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Abstract

Plant cuticles have proved to be a high-resolution proxy of palaeo-pCO2
variation. Mesozoic gymnosperms, however, show a

wider range of xeromorphic adaptations than their living relatives, and these may explain stomatal density/stomatal index dif-
ferences between taxa within the same fossil assemblage. Four main adaptive responses to water loss are pointed out: reduction
of solar radiation, reduction of drought-air circulation, reduction of evapotranspiration, and trapping of surface external water. In
conclusion, we recommend supplementing quantitative estimates of stomatal density and index by qualitative observations of
cuticular adaptive macro- and microstructures. To cite this article: F. Thévenard et al., C. R. Palevol 4 (2005).
© 2004 Académie des sciences. Published by Elsevier SAS. All rights reserved.

Résumé

Adaptations xéromorphes chez des Gymnospermes du Mésozoïque. Une revue avec des implications paléoclima-
tiques. La cuticule des plantes s’est révélée être un proxy à haute résolution des paléo-variations de la pCO2

. Toutefois, la gamme
des adaptations xéromorphes est plus large chez les Gymnospermes mésozoïques que chez leurs représentants actuels et ceci
pourrait expliquer les différences de DS et IS entre les différents taxa d’un même assemblage fossile. Quatre principales réponses
adaptatives aux pertes hydriques sont connues : réduction du rayonnement solaire, des circulations d’air asséchantes, de
l’évapotranspiration et piégeage de l’eau de surface. Nous suggérons de compléter les mesures de la densité et de l’indice
stomatique par des observations qualitatives des adaptations des microstructures cuticulaires. Pour citer cet article : F. Théve-
nard et al., C. R. Palevol 4 (2005).
© 2004 Académie des sciences. Published by Elsevier SAS. All rights reserved.
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Introduction

Les plantes, et plus particulièrement les feuilles, sont
en équilibre étroit avec les environnements dans les-
quels elles se développent. Elles répondent morpholo-
giquement, anatomiquement et physiologiquement à
des conditions atmosphériques, climatiques édaphi-
ques et altitudinales particulières [18,24] ou à des varia-
tions catastrophiques [1]. De plus, les plantes terrestres
sont fortement tributaires de leur milieu de vie, en rai-
son de leur nature sédentaire [7]. Pour toutes ces rai-
sons, les paléobotanistes ont depuis longtemps essayé
d’interpréter les paléoenvironnements à partir des plan-
tes fossiles (par exemple, [32]), soit quantitativement,
soit qualitativement.

La cuticule des feuilles fossiles (sécrétée par les cel-
lules épidermiques et stomatiques), ainsi que les adap-
tations stomatiques et les mesures de densité stomati-
que (DS, nombre d’appareils stomatiques par unité de
surface) et d’indice stomatique (IS, proportion d’appa-
reils stomatiques, exprimée en pourcentage de cellules
épidermiques), paraissent être un proxy à haute résolu-
tion permettant d’évaluer les changements de concen-
trations de CO2 atmosphérique au cours des temps géo-
logiques [38]. Durant la dernière décennie, les travaux
à ce sujet se sont renforcés, en relation avec les prévi-
sions de réchauffement global résultant d’un accrois-
sement de l’effet de serre (voir revue par [28]). Cepen-
dant, toutes ces analyses considèrent la cuticule comme
une couche homogène et l’appareil stomatique comme
un simple pore. En réalité, de nombreuses adaptations
macro- et micromorphologiques existent à l’échelle de
la feuille, de la cuticule des cellules épidermiques et
stomatiques et de la configuration de l’appareil stoma-
tique.

Dans le but d’améliorer la connaissance des causes
de variations de DS/IS des cuticules collectées au sein
d’un même assemblage floristique fossile et d’encou-
rager les recherches pour affiner les méthodes utilisant
des proxies stomatiques pour les analyses climatiques
du passé, nous passons ici en revue la diversité des

caractères xéromorphes des cuticules de Gymnosper-
mes du Mésozoïque.

Adaptations de la cuticule des cellules épidermiques
et stomatiques contre la dessiccation

Durant la différenciation cellulaire, l’épiderme au
sens large (constitué des cellules épidermiques et des
cellules stomatiques, ces dernières elles-mêmes sépa-
rées en cellules subsidiaires et cellules de garde) sécrète
sur sa face en contact avec le milieu environnant, géné-
ralement l’atmosphère, un revêtement contenant des
dérivés lipidiques hydrophobes, appelé cuticule. En par-
ticulier, les cires épicuticulaires forment une multitude
de projections cristallines et amorphes, qui imperméa-
bilisent plus ou moins la surface externe, en fonction
de leur épaisseur. L’épaisseur des cuticules actuelles
est constituée par un réseau de cutine, associé à des
strates de cires. La cutine est essentiellement compo-
sée de polyesters hydroxyacides associés à des poly-
saccharides, de constituants typiques des cires (acides
gras, alcools), et de composés phénoliques [19,26]. En
atmosphère humide, la cuticule est hydratée, le réseau
de cutine et de cires est lâche, et la diffusion de vapeur
d’eau est possible [6]. En revanche, sous atmosphère
sèche, le réseau de cutine se resserre, la cuticule devient
imperméable et forme une barrière efficace contre les
pertes hydriques. Les échanges gazeux entre la plante
et le milieu extérieur sont effectués essentiellement au
niveau des appareils stomatiques [15,32] et la cuticule
des cellules épidermiques ne joue qu’un rôle modéré
dans ces échanges [11].

Les plantes transpirent de la vapeur d’eau, ce qui
accompagne l’entrée de dioxyde de carbone (CO2) dans
le mésophylle au travers des appareils stomatiques.
Cependant, les plantes doivent ajuster leur efficacité à
utiliser l’eau (E.U.E., c’est-à-dire le nombre de molé-
cules de dioxyde de carbone acquis de l’atmosphère
par unité de molécules d’eau transpirées par unité de
temps) pour prévenir la déshydratation. Pour certains
végétaux adaptés à la sécheresse (xérophytes), des par-
ticularités ultrastructurales ont été notées, comme par
exemple la présence de canalicules permettant la circu-
lation des précurseurs des cires [23].
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Facteurs prépondérants dans le développement des
caractères xéromorphes des végétaux

Certains facteurs xériques suggèrent des conditions
extrêmes de sécheresse, mais n’impliquent pas forcé-
ment des températures élevées. Parce que la sécheresse
correspond à un manque d’eau disponible pour la
plante, elle peut donc résulter de plusieurs causes :
• des températures élevées augmentent l’évapotrans-

piration, en particulier à travers les appareils stoma-
tiques ;

• une forte irradiation élève la température foliaire (par
exemple, [17,25]) ;

• les circulations d’air à la surface des feuilles ampli-
fient les pertes hydriques ;

• des températures basses, inférieures à 0 °C, transfor-
ment l’eau en glace solide, non assimilable par les
plantes ;

• une eau sursaturée en sels empêche l’osmose et rend
difficile l’absorption de l’eau externe par la plante ;

• des conditions édaphiques (par exemple, sols très
drainants) ou topographiques (par exemple, pente
abrupte) créent des environnements localement secs,
même si les précipitations sont abondantes.

Adaptations xéromorphiques des Gymnospermes
mésozoïques (Figs. 1–15)

Les caractères adaptatifs macro- et micromorpholo-
giques observés pour les Gymnospermes du Mésozoï-
que sont résumés sur la Fig. 16 et Tableau 1.

Le rayonnement solaire est principalement réduit par
les adaptations foliaires. Il s’agit essentiellement de la
forme losangique, en écailles se chevauchant et se pro-
tégeant plus ou moins partiellement les unes les autres
(Fig. 2), de l’angle d’insertion foliaire aigu plaquant
les feuilles le long de l’axe (Figs. 1–3) et offrant ainsi
moins de surface au rayonnement solaire. Les feuilles
ne reçoivent plus les rayons solaires orthogonalement,
mais de manière tangentielle, ce qui limite leur pou-
voir asséchant. En revanche, les circulations d’air sont
surtout limitées par les poils (Figs. 8–9), les papilles
(Fig. 6), les dépressions au niveau des murs anticli-
naux (Fig. 7), les arrangements spatiaux des appareils
stomatiques qui créent des environnements confinés
(Figs. 9–11), ou encore la présence d’une marge révo-
lute (Fig. 4). Les configurations morphologiques parti-
culières des appareils stomatiques, comme la présence

de bourrelets (Figs. 12–13, 15), de papilles (un niveau
– Fig. 13 – ou deux niveaux interne et externe – Fig. 14)
sur les cellules subsidiaires, les cellules de garde plus
ou moins enfoncées, vont essentiellement jouer un rôle
dans la limitation de l’évapotranspiration stomatique.
De plus, l’épaississement de la cuticule limite plus ou
moins l’évapotranspiration cuticulaire (Fig. 5).

Discussion

Les conifères fossiles, comme les actuels, montrent
plusieurs combinaisons des caractères listés dans le
Tableau 1. Chez les conifères, les feuilles s’étendent
longitudinalement à partir d’un centre de croissance uni-
que situé à la base de la feuille [8]. Les cellules épider-
miques se positionnent en files longitudinales, avec les
cellules apicales de la feuille atteignant leur maturité
les premières. Les appareils stomatiques sont différen-
ciés très tôt dans le développement foliaire. Ils se déve-
loppent en rangées longitudinales durant la croissance
foliaire et deviennent matures lorsque la feuille atteint
10–60% de sa taille finale [8,35]. Par exemple, les cel-
lules de garde de Pseudotsuga menziesii ne deviennent
pas apparentes avant que la feuille ait atteint les deux
tiers de sa taille finale [27]. Quand les cellules à l’ori-
gine des appareils stomatiques se forment en files spé-
cifiques, les cellules épidermiques des files adjacentes
se divisent asymétriquement pour produire des cellu-
les subsidiaires, qui se disposent directement autour des
cellules précurseurs stomatiques [9,22]. Chez de nom-
breuses espèces de conifères, les cellules épidermiques
continuent à se diviser un certain nombre de fois, ce
nombre fixe de divisions du « complexe stomato-
épidermique » étant caractéristique de l’espèce [36].
Chaque complexe peut contenir entre 4 et 12 cellules
épidermiques, selon l’espèce [10]. Des facteurs tels que
le rayonnement solaire [12,31], l’humidité [30], et la
pCO2

[2,4,37,39] contrôleraient l’initiation des appa-
reils stomatiques. Un gène de contrôle du développe-
ment stomatique, CO2-dépendant, a récemment été
identifié chez Arabidopsis thaliana [16]. Cependant, il
resterait encore à démontrer si ce gène intervient dans
le contrôle des microstructures très complexes des
Gymnospermes xéromorphes.

Différentes études tendent à montrer que les carac-
tères adaptatifs et xéromorphes sont impliqués dans les
relations structure–fonction de nombreuses plantes
mésozoïques (par exemple, [13,14,33,40]). En consé-
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quence, les adaptations cuticulaires particulières per-
mettent de définir qualitativement les conditions pa-
léoenvironnementales sous lesquelles les plantes
fossiles poussaient. Lorsque les restes de plantes fossi-
les provenant d’un même assemblage portent un pour-
centage majoritaire de caractères cuticulaires xéromor-
phes, c’est qu’elles vivaient, selon toute vraisemblance,
en conditions de sécheresse. Néanmoins, cette infé-
rence n’implique pas nécessairement que ces plantes
aient poussé dans un environnement aride ou déserti-
que, mais simplement qu’elles aient été capables de se
développer, de supporter et/ou de survivre dans un envi-
ronnement carencé en eau, au moins pendant une cer-
taine période de l’année. Les origines des carences
hydriques peuvent être multiples et des études ont
démontré que les microstructures de la cuticule des
feuilles enregistrent certains paramètres environnemen-
taux, tels que le rayonnement solaire [17], la salinité
ou les contraintes hydriques [13,33]. Bien évidem-
ment, une telle interprétation peut se révéler hasar-
deuse quand elle est basée sur un unique caractère ou
une seule plante, mais devient beaucoup plus robuste
quand le nombre de caractères ou de taxa augmentent.

Les Gymnospermes mésozoïques avaient déve-
loppé un large éventail de modifications morphologi-
ques et structurales, dans le but d’optimiser leur effica-
cité à utiliser l’eau. Les pertes hydriques se produisent
normalement à travers la cuticule foliaire [20], et les
nombreuses adaptations cuticulaires (non stomati-
ques) permettent de restreindre ces pertes hydriques.
Des adaptations supplémentaires sont mises en place
au niveau de l’appareil stomatique, affinant le contrôle
de la transpiration, en régulant l’ouverture et la ferme-
ture stomatique et en cloisonnant les circulations d’air
à l’intérieur du stomate (par exemple, présence/absence
de chambres sus et sous-stomatiques à volumes varia-
bles). De ce fait, la réduction de la taille et celle du
nombre de stomates pour conserver l’eau interne tout
en maximisant la prise de CO2 atmosphérique (par
exemple, [5,38]) sont probablement deux réponses
externes, parmi les nombreuses réponses de la plante.
Ce point de vue peut expliquer les grandes variations
de DS/IS existant chez différentes espèces de plantes
actuelles poussant dans le même environnement ou chez
des taxa fossiles d’un même assemblage floristique. Il
met en évidence la nécessité de travailler à l’échelle
systématique la plus basse (c’est-à-dire, genre ou
espèce) avec les analogues modernes les plus proches
pour comparaison [3].

Les Gymnospermes ont évolué en général vers des
valeurs faibles de IS durant des temps de pCO2

élevés
[29]. Plusieurs espèces de conifères répondent encore
à une augmentation en CO2 au-dessus de la limite de
réponse des Angiospermes. Les conifères sont donc des
modèles intéressants pour les estimations des pCO2

atmosphériques durant des périodes de l’histoire de la
Terre pendant lesquelles les concentrations en gaz à
effet de serre étaient bien au-dessus des niveaux actuels
(comme au cours du Crétacé) [21,29].

Conclusions

Face aux nombreuses et complexes adaptations xéro-
morphes des appareils stomatiques, il devient évident
que les proxies basés sur les stomates, tels qu’ils ont
été utilisés jusqu’à présent, requièrent des paramètres
complémentaires pour affiner la méthode. La géomé-
trie stomatique sensu lato a clairement une influence
sur les échanges gazeux, étant donné que les plantes
répondent par différentes combinaisons d’adaptations
cuticulaires à un même environnement. De tels carac-
tères stomatiques ne doivent pas être ignorés plus long-
temps lors des analyses de DS/IS au cours des temps
géologiques. Pareillement, il faudrait étudier et pren-
dre en considération d’autres processus physiologi-
ques entraînant les mêmes conséquences, tels que la
mise en place de bouchons de cires obturant partielle-
ment ou complètement l’aperture stomatique durant des
contraintes de sécheresse extrême, mais qui, au
contraire des microstructures cuticulaires, ont pu être
un caractère labile et disparaître à la reprise de la crois-
sance de l’organe ou durant les processus diagénéti-
ques.

1. Introduction

Plants, and especially the leaves, are in close equi-
librium with the environments under which they grow,
and respond morphologically, anatomically and physi-
ologically to particular atmospheric, climatic, edaphic
and altitudinal conditions [18–24] or to catastrophic
variations [1]. In addition, terrestrial plants are depen-
dent on the environment owing to their sedentary nature
[7]. For these reasons, palaeobotanists try to interpret
palaeoenvironments from fossil plants (e.g. [32]) either
qualitatively or quantitatively.
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Fossil leaf cuticle (secreted by the epidermal and sto-
matal cells), as well as the stomatal adaptations and the
measurements of the stomatal density (SD, number of
stomata per surface area unit) and stomatal index (SI,
proportion of stomata expressed as the percentage of
epidermal cells), appear to be a high-resolution proxy
for assessing changes in atmospheric CO2 concentra-
tions through geological time [38]. During the last
decade, the volume of stomatal data has increased in
relation to predicted global warming produced by an
enhanced greenhouse effect (see review by [28]). How-
ever, these analyses consider the stomatal complex as a
simple pore and the stomata-bearing cuticle as a homo-
geneous lamina. In contrast, robust, macro- and micro-
morphological adaptations occur in relation to leaf,
cuticle of the epidermal and stomatal cells and sto-
matal configuration.

In order to improve the knowledge of the causes of
the SD/SI variations between plant cuticles collected
from the same fossil assemblage, and to encourage fur-
ther refinements in methods using stomatal proxies for
past climate analyses, we propose herein a review of
the wide range of xeromorphic characters in the cuticle
of Mesozoic gymnosperms.

2. Adaptative features of plant cuticles to resist
drought

During cellular differentiation, the epidermis sensu
lato (composed of the epidermal and stomatal cells, the
latter divided into subsidiary and guard cells) secretes
on its surface (in contact with the surrounding environ-
ment, generally the atmosphere) a covering that con-
tains hydrophobic lipid derivatives, named cuticle.
These components form a multitude of crystalline or
amorphous projections that waterproof the external sur-
face. The thickness of living cuticle consists of a cutin
net associated with layers of wax. Cutin is composed
of hydroxyacid polyesters mixed with polysaccha-
rides, waxes composed of fatty acids and alcohols, and
phenolic components [19,26]. In a moist environment,
the cuticle is hydrated, the net of cutin and waxes are
loosened, and water-vapour diffusion is possible [6].
In contrast, in a dry environment, the net is tightened,
the cuticle becomes waterproof, which forms an effi-
cient barrier against water loss. Although the cuticle of
the epidermal cells plays a moderate role in gas ex-

changes between the plant interior and the external envi-
ronment [11], exchanges essentially occur through the
stomatal apparatus [15,34].

Plants transpire water vapour, which accompanies
the entrance of carbon dioxide (CO2) into the meso-
phyll through the stomatal apparatus. However, plants
must adjust their water use efficiency (WUE, i.e., the
number of carbon molecules acquired from the atmo-
sphere per unit of water molecules lost by transpiration
per unit of time) to prevent dehydration. For some
drought-adapted plants (xerophytes), ultrastructural par-
ticularities were observed, such as for example the pres-
ence of canals allowing the circulation of wax precur-
sors [23].

3. Climatic factors resulting in plant
xeromorphism

Xeric factors suggest extreme drought conditions,
but do not necessarily imply high temperatures. Because
drought corresponds to the unavailability of water to
plants, this can be due to:
• high temperatures increase evapotranspiration, espe-

cially through the stomata;
• high irradiance raises leaf temperatures (e.g.,

[17,25]);
• air circulations along the leaf surface amplify water

loss;
• low temperatures, down to frost, convert water into

solid ice, inassimilable by the plants;
• salt-saturated water impedes osmosis, making it dif-

ficult for the plant to absorb external water;
• edaphic (e.g., well drained soils) or topographic con-

ditions (e.g., steep slope) create local drought envi-
ronments, even if precipitation is abundant.

4. Xeromorphic adaptations
of Mesozoic gymnosperms (Figs. 1–15)

Macro- and micromorphological characters observed
for Mesozoic gymnosperms are summarised in Fig. 16
and Table 1.

The solar radiations are mainly reduced by leaf adap-
tations. They consist of diamond-shaped, scale-like
leaves more or less covering and protecting one another
(Fig. 2), and inserted at acute angle and adpressed
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against the axis (Figs. 1–3), and thus offering less sur-
face exposure to the solar radiations. The leaves do not
receive the solar radiations orthogonally, but tangen-
tially, which limits the drying action. In contrast, the
air circulations are almost avoided by hairs (Figs. 8–9),
papillae (Fig. 6), grooves on the external surface at the
level of the anticlinal walls (Fig. 7), spatial distribution
of the stomatal apparatus that creates confined environ-
ments (Figs. 9–11), or the presence/absence of a revo-
lute margin (Fig. 4). The particular morphological con-
figurations of the stomatal apparatus such as the
presence of rims (Figs. 12–13,15), papillae (one level
(Fig. 13) or two levels – inner and outer (Fig. 14) – on
the subsidiary cells, and the more or less sunken tran-
spiration. Moreover, the cuticle thickening limits the
cuticular transpiration (Fig. 5).

5. Discussion

Fossil and modern gymnosperms (essentially coni-
fers) show various combinations of features listed in
Table 1. In conifers, leaves extend longitudinally from

a single growth centre located at the leaf base [8]. Epi-
dermal cells appear in longitudinal rows, with the cells
at the tip of the leaf maturing first. Stomata are formed
early in leaf development, develop henceforth in lon-
gitudinal rows during the leaf growth, and become
mature by the time the leaf reaches 10–60% of its final
size [8,35]. Guard cells of Pseudotsuga menziesii, for
example, do not become apparent until the leaf has
reached two thirds of its final size [27]. When the sto-
matal precursor cells form in specific rows, the epider-
mal cells in the adjacent rows divide asymmetrically to
produce subsidiary cells lying directly next to the sto-
matal precursor and epidermal cells [9,22]. In many
conifer species, the later epidermal cells can continue
to divide a specific number of times, creating a species-
specific number of epidermal cells in the ‘stomatal–
epidermal complex’ [36]. These complexes can con-
tain between four and twelve epidermal cells each,
depending on the species [10]. Factors such as irradi-
ance [12,31], humidity [30], and pCO2

[2,4,37,39] were
suggested to control stomatal initiation.A CO2-sensitive
gene involved in the control of stomatal development
was recently identified in Arabidopsis thaliana [16].

Figs. 1–15. (1–5) Leaf adaptation. 1. Needle-like leaves of Elatocladus veronensis, scale bar = 10 mm. 2. Microphylles and spiral arrangement
of the leaves that cover and protect more or less one another. Leafy axis of Brachyphyllum papareli, scale bar = 5 mm. 3. ‘Sheathed’ leaves of
Frenelopsis alata (whorl of three leaves and slightly striated internode), scale bar = 1 mm. 4. Pinnule of Cycadopteris moretiana (photo
G. Barale), detail of the marginal fold along the lobe of a pinnule under SEM, scale bar = 6 mm. (5–8) Adaptations of the cuticular surfaces. 5.
Frenelopsis turolensis, semi-fine section showing the strong difference in thickness between the abaxial (top) and the adaxial (bottom) surfaces,
LM, scale bar = 50 µm. 6. Cuticle of Hirmeriella airelensis, SEM, epidermal cells bearing papillae, scale bar = 10 µm. 7. Hirmeriella muensteri,
SEM, grooves perfectly limit the anticlinal walls, scale bar = 15 µm. 8. Frenelopsis turolensis, SEM, hairs arranged in wide bands, scale
bar = 15 µm. (9–15). Stomatal adaptations. 9. Glenrosa sp. Charente, SEM, external view of the opening of a hairy stomatal crypt, scale
bar = 10 µm. 10. Stomata arranged in rows in Pagiophyllum peregrinum, SEM internal view, scale bar = 10 µm. 11. Glenrosa sp. Charente, SEM,
transversal section through a stomatal crypt, scale bar = 10 µm. 12. Pagiophyllum peregrinum, SEM, rim around the stomatal opening, scale
bar = 2 µm. 13. Papillate stomata, Pagiophyllum araucarinum, SEM, very well individualised rims bearing club-like papillae that can totally
close the stomatal opening, scale bar = 5 µm. 14. Frenelopsis turolensis, SEM external view showing both the outer (foreground) and two inner
(background) papillae, scale bar = 5 µm. 15. Hirmeriella muensteri, SEM, double or triple rims in the case of more or less poly-amphicyclic
stomata, scale bar = 5 µm.
Figs. 1–15. (1–5) Adaptation foliaire 1. Feuilles en aiguilles d’Elatocladus veronensis, échelle = 10 mm. 2. Microphylles et arrangement en
spirale des feuilles qui se recouvrent ainsi plus ou moins partiellement et se protègent. Rameau feuillé de Brachyphyllum papareli, échelle = 5 mm.
3. Feuilles engainantes de Frenelopsis alata (trois feuilles et gaine foliaire légèrement striée), échelle = 1 mm. 4. Pinnule de Cycadopteris
moretiana (photo G. Barale), détail du repli marginal sur le lobe d’une pinnule en MEB, échelle = 6 mm. (5–8) Adaptations des surfaces
cuticulaires. 5. Frenelopsis turolensis, coupe semi-fine montrant la forte différence d’épaisseur entre la face abaxiale (en haut) et la face adaxiale
(en bas), LM, échelle = 50 µm. 6. Cuticule d’Hirmeriella airelensis, MEB, cellules épidermiques portant des papilles, échelle = 10 µm. 7.
Hirmeriella muensteri, MEB, des sillons délimitent parfaitement les murs anticlinaux, échelle = 15 µm. 8. Frenelopsis turolensis, MEB, poils
disposés en larges bandes, échelle = 15 µm. (9–15) Adaptations stomatiques. 9. Glenrosa sp. Charente, MEB, vue externe de l’ouverture de la
crypte stomatifère poilue, échelle = 10 µm. 10. Stomates disposés en bandes chez Pagiophyllum peregrinum, MEB vue interne, échelle = 10 µm.
11. Glenrosa sp. Charente, MEB, coupe transversale dans une crypte stomatifère, échelle = 10 µm. 12. Pagiophyllum peregrinum, MEB,
bourrelet saillant autour de l’ouverture stomatique, échelle = 2 µm. 13. Stomates à papilles, Pagiophyllum araucarinum, MEB, bourrelets très
bien individualisés portant des papilles en massue qui peuvent totalement obturer l’ouverture stomatique, échelle = 5 µm. 14. Frenelopsis
turolensis, MEB vue externe visualisant la fois les papilles externes au premier plan et deux papilles internes au second plan, échelle = 5 µm. 15.
Hirmeriella muensteri, MEB, bourrelet double, voire triple dans le cas de stomates plus ou moins poly-amphicycliques, échelle = 5 µm.
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However, questions remain on whether that gene is
involved in the highly complex microstructure of xeric
gymnosperms.

Different studies show that the xeromorphic and
adaptive features are implied in the structure-function
relationships in numerous Mesozoic plants (e.g.,
[13,14,33,40]). As a consequence, particular cuticular
adaptations of fossil plants may reflect the palaeoenvi-
ronment in which they grew. Thus, when fossil plants
collected from the same assemblage bear a high per-
centage of xeromorphic cuticular features, one may
assume that they lived under drought conditions. How-
ever, this inference does not necessary imply that the
plants grew in an arid (i.e., desert) environment, but
only that they were able to develop, endure and/or sur-
vive in a water-deficient environment for at least part
of the year. While the origin of the water deficiency
may be diverse, case studies have shown that certain
environmental factors, such as irradiance [17], salinity
and water constraints [13,33], are recorded in the micro-
structure of leaf cuticle. Nonetheless, such an interpre-
tation can be hazardous when based on a single feature
or a single plant, but becomes more and more robust as
the number of features or taxa increases.

The wide range of morphological and structural
modifications displayed by Mesozoic gymnosperms

may have been developed to optimise their water-use
efficiency. Water loss normally occurs through the leaf
cuticle [20], and the many cuticular (non-stomatal)
adaptations favour restricting water loss. Additional
adaptations occur at the stomatal level, refining the tran-
spirational control by regulating the stomatal opening
and closing and partitioning air diffusion through the
stomata. As a result, plants respond in numerous ways
to conserve water, such as in reducing the size and num-
ber of stomata while maximising CO2 uptake (e.g.,
[5,38]). This view may explain the high degree of SD/SI
variations between living plants of different species
growing in the same location or between fossil taxa of
the same fossil assemblage, and point to a clear need to
study fossils at the genus or species level and with close
modern analogues [3].

Gymnosperm lineages evolved during times of high
pCO2

and in general have low SI values [29]. Several
conifer species still respond to increases in CO2 above
the response limits for angiosperm species, making
them very suitable for the reconstruction of palaeo-
atmospheric CO2 estimates during those times in the
Earth’s history when greenhouse gas concentrations
were well above present levels (such as during the Cre-
taceous) [21,29].

Fig. 16. Schéma résumant les principaux caractères xéromorphes de la cuticule des feuilles.
Fig. 16. Scheme summarising the main xeromorphic features of the leaf cuticles.
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6. Conclusions

Faced with the numerous and complex xeromorphic
adaptations at the stomatal level, the use of stomatal
proxies appear to require further refinements. Stomatal
geometry sensu lato clearly has an influence in gas
exchange, given that different plants respond with dif-
ferent combinations of cuticular adaptation, although
they grow in the same environment through geological
times. Such stomatal characters should no longer be
ignored in SD/SI analyses. Similarly, additional pro-
cesses such as stomatal plug production during extreme
xeric constraints (sealing of the stomatal aperture), and
during unstable processes such as growing seasons and
diagenetic processes remain to be investigated.
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Reduction of
solar
radiations

Reduction of
drying air
circulations

Reduction of
evapotrans-
piration

Trapping of
external
water

Examples

Reduced leaves or needles (Fig. 1) +++ Brachyphyllum
Elatocladus

Leaves arranged in spiral (Fig. 2) ++ (+) Pagiophyllum
Margin of the lamina folded (Fig. 4) + ++ ?(+) + Cycadopteris
Sheathing leaves (Fig. 3) ++ Frenelopsis Pseudofre-

nelopsis
Thick cuticle (Fig. 5) (+) (+) Frenelopsis harrisii
Hypostomatic cuticle +++ (+) Nehvizdya pelnaveri
Grooved epidermal cells (Fig. 7) ++ ++ Frenelopsis alata
Papillate epidermal cells (Fig. 6) ++ ++ Hirmeriella airelensis
Epidermal hairs (Fig. 8) (+) ++ ++ Frenelopsis ramosissima

Frenelopsis ugnaensis
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Hairs arranged in bands + (+) + Frenelopsis turolensis
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Stomata with papillae (Fig. 13) + ++ Pagiophyllum araucarinum
Stomata with two levels of papillae (Fig. 14) + +++ Frenelopsis hoheneggeri
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