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RÉSUMÉ . — Les recherches présentées ici comportent une étude
morphologique de l'épiderme de quatre plantes fruitières d'outre-mer :
bananier, ananas, citrus, palmier dattier . Pour chacune de ce s
plantes, on a calculé les valeurs de la résistance stomatique r s
en utilisant la formule de Renner . Sur bananier on a égalemen t
déterminé les valeurs de va et r/ ; résistance dans l'air et résistance
de la feuille.

Un rappel théorique définit les différentes résistances que présent e
la feuille d'un végétal à la diffusion gazeuse .

Des planches de photos de stomates grossis 2 500 fois illustrent le
texte .

Cette étude doit se continuer par des mesures de résistances dans
les conditions naturelles .

L 'étude de l 'épiderme des plantes revêt une grande importance pour l ' écologiste ou le bio-
climatologiste ; elle peut également fournir de précieux renseignements à l ' agronome .

L ' épiderme des êtres élaborés assure, non seulement un rôle de protection contre les agent s
mécaniques ou infectieux, mais aussi un rôle d ' échange obéissant à certaines lois biophysiques ;
grâce à elles, ces êtres maintiennent leur équilibre hydrique interne, contrôlent partiellemen t
leur température, éliminent ou absorbent les gaz entrant dans le métabolisme .

Tout être vivant, animal ou végétal, échange avec le milieu ambiant, au travers de mem-
branes poreuses, les gaz (CO,, vapeur d 'eau, 0 2) impliqués dans les mécanismes de la vi e
cellulaire .

Pour pénétrer ou sortir de la feuille, ces gaz rencontrent une série de résistances : un° résis-
tance externe, ra, dans la couche limite, variable suivant les conditions écologiques, un e
résistance, rf, au niveau de l ' épiderme qui se compose de deux résistances en parallèle, l ' une
au niveau de la cuticule, re, et l ' autre dépendant du degré d ' ouverture des stomates rs ; enfin
une résistance dans le mésophvlle, r 'm, qui intervient uniquement sur la diffusion du ga z
carbonique et de l ' oxygène . Les deux faces de la feuille sont elles-mêmes en parallèle (cf . fig . i
et 2) . (SLATYER et BIERHUIZEN, 1964 et HOLMGREN et coll ., I065) .

(*) Avec la collaboration technique de li me M . LE GLEO Et M lle N. VILLAIN (L .V . R . .-1 .) .
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Comparées aux films monomoléculaires, les membranes poreuses végétales sont relativemen t
plus perméables aux gaz qu'à la vapeur d 'eau, et lorsque les échanges se font par l'intermédiair e
de pores présentant une grande longueur de canal (cas de certaines xérophytes), la résistance a u
passage de l 'oxygène et du gaz carbonique augmente moins rapidement que la résistance à l a
vapeur, du fait de r ' m . C ' est pourquoi la sélection naturelle a souvent porté sur le degré de poro -
sité des membranes épidermiques, lequel conditionne dans une certaine mesure l ' adaptation
au biotope . (GALE et CoLL ., 1966 ; WAGGONER, 1965, 1967) .

Malgré cette protection de surface, généralement bien adaptée aux conditions climatiques ,
il est à noter que les quantités d 'eau qui transitent à travers la plante peuvent varier de zo o
à r o0o fois la quantité d 'eau retenue dans la plante (S . de Parcevaux, 1964-67) .

Une bonne connaissance de la structure épidermique des feuilles, ainsi que des caractéristique s
physiques qui lui sont attachées, doit conduire à choisir les modes d' intervention les plus aptes
à augmenter les rendements ou les qualités tout en économisant l ' eau : sélection des clones ,
façons culturales, mode de plantation, association de cultures, voir utilisation d 'agents anti-
transpirants, toutes ces interventions avant finalement pour but d 'augmenter le rapport PIT
(photosynthèse sur transpiration) .

Nous nous proposons, après un bref rappel théorique, d 'exposer les principales caractéris-
tiques de quelques plantes fruitières exotiques appartenant à des familles très différentes . Ces
études préliminaires devront être complétées par de nombreuses observations sur le terrai n
afin de préciser la valeur de certaines résistances telles qu 'elles se présentent dans les condi-
tions naturelles .

1 . RAPPELS THÉORIQUE S

A . Définition de la résistance globale de la feuille .

	

que sur la face inférieure, le schéma devient celui re -
présenté sur la figure 2 .

Certaines feuilles sont amphistomatiques, c 'est l e
cas par exemple du bananier et du palmier dattier,
d ' autres n 'ont de stomates que sur la face inférieure :
Citrus, Ananas . Par ailleurs, la cuticule est souven t
plus épaisse sur la face supérieure que sur la face infé-
rieure ; cette dernière, généralement plus riche e n
stomates, peut se trouver protégée par des bâtonnet s
cireux : bananier (Lunwic, 1954) ou des poils en form e
d 'écaille comme cela se rencontre chez Ananas como -
sus (L .) Merl' (hRAUS, 1949) .

cuti

" 2
FIGURE 2 - FEUILLE DU TYPE ANANAS OU CITRU S

La résistance de la feuille rf pour une face est donné e
par la formule :

I

	

I

	

I

r/ rc + r s

ou encore :

rf = rc+rs
rc•r s

'S 2

FIGURE 1 - FEUILLE AMPHISTUMATIQUE (BANANIER) La résistance globale r pour l' ensemble des deux
faces de la feuille sera donc :La figure I correspond à l'analogie électrique pour

les résistances au flux (le vapeur dans le cas d ' une

	

[rf i +rai ] [ri 2 +rat ]
feuille amphistomatique . Pour chacune de ses faces,

	

~~ — rf>+ ra i +rf2 +rat
il y aura diffusion parallèle entre les stomates et les
fissures beaucoup plus petites de la cuticule, et une

	

La résistance cuticulaire rc n 'a pas été étudiée sys-
diffusion en série dans l 'air à la sortie de la feuille .

	

tématiquement dans ce travail, on a calculé simple -
Dans le cas d 'une feuille ne possédant de stomates

	

ment la valeur de r/ et rs .
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rs dépend du nombre et de la dimension des sto-
mates .

B. Lois de diffusion des gaz .

L'étude de la diffusion de la vapeur d 'eau peut
s 'appliquer au gaz carbonique lequel obéit aux mêmes
lois, mais avec un coefficient de diffusion qui lui est
propre, et une résistance supplémentaire dans l e
mésophylle r ' m pour atteindre les chloroplastes .

La diffusion de la vapeur d 'eau à travers une mem-
brane poreuse obéit à la loi de Fick et peut s ' écrire :

Cf--C r
~nZ

	

ra + rf

Le flux de masse cp,,, (ou quantité de vapeur d ' eau
émise par unité de surface foliaire) est égal à un e

	

différence de concentration Cf	 C r, divisée par l a
somme des résistances : ra-f-rf .

Si (p,,, est la transpiration en mg .crn-2.s 1,
C f

		

la concentration de vapeur d 'eau dans
la feuille en mg .cm-3

C r

		

la concentration de vapeur d 'eau dan s
l 'air en mg .cm-3 ,

ra et rf seront des grandeurs en s.cm1 (invers e
d ' une vitesse) .

C. Détermination de ra, rs et rf .

— ra représente la résistance à la diffusion de la
vapeur d'eau dans la couche limite qui enveloppe l a
feuille ; cette couche limite est essentiellement fonc-
tion de deux paramètres : la vitesse du vent et le coef-
ficient de forme de la feuille .

Il est possible (l'estimer ra en reproduisant un mo-
dèle de feuille en papier buvard et en soumettant c e
modèle humecté à des vitesses de vent préalablemen t
fixées sous un rayonnement donné. L 'équation (1 )
devient :

C
Y ,

p ' ,,, est l'évaporation en mg.cm- 2 s-1
C p la concentration de vapeur à la surface du papie r

buvard en mg.cm- 3 .

Connaissant cp ' ,,, ainsi que la température de sur-
face et celle du point de rosée, on peut calculer ra .

Les valeurs ainsi trouvées rie sont correctes que pour
des feuilles glabres et planes du type bananier ou Ci-
trus ; lorsqu'il y a présence de poils : Ananas . . ., la
résistance dans la couche limite est influencée par cett e
pilosité .

rf et rs résistance de la feuille ou résistance sto-
matique : rs représente la résistance qu 'offrent les sto-
mates plus ou moins nombreux et plus ou moins ou -
verts au passage de la vapeur d 'eau .

Suivant l'appareil ou le mode de calcul utilisé, o n
déterminera la résistance stomatique seule, rs, ou l a
résultante des résistances stomatique et cuticulaire, rf .

a) Mesures au poromètre : Il existe différents types
de ces appareils : le poromètre à pression avec lequel o n
analyse le passage d'un gaz inerte (N 2 O par exemple )
au travers de la feuille (SLATYER, 1966, MILTHORPE e t
PENMAN, 1967) . Les résistances ainsi trouvées le son t
pour un flux visqueux et nécessitent des correction s
et des étalonnages .

Dans les poromètres à diffusion, il est possible d 'étu-
dier la diffusion de l 'hydrogène à travers la feuill e
(LouGUET, 1965) ou la rapidité d'émission du flux d e
vapeur d'eau à la sortie d'une des faces de la feuill e
(WALLIHAN, 1964, VAN iAVEL, 1965) . On peut déter-
miner dans ce dernier cas la valeur rf de chaque face .

b) Le calcul de rf (résultante de ri, et ri?) peut se
faire en se basant sur l 'équation du bilan énergétiqu e
de la feuille (RASCHKE, 1956, GATES, 1968, IMPENS ,
1966) .

c) Les formules dérivées de celles établies par Brow n
et Escombe (1900) pour la diffusion de la vapeur d'ea u
à travers des tubes capillaires permettent de calculer
la résistance stomatique rs .

C'est ainsi que la formule de O . RENNER (1910) peut
être utilisée si l ' on connaît la longueur moyenne d u
canal stomatique et la surface des pores :

I

	

T .

	

1
rs =	 n . D 1 r2+ 2 r

D : coefficient de diffusion de l 'eau dans l 'air e n
cm2.s-1 ,

u : nombre de stomates au cm 2
L

	

longueur du canal stomatique en cm ,
rrr 2 : surface du pore en cm 2 ,
r : rayon moyen du pore en cm ,
rs : résistance stomatique en s .cm- 1 .

Cette formule ne s 'applique que dans certains ca s
particuliers. L 'une des conditions (LEE et GATES ,
1964) est que le rapport du diamètre du tube à s a
longueur ne s 'écarte pas sensiblement de 1 .

d) Une autre méthode de type écologique permet de
déterminer la somme ra + rf en découpant une ron-
delle de feuille de surface connue dont on calcule l a
transpiration p,,, par pesées sur une balance à torsion .
Si entre deux lectures on mesure la température de

(I )

( 2 )
—C r
ra
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surface de la rondelle, grâce à un thermocouple, il de -
vient possible de calculer la somme ra + rs dan s
l 'équation (1) . Cette technique peut se pratiquer aisé -
ment sur de grandes feuilles de type bananier. Il faut
prendre la précaution de replacer la rondelle de feuille
entre chaque pesée à l 'emplacement où elle a été pré-
levée afin de ne pas modifier sa résistance externe ra .
Importance relative de ra et r f

ra est généralement plus petit que r/, parfois égal ,
rarement supérieur à rf .

1) ra rf : plus la feuille sera grande, plus ra sera
grand et aura tendance à se rapprocher de rf lorsque
les stomates seront ouverts . Dans les régions humide s
à pluie abondante, la résistance stomatique est faible .
Chez le bananier, lorsque la ventilation descend à
0,5 m.s—1, la résistance ra peut devenir supérieure à
rs . Ces conditions se trouvent souvent réalisées dan s
les régions tropicales peu ventilées (Républiqu e
d 'Équateur) .

2) ra <rf : ce cas est toujours réalisé lorsque le s
stomates se ferment, mais il peut se produire pour des
petites feuilles même lorsque leurs stomates sont
ouverts . Les plantes des climats arides présenten t
généralement des petites feuilles et donc une résis-
tance ra faible, ce qui permet des échanges par con-
vection plus efficaces . La température de surface du
limbe reste voisine de la température de l 'air et peut
facilement être inférieure dès qu ' il y a un peu de trans-
piration . LANGE (1962) a montré que les folioles d u
palmier dattier peuvent se maintenir à une tempé-
rature voisine de celle de l 'air . D ' autres plantes placée s
dans les mêmes conditions (climat mauritanien) on t
une température de feuille nettement inférieures à l a
température de l 'air .

3) ra << rf : c ' est le cas pour des stomates complète -
ment fermés et même pour des stomates ouverts chez
certaines plantes comme les Cactées et les Bromélia-
cées . Ces valeurs de rf très supérieures à ra peuvent
conduire à une élévation de température de surface
importante . Ces plantes présentent généralement de s
tissus spécialisés qui, en modifiant l 'albédo, évitent
l ' excès d'échauffement . Les zones profondes du méso -

phylle ainsi protégées n 'atteignent pas le seuil ther-
mique de dégradation protéinique (GATES, 1968) .

D . Application au gaz carbonique .

La diffusion du CO 2 au travers de la feuille se trai-
tera de la même manière que celle de la vapeur d 'eau .
Les coefficients de la diffusion de la vapeur d ' eau et d u
gaz carbonique dans l 'air sont respectivement o,165
et 0,258 cm 2 .s à 20° C. Si on ne fait pas interveni r
les facteurs de thermodiffusion (BERNARD, 1968), on
peut écrire :

D (CO 2 )

	

0,165 = 1,5
6

Par rapport à ra et rf, les résistances au CO 2 , r ' a e t
r 'f seront r

I

)	 (H20) 10,6 6
r'a =

	

Y r a
) (CO 3 )

r 'a = 1,35 ra

La puissance o,66 intervient du fait que la diffusion
du CO 2 dans la couche limite est turbulente (Monteith ,
1953, GALE, 1968, MILTHORPE et PENMAN 1967) :

r'/ = 1,56 r/

Dans les conditions de lumière saturante, la photo-
synthèse pourra s ' écrire :

C ' a 	 C 'cP r'a + r'f + r'm

P étant exprimé en cm 3 absorbé par cm 2 de feuille ,
C 'a et C 'c étant les concentrations de C O 2 dans l ' air et

dans le chloroplaste ,
r'm étant la résistance offerte au passage de C O 2 dan s

le mésophvlle ,
r 'm peut être déterminé en laboratoire mais il n 'exist e

pas encore de techniques simples pour la déterminer
au champ .

Le cas de l ' oxygène n ' a pas été envisagé ici, mais les
calculs conduiraient à des relations analogues à celle s
obtenues pour le gaz carbonique .

D (H 2 O)

	

0,258

H . ÉTUDE DE QUELQUES PLANTES FRUITIÉRE S

Les études ont été réalisées en laboratoire sur des échantillons frais de limbe provenant de régions méditerra-
néennes ou tropicales . Des coupes transversales et tangentielles de tissus fixés dans le Bouin-Hollande ont été exé-
cutées sur une épaisseur de 5 ., . L ' inclusion se faisait dans la gélose et l 'ester-wax après déshydratation à 95 % . La
technique de déshydratation peu brutale respecte la disposition et l ' agencement des cellules . Des coupes extem-
poranées de tissus vivants étaient conjointement observées . De nombreuses photos ont été faites sous un micro-
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scope optique Leitz à fort grossissement . Par agrandissement photographique, on obtenait un rapport d ' environ
2 500 .

Il a donc été possible de préciser l 'évolution morphologique des stomates au cours de leur fermeture et de déter-
miner la surface de l 'ostiole par planimétrage sur photos . Ces chiffres nous donnaient des valeurs de rs, en appli-
quant la formule de O . Renner .

1 . BANANIER

Le stomate de bananier présente une fermeture e n
profondeur (planche I) ; l 'ostiole proprement dit pos-
sède une longueur légèrement inférieure à Zo ti, et s e
termine par deux petites lèvres aussi bien sur la fac e
orientée vers la chambre sous-stomatique que sur la
face externe . Les lèvres de la face externe ressemblen t
beaucoup à celles de certaines graminées des genre s
Panicoïdées et Festucoïlées (BROWN, 1962) . Leur
présence conduit à analyser avec prudence les degrés
d 'ouverture des stomates obtenus par des méthodes
utilisant des empreintes négatives superficielles, telle s
que collodion ou pâte au silicone . Il faut également
un certain entraînement pour estimer cette ouvertur e
par observation directe au microscope à objecti f
Ultropak. La surface de l'ostiole oscille globalemen t
entre Io et Zoo 11, 2 . Mais dans les conditions naturelles ,
les écarts d 'ouverture se situent généralement entre o
et 25 µ2 . Dans cette gamme de valeurs, les variation s
de rs sont très rapides (fig . 3) .

Le nombre de stomate par unité de surface de
limbe est fonction inverse de l 'éloignement de la ner-
vure centrale ; il est en moyenne de 4 00o par cm 2 pour
la face supérieure et 20 000 pour la face inférieure .
(SKUTCH, 1927, AUBERT, 1968) .

La somme ra + rf a pu être calculée par la méthode
écologique sur des plantes de serre soumises à un éclai -
rage de 0,15 cal . cm-2 .mn-1 et à une ventilation de
1,5 m .s-1 (tableau I) .

TABLEAU I .
relieurs en sein-' .

ra + rf ra rf

Zone N près de la nervure . . . . 4,5 0,6 3, 9

Zone E extrémité	 4,0 0,5 3,5

La détermination de ra sur la feuille de bananie r
présente un intérêt particulier puisque cette valeur
peut être égale ou supérieure à rf . Par ailleurs, l a
feuille de bananier offre la particularité d'être à géo -

Figure 3 - RESISTANCE STOMA TIQUE rs EN
FONCTION DU DEGRE D'OUVERTURE DES
STOMATES SUR FACES SUPERIEURE ET IN-
FER/EURE D'UNE FEUILLE DE BANANIER.
(coordonnées semi-logarithmiques).

Surface moyenne du pore enp2

5 10 20

	

35

	

50

	

70

	

100

métrie variable, les deux demi-limbes pouvant se
replier autour de la nervure centrale . C 'est pourquoi
différentes valeurs de ra ont été déterminées en faisant
varier la vitesse du vent, et pour une même vitesse ,
l'angle d'inclinaison des deux demi-limbes . Un modèl e
de feuille en papier buvard a été réalisé et les valeur s
de ra ont été ainsi calculées à différents emplacement s
sur la feuille : près de la nervure (N), au centre du demi-
limbe (C) et à l'extrémité de ce dernier (E) (fig . 4) .

180

	

face inférieure

120'

	

E

N	 E

	

ven t

Densité
stoma tique

1
4,6 -
4,2 -

3,2

24 -
1,8 -
1,7 -
1, 3

0,8 -

0,6 -

0,3 -

0

N
vent

FIGURE 4



182 --

	

Fruits -- Vol . 2-1, n° -1, 196 9

PLANCHE 1

FEUILLE DE BANANIER .

Les valeurs de ra figurant au tableau II ont été cal -
culées par la méthode du bilan énergétique ; certaine s
d'entre elles ont pu être recoupées par la méthode éco -
logique. Les températures de surface étaient donnée s
par des thermocouples en chromel-constantan réa-
lisés avec des fils de o,o8 mm de diamètre .

Stomates de la face inférieure d' une feuille de bananier provenan t
de la Côte d ' Ivoire .
PHOTOS r, 2 et 3 . — Coupes optiques sur le môme stomate .

Préparation extemporanée .
PHOTO 4 . — Môme origine . Coupe transversale après fixation e t
inclusion dans la gélose et l'ester-wax . Les trois niveaux de fer-

meture r, z et 3 correspondent aux photos r, z et 3 .

TABLEAU II .

Valeurs de ra en. s .cm -1 .
Éclairage : o,2 cal . cm- , .Inn - 1 .

I

VENTILATIO N
L,5 m . s 1

I
VENTILATIO N

Im . S -1

VENTILATIO N
< o ,5 m .s- 1

Angles 6o° 120° 18o° 6o° I20° 18o° 18o°

0 ,35 0 ,45 1,89

C 0,56 0,42 0,40 0,40 0,40 0,82 1 ,3 3

E 0 ,35 — 0 ,47 0 ,40 0 ,40 0 , 6 5 1 ,33

Sur la feuille de bananier, la lecture doit se faire
dans les 3 mn qui suivent l ' implantation du thermo-
couple car l'oxydation des tanins libérés par la bles-
sure noircit la feuille, ce qui fausse les résultats .
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2 . ANANAS (ANANAS COMOSUS (L .) MERR)

La famille des Broméliacées se compose d 'une majo-
rité de plantes épiphytes à feuilles plus ou moins den-
tées et spinuleuses de consistance semi-rigide . La face
inférieure de couleur argentée présente des cannelure s
formées par des assises régulières hypodermiques d e
cellules collenchymateuses . Entre deux cannelures s e
trouvent, au fond d 'un sillon protégé par des poils en
forme d 'écaille, les stomates qui ne sont présents qu e
sur la face inférieure (fig . 7) .

face supérieure 	 grain de silice
\-_ _ _ cellule épidermique

de forme concave
_ parenchyme avril ère

__ parenchyme chlorophyllien

Face inférieure

Figure 7- COUPE TRANSVERSALE SCHEMATIOUE DE LIMBE BANANAS

Le trichome des Broméliacées épiphytes est capabl e
d 'absorber l 'eau, mais chez l 'ananas, seuls les poil s
de la face supérieure, beaucoup moins nombreux ont
conservé cette aptitude (LINSBAUER, 1911 et KRAUSS ,

1949) . L ' eau accumulée au centre de la plante par suit e
de la phyllotaxie et du grand nombre de feuilles, peu t
donc être mise rapidement en circuit dans le méso-
phylle par l ' intermédiaire du système radiculaire inter-
foliaire et du trichome de la face supérieure .

L'épiderme possède un épaississement importan t
et chaque cellule présente l'aspect d'un miroir concave
au centre duquel est situé un grain de silice (planche
II, photos 1 et 4) . Les degrés de concavité et d ' épais-
sissement peuvent varier suivant les conditions éco-
logiques . Les grains de silice ont un diamètre de 3 à
5 . et sont très réfléchissants . Sur la face inférieure ,
l'épaississement des cellules épidermiques est moins
accusé .

L ' épiderme d 'ananas offre une protection efficac e
contre la dessication, les dégâts mécaniques et l ' éclai-
rage excessif . Il évite à la plante une trop forte élé-
vation de sa température de surface grâce à son albédo .

Les stomates sont peu nombreux : en moyenne
8 00o par cm2 et présentent une ouverture variant l e
plus souvent de o à 30 9 2 . Les deux cellules stoma-
tiques sont bordées de quatre cellules compagnes, deux
polaires et deux latérales . Les deux cellules compagnes

latérales forment sous l 'ostiole un anneau sous-stoma-
tique de sorte que la profondeur du canal s'en trouve
augmentée et qu 'elle peut atteindre 20 à 30 [L .

Figure 5- RES/STANCE STOMATIQUE rs SUR
FEUILLE D'ANANAS POUR DIFFERENTS DE-
GRES D'OUVERTURE DES STOMATES ET DE
LONGUEUR DU CANAL OSTIOLAIRE .
Densité stomatique 8000/cm 2 .

Surface moyenne du pore enfr2
1

5 1015 20

	

35

	

50

	

10

	

00

	

100

Sur la figure 5 sont portées les valeurs de rs e n
s.cmL pour différents degrés d 'ouverture ostiolaire e t
de longueur de canal, telles que les donne la formul e
de Renner .

La longueur du canal joue très sensiblement sur l a
résistance stomatique essentiellement dans les faible s
ouvertures . Des résultats expérimentaux obtenus par
O. Renner sur feuille d 'Agave ont montré que la pré-
sence, au-dessus du stomate, d ' un tube de 30 ., diminu e
la transpiration de 1/3 par rapport au cas où ce tub e
n 'existe pas .

La transpiration chez l'ananas, dans les conditions
naturelles, est très faible, entre 0,3 et 0,5 mg .cm2h_-1

(KRAUSS, 1949 et EKERN, 1965), ce qui représente un
taux de 6o fois inférieur à la transpiration du bananie r
De nuit les échanges gazeux avec le milieu extérieur
augmentent si bien que la transpiration s ' élève à l a

faisceau libèro-ligneux
_ _ canal aérifère principa l

_ .canal aérifère secondaire
__ chambre sons-stomatique
	 stomate

cannelure
	 trichome
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tombée du jour et atteint son maximum entre 20 et
o h pour les plantes adultes (EKERN, 1965) (fig . 6) .

Si les conditions climatiques sont arides, les sto-
mates ne s 'ouvrent que de nuit (ABEL, 1924 et EKERN ,
1965) . L'accumulation de gaz se fait dans les canau x
aérifères principaux qui se trouvent en communica-
tion avec les stomates par l'intermédiaire de canau x
aérifères secondaires (fig . 7) . Dans la journée, la plant e
arrête sa transpiration stomatique mais le processu s
d 'assimilation peut continuer grâce à cette accumu-
lation interne de gaz . Ce phénomène a lieu dans le ca s
de conditions climatiques sévères. En région tropical e
humide, la régulation stomatique se rapproche plu s
ou moins de la normale .

Le comportement de l 'ananas est donc très parti-
culier . ABEL (1924) a montré que ses racines laissen t
échapper un gaz contenant 30 à 40 % d 'oxygène e t
dépourvu de CO 2 . On peut obtenir également ce gaz
à partir de feuilles mises en flottaison . Dans les deux
cas, le gaz ne s'échappe que si la plante est éclairée e t
le volume émis dépend de l ' intensité lumineuse. I l
semble bien que les stomates étant fermés, l'oxygène
de la photosynthèse s'échappe par les racines ou un e
blessure occasionnelle sur la feuille .

2 4 6 8 101214 16 18202224 2 4 6 8 10
heure s

Figure 6 - EVAPOTRANSPIRATION SUR GAZON, ANA -
NAS DE 8 MOIS ET ANANAS DE 24 MOIS. Sur la
plante adulte, l'évapotranspiration se maintient à de s
valeurs proches du minimum aux heures les plu s
chaudes de la journée; les stomates se trouvent donc à
ce moment en phase de fermeture .
(d'après C . EKERN, Plant Physiology 1965)

d
59 .E.

E
3

3. CITRUS

Les feuilles du genre Citrus sont simples . Elles ne
possèdent que la foliole terminale, contrairement au
genre Poncirus. De forme elliptique parfois lancéolée ,
elles sont glabres et sur leur pétiole peuvent conserve r
des traces de folioles latérales . Le caractère de Dico-
tylédones se traduit par une répartition désordonné e
des nervures secondaires ou tertiaires, et des stomate s
dispersés au hasard .

La densité stomatique est plus forte au centre de l a

PLANCHE I I
FEUILLE D ' ANANAS .

Ananas comosus (L .) variété `Cayenne lisse ' en provenance d e
Martinique .

PHOTO 1 .

	

Stomate d 'ananas ouvert . Les cellules épidermique s
oisines se plient en accordéon très tôt après leur formation ; ce

plissement provoque la formation d ' une surface cellulaire externe
concave . Les épaississements des parois se font par la suite, d e
méme que la formation du grain de silice que l ' on voit au centre

de chaque cellule (face inférieure) .
PHOTO 2 . — hpiderme de face supérieure vu en coupe transversale :

les épaississements des parois cellulaires dépassent 5p. .
PHOTOS 3 et 4 . — Face inférieure : stomates vus en coupe trans -
versale plus ou moins fermés (3) et stomates vus en coupe tan -
gentielle (4) ; on distingue la présence autour des deux cellule s

stomatiques des 4 cellules compagnes : 2 polaires et 2 latérales .
PHOTO 5 . -- Face inférieure ; stomate ouvert vu en coup e

transversale .

feuille et varie suivant les espèces et les conditions cli-
matiques. Dans les régions tropicales, il est fréquent
de rencontrer des Citrus dépassant 500 stomates par
mm 2 , alors que ce chiffre n 'est pas toujours attein t
en climat méditerranéen (HIRANO, 1931) .

Chez le citronnier et le mandarinier, le nombre d e
stomates est plus élevé que chez l 'oranger (Oranger s
Berna ou Washington Navel) : 58o contre 46o par mm2 .
TURRELL (1947) donne les dimensions des stomate s
de quelques espèces (tableau III) :

TABLEAU III .

LONGUEU R
(en

LARGEU R
en Il )(

	

)
SURFAC E
MOYENNE

(EN

	

)

Citronnier Eureka . . 7 .04 3 .08 17, 0

Pomélo Marsh	 8 , o6 2 , o8 13, 2

Orange Valencia . . . . 8,91 3,80 26, 6

Orange Washington
Navel	 4,7 3,3 8 ,7
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UEUILLE DE BIGARADIER .
Résistance stomatiqu e
rs en s . cm- I

3- Figure 8-RESISTANCE STOMA -
TIQUE rs SUR FEUILLE DE CI-
TRUS POUR D/FFERENTS DE-
GRES D'OUVERTURE DES STO-
MATES ET DE LONGUEUR D U
CANAL OST/OLAIRE . Densité

de stomates : 50.000/cm 2

Longueur du
canal ostio/air e

1
top

2

1 -
0,0 -

0,8 -
0,1 -
0.6 -
0,5 -

0,4 -

03 -

0,2 -

PHOTO T . — Coupe transversale d ' une feuille de Bigaradie r
avec un stomate .

PHOTO 2 . -- Épiderme inférieur d'une feuille de Bigaradier .

0

	

Surface moyenne du pore en p 2

5 10 15 20

	

35

	

50

Les chiffres ci-dessus représentent les dimension s
moyennes de la section du canal ostiolaire .

Les lèvres des cellules stomatiques sont assez pro -
éminentes et forment une sorte de chambre au-dessu s
de l'ostiole ; au microscope optique, l ' image de sur -
face obtenue ne permet de discerner que l ' écartement
des lèvres (planche III, photo 1) .

Le schéma de la résistance globale d 'une feuille de
Citrus est représenté sur la figure 2 (I Te partie) . La
résistance cuticulaire de la face supérieure est très
importante et les échanges gazeux se font à 90 % par
la face inférieure (G . SICILIA, 1960) .

En prenant comme valeur moyenne de longueur d u
canal stomatique Io et 20 p. les résistances stomatique s
rs peuvent être calculées par la formule de Renne r
(fig . 8) .

Le fait de doubler la profondeur du canal ostiolaire
équivaut à diminuer de moitié la densité de stomates
au cm2 ; rs dans les deux cas prendra une valeur deu x
fois plus élevée . Il en va de même si la section du cana l
ostiolaire diminue de moitié ; et les plantes en agissan t
uniquement sur l 'ouverture de l 'ostiole ont donc à leu r
disposition un moyen très efficace de contrôler leur
régulation stomatique . Ces remarques se déduisent
aisément d 'une application numérique de la formul e
de O . Renner .

Le nombre de stomates par unité de surface foliaire
intervient pour sa part sur la rapidité des changement s
de rs en fonction de l 'ouverture ostiolaire . Plus ce
nombre de stomates est élevé, plus la gamme d ' ouver-
ture ostiolaire est faible pour faire varier rs d ' un e
valeur donnée .

- - cellules stomatiques -- ,
chambre située

1\ au-dessus de l'ostiole

	

;
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Les feuilles de Citrus ont des densités stomatique s
très élevées qui diffèrent assez peu suivant les espèce s
et les conditions écologiques ; environ un cinquième
de la densité moyenne . Ces variations auront don c
une incidence minime sur la résistance stomatiqu e
en regard de celle provoquée par la diversité qui peu t
être observée sur la section ou même la longueur d u
canal ostiolaire . C ' est ainsi que d 'après les chiffres d e
Turrell (tableau III) la régulation stomatique che z
l 'oranger serait meilleure dans le groupe des ` Navels ' ,
que dans celui des tardives ' .

La figure 8 fait apparaître chez les Citrus une faible
amplitude des valeurs de rs (de 3 à 0,3 s .cm ' seule-
ment) ; et pour les raisons citées plus haut la courbe
offre une pente très prononcée . La régulation stoma-

tique qui s ' ensuivra sera adaptée aux climats chaud s
et secs du type méditerranéen, mais avec toujour s
une consommation en eau importante puisque rs ne
s ' élève guère au-dessus de 3 s .cm 1 , ce qui explique le s
forts besoins en irrigation de l 'agrumiculture médi-
terranéenne .

Dans les climats humides de la zone tropicale, l a
plante maintiendra ses stomates ouverts donc s a
résistance stomatique dans les valeurs basses . Le
rendement photosynthétique s 'en trouvera amélioré
et le développement végétatif plus important .
D ' après MENDEL, (1958), dans certaines zones tro-
picales (Colombie, Équateur) les Citrus peuvent
atteindre en trois ans la taille d 'un Citrus médi-
terranéen de sept ans d ' âge .

4. PALMIER DATTIER

Rares sont les études entreprises sur l 'appareil sto-
matique du palmier dattier. Sur Phoenix, en général,
la densité stomatique avoisine celle des Citrus, mais
les stomates sont ici répartis d 'une façon homogèn e
sur les deux faces de la foliole (tableau IV et fig . 9) .

TABLEAU IV .

Densité de stomates au centimètre carré sur foliole
de Phoenix .

FACE SUPÉRILURE

	

FACE IVFÉRIEURE

extré-
mit é

N 17 000 20 000 19 000 17 000 75 000 IC) 00 0
C 15 000 15 000 19 000 15 000 15 000 19 00 0
E 16 000 14 000 19 000 20 000 14 000 19 000

Les photos 3 et 4 de la planche IV indiquent un e
structure très particulière de stomate, se caractéri-
sant par l'absencé de lèvre au-dessus du l'ostiole, u n
canal ostiolaire long et étroit, dont la section peu

Résistance stomatique rs (sur une
30- des faces de /a feuille)

Résistance au niveau de /a
feuille rf

1 -
0 .9 -
0 ,8 -
0 .1 -
0 ,6 -
0 ,5 -

0 ,4 -

0.3 -

0,2 -

Surface moyenne du pore en p 2

8

	

10

	

2 0

varier de 2 à 16 p .2 , des cellules de garde très déve-
loppées . La résistance stomatique rs calculée par la
formule de O. Renner peut varier de 4 à 17 s .cm– ' sur
l'une des faces .

hase milie ubasemilieu extré -
mité

20 -

4

3 -

2
0

2 -

Figure 10 - RESISTANCE STOMAT/QUE r s
ET RESISTANCE GLOBALE AU NIVEA U
DE LA FEUILLE rf SUR PALMIER-DAT-
TIER, EN FONCTION DU DEGRE D'OU-
VERTURE DES STOMATES .

Densité
stomatique
moyenne

rf
36.000

(sur /es deux faces)
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PLANCHE I V

FEUILLE DE PH(1'. NI\ .

PHOTO 3 . — f pidenne d ' une feuille de Phoenix avec stomate .
PHOTO 4. - Coupe transversale d ' une feuille de Phoenix a u

niveau d'un stomate .

Les épaississements des cellules épidermiques sont
très développées et la résistance cuticulaire rc doit
être très élevée : de l 'ordre 200 Ou 250, par comparai -
son avec les valeurs de rc données par HOLMGREN
1965 pour Quercus robur . Dans ce cas la résistance r f
au niveau de l 'une des faces de la feuille est peu diffé-
rente de rs et la résistance globale au niveau de l a
feuille entière peut s ' écrire :

rf1 	 X	 rf zr
rfl+ rf 2

où rf 1 et rf z représentent les résistance stomatique s
et cuticulaires de la face inférieure et supérieure
(cf . fig . 1) .

Dans ces conditions r pourra varier de 2 à 9 s .cm1
(fig . 1o) . Les remarques qui ont été faites à propos des
Citrus quant à l 'effet d 'une densité stomatique élevée
peuvent également s'appliquer au palmier dattier .
Il est à remarquer que cette plante se développe dans
les endroits les plus chauds du globe où il n 'est pas
rare de rencontrer des températures avoisinant 50° C .

La répartition parfaitement homogène des stomates

sur les deux faces des folioles évitera les échauffement s
incompatibles avec la vie cellulaire, que des feuille s
du type Citrus et à plus forte raison Bananier attein-
draient rapidement si elles étaient placées dans le s
mêmes conditions . (Le seuil de dégradation protéi-
nique se situe aux environs de 42° C .) Si le palmier
dattier est bien alimenté en eau son appareil foliaire
est équipé pour maintenir des températures de sur-
face inférieure ou tout au plus égales à celles de l 'air .
Ainsi apparaît le rôle capital de l'irrigation en oasis .

CONCLUSION

Toute étude physiologique ou agronomique nécessite une bonne connaissance du matériel biologique utilisé . Le s
recherches sur la morphologie des plantes présentées ici ont débuté au laboratoire ; elles conduisent à définir un cer-
tain nombre de grandeurs physiques . Cette étude préliminaire prendra tout son intérêt lorsqu'elle sera confrontée
avec les résultats obtenus sur le terrain .
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Les membranes épidermiques végétales présentent la particularité d ' être poreuses et vivantes . Leur porosité s e
trouve sous la dépendance de facteurs génétiques, écologiques et physiologiques . Les facteurs génétiques déter-
minent, dans une famille ou une espèce donnée, le nombre, la forme, la répartition des stomates et conditionnen t
l'adaptation du végétal à un climat moyen donné . Les facteurs écologiques peuvent agir, mais plus faiblement sur
les caractères morphologiques des plantes en modifiant l ' albédo, la couche pileuse, la taille des feuilles . . .

Les facteurs physiologiques agissent sur les mécanismes de régulation et d 'adaptation à court terme . Les proces-
sus de fermeture et d ' ouverture des stomates sont encore peu connus . Il est actuellement admis que les concen-
trations en eau et en gaz carbonique interviennent plus ou moins directement en jouant sur la pression osmotique ,
donc la turgescence et l'état d'ouverture des cellules de garde . Le gaz carbonique agirait en modifiant l'acidité, et
par conséquent la phosphorolyse des sucres à l ' intérieur des cellules stomatiques . Ces mécanismes de régulation
correspondent à des réactions chimiques assez complexes qui exigent probablement la présence d ' ions nutritif s
indispensables . Or les cellules stomatiques sont relativement isolées (peu ou pas de plasmodesmes) et peuvent don c
être sujettes à des carences minérales spécifiques .

Les recherches sur l'appareil stomatique des végétaux présentent non seulement un intérêt dans l'étude entr e
la plante et le milieu ambiant, mais également dans celle du métabolisme (PEASLEF et Moss, 1968) .

Manuscrit reçu le 27 janvier 1969 .
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