a t i q u e est 

u n des caractères qu i p e u t être uti l isé efficace

m e n t l o r s q u ' o n c h e r c h e à déf in i r les re la t ions 

phylogéniques entre des végétaux. C e t au teur a 

établi u n e corrélat ion entre les types s tomat iques 

des Umbell iferae et les séries évolutives proposées 

par C E R C E A U - L A R R I V A L ( 1 9 6 2 ) à par t i r de carac

tères pol l in iques de la m ê m e famille. Il conc lu t 

que l 'évolution de l 'appareil s tomat ique se ferait 

à par t i r d u type a n o m o c y t i q u e périgène vers les 

types a n o m o c y t i q u e et an i socy t ique méso-pér i -

gènes et, à par t i r de ce dernier type, vers les types 

bycit iques mésogènes et vers le type anisocyt ique 

mésogène , ce dernier about issant au type tétracy-

t ique. 

D 'après G O R E N F L O T ( 1 9 7 1 ) ce schéma est sus

ceptible d 'ê t re app l iqué à d 'autres familles, t ou t 

en t enan t c o m p t e que des genres parvenus à des 

degrés évolutifs supérieurs peuvent présenter des 

types s tomat iques plus évolués. « C h a c u n de ses 

degrés ne serait pas t a n t caractérisé par le type 

s tomat ique le plus a b o n d a n t , q u e par l 'existence 

de types plus évolués, m ê m e s'ils sont représentés 

par u n n o m b r e assez faible de s tomates ». 

Si d ' un po in t de vu phylogénique , le type s to

m a t i q u e le plus intéressant à considérer chez u n 

taxon d o n n é n'est pas forcément le type majori

taire mais le plus évolué, quelle q u e soit sa fré

quence ( G O R E N F L O T 1 9 7 1 ) , il en résulte q u ' u n 

t ra i t ement stat ist ique n 'appor tera i t aucune préci

sion à cette é tude , d ' au tan t plus q u e les p ropor 

t i o n s des d ivers types d e s t o m a t e s v a r i e n t en 

fonct ion de l'âge des feuilles ( G U Y O T 1 9 6 6 ) . E n 

conséquence , les p ropor t ions des différents types 

s tomat iques indiqués dans le Tableau 1 o n t seu

lement une valeur indicatr ice mais n o n évolutive. 

Chenopodium venturii et C. mandonii ne p ré 

sen ten t que le type a n o m o c y t i q u e — apérigène 

e t m é s o - p é r i g è n e — r é p u t é le p l u s p r i m i t i f 

( C R O N Q U I S T 1 9 6 8 ; G U Y O T 1 9 6 6 , 1 9 7 2 ; BAAS 

1 9 7 4 ; D E C A M P S 1 9 7 6 ; S A A D O U N & D E C A M P S 

1 9 9 1 ) . Ces espèces seraient pr imi t ives par r ap 

po r t à celles qu i o n t développé d 'autres types de 

s toma te s d 'o r ig ine méso -pé r igène (C. andicola, 

C. chilense, C. oblanceolatum, C. microcarpum) et 

qu i apparaissent , en p ropo r t i on variable, mélan

gés aux a n o m o c y t i q u e s . Chenopodium ambro-

sioides, C. mulftdum, C. haumanii, C. pumilio et 

C. carinatum p résentent des s tomates anomocy

tiques mélangés à d 'autres types méso-pér igènes 

et u n e in f ime p r o p o r t i o n d e s t o m a t e s pa racy-

t iques e t /ou diacytiques mésogènes . Les plus évo

luées seraient celles qu i possèden t des s tomates 

d 'or igine mésogène , quelle que soit leur p ropor 

t ion , mélangés à divers types de s tomates d 'origi

n e m é s o - p é r i g è n e hor s des a n o m o c y t i q u e s ( C 

sooanum, C. burkartii, C. retusum, C. dunosum). 

Parmi elles, C. dunosum est la seule à avoir des 

s t o m a t e s c y c l o c y t i q u e s , ce q u i la s i g n a l e r a i t 

c o m m e l'espèce la plus évoluée. 

Ce t t e d is t r ibut ion de types s tomat iques chez les 

différentes espèces s'associe en généra l avec u n 

m o d è l e d ' é p i d e r m e d é t e r m i n é , la c o r r é l a t i o n 

é t a n t m o i n s év iden te avec les aut res caractères 

analysés. C e p e n d a n t , tandis que les s tomates per

m e t t e n t une séparat ion ne t te ent re les différents 

groupes d 'espèces, les ép idermes se c o m p o r t e n t 

c o m m e u n caractère t ransi t ionnel . Aussi, le type 

s tomat ique a été considéré le caractère pr imordia l 

et le type d ' é p i d e r m e le s u b o r d o n n é . A ins i , 7 
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groupes d'espèces son t c la i rement dé te tminés , les 

plus primitives é tan t celles d u g roupe 1 et la plus 

évoluée celle d u g roupe 7, monospéci f ique : 

1. S tomates anomocyt iques -ép idermes d u type 

1 : C. venturii, C. mandonii ; 

2. S tomates méso-pér igènes (anomocyt iques et 

autres)-épidermes d u type 2 : C. andicola, C. chi-

lense, C. microcarpum ; 

3 . S tomates méso-pér igènes (anomocyt iques et 

autres)-épidermes d u type 3 : C. oblanceolatum ; 

4 . S tomates méso-pér igènes (anomocyt iques et 

autres) et p a t a c y t i q u e s / d i a c y t i q u e s mésogènes -

épidermes d u type 1 : C. haumanii ; 

5. S tomates méso-périgènes (anomocyt iques et 

autres) et pa r acy t i ques /d i acy t i ques mésogènes -

épidermes d u type 2 : C. multifidum, C. ambro-

sioides, C. carinatum, C. pumilio ; 

6. S t o m a t e s m é s o - p é t i g è n e s ( n o n a n o m o c y 

t iques ) et m é s o g è n e s ( n o n cyc locy t iques ) - ép i 

dermes d u type 3 : C. sooanum, C. burkartii, C. 

retusum ; 

7 . S t o m a t e s m é s o - p é t i g è n e s ( n o n a n o m o c y 

tiques) et mésogènes (dont cyclocytiques)-épider-

m e type 4 : C. dunosum. 

La posi t ion des s tomates et la morpho log ie de 

ses cellules de garde, en part iculier leurs rebords 

cuticulaires, analysées d ' un po in t de vue écophy-

s io log ique , o n t p e r m i s de déf in i r des n iveaux 

évolutifs pa rmi les espèces étudiées. Le xé romor-

ph i sme é tant l 'état dérivé chez le subg. Ambrosia 

(SlMÔN 1995) , les caractètes à forte valeur adap

tative o n t été considétés c o m m e les plus évolués. 

La c o r r é l a t i o n en p r é s e n c e - a b s e n c e d e ces 4 

caractères a permis de disposer les espèces de la 

lignée Ambrosia (sect. Adenois subsect. Adenois et 

Roubievd) à différents niveaux évolutifs. Ainsi j ' a i 

essayé d 'établir u n schéma phylé t ique de la lignée 

(Fig. 12) qui vient complé ter celui proposé anté

r i e u r e m e n t ( S I M O N 1 9 9 5 ) p o u t le s u b g . 

Ambrosia. 

L'espèce la plus pr imit ive setait C. venturii qui 

p r é s e n t e d e g r a n d e s feu i l l es , u n e c o u v e r t u r e 

pileuse très faible, des s tomates anomocy t iques , 

au n iveau de l ' ép ide tme ou saillants d u type a, 

des é p i d e r m e s p lans et d u type 1. A pa r t i r de 

cette espèce, nous pouvons esquisser le dévelop

p e m e n t d e 2 l ignées évo lu t ives assez p r o c h e s 

l 'une de l 'autre cons t i tuant 2 groupes affines. 

— Le g r o u p e 1 (C. chilense, C. burkartii, C. 

dunosum) s emble avoir déve loppé des s tomates 

d o n t les cellules de ga tde ne possèdent pas d'aires 

pectinées. L'épaisseur cuticulaire qu i d i m i n u e en 

fonct ion inverse par r appor t à la complexi té de 

rebords cut iculaires des occlusives semble ind i 

quer q u ' u n cont rô le efficace de l 'évaporat ion se 

p rodu i t au niveau des s tomates . L'espèce la plus 

évoluée serait C. dunosum qu i p tésen te des s to

mates cyclocytiques mésogènes, saillants d u type 

b , des occlusives d u t ype 7 , des é p i d e r m e s d u 

t ype 4 , u n e c u t i c u l e m i n c e et u n e c o u v e r t u r e 

pileuse dense. 

— Le groupe 2 (C. andicola, C. oblanceolatum, 

C. retusum, C. sooanum) défini par le mésophyl le 

à caractère isolatétal , semble privilégier c o m m e 

stratégie adaptat ive u n e cuticule t tès épaisse avec 

de n o m b r e u x plis p ro fonds , l ' e n f o n c e m e n t des 

s t o m a t e s dans les ép iphyl les et u n e couve r tu r e 

pileuse très dense. 

Le g roupe dérivé (subsect. Roubievd), défini pa t 

le p o r t p ros t t é , la réduction des feuilles et des 

inflotescences et la p ro tec t ion des ovules et des 

g ra ines ( S I M Ó N 1 9 9 5 ) , s e m b l e se d é t a c h e t d u 

g roupe 2 au niveau de C. andicola. Chenopodium 

microcarpum appara î t c o m m e l 'espèce la m o i n s 

évoluée. La présence d ' u n mésophylle à s t tuc tu te 

dotsiventrale (caractète pr imit i f ) chez C. hauma

nii et C. multifidum p e u t c o r r e s p o n d r e à u n e 

réversion de caractère associé à la r éduc t ion d u 

p o r t de la p lan te qu i en t r a îne la pos i t ion hor i 

zontale des feuilles. 

Les espèces les mo ins évoluées de chaque grou

pe sont des mon tagna rdes sttictes, tandis que les 

plus évoluées sont des mon tagna rdes facultatives 

o u des planitiaires. Ceci semble ind iquer que les 

lignées sont ot iginaites des mon tagnes et qu'elles 

auraient gagné les plaines. Il est fort p robable que 

les anciennes popula t ions des plaines aient dispa-

tu p e n d a n t les transgressions mar ines d u quater 

naire. Les régions basses auraient été repeuplées 

par de nouvelles souches d 'or igine m o n t a g n a t d e . 

Les p h é n o m è n e s successifs de transgressions et de 

régressions mar ines ( A B ' S A B E R 1977) o n t p roba

b l emen t isolé des popu la t ions de Chenopodium, 

favorisant ainsi u n e spécia t ion par dérive géné

t ique dans des te t t a ins à caractér is t iques écolo

giques ma tquées par des sols à t endance 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, ancêtre 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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