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A disposicao das folhas nas edpas das arvores, sua distribuiciio nos
ramos e a posicio que tomam nestes, ohedecem as necessidades das
funccoes, 4 finalidade das folhas.

Trata-se especialmente, do aproveitamento da luz, porquanto im-
porta em garantir as folhas o maximo ou melhor um optimo de illumi-
nacio. Para isso, podem as plantas executar varias reacgdes com as
quaes respondem a irritacdes exteriores. por meio de movimentos de
crescimento, que se dido geralmente no peciolo, ou de turgescencia,
nas articulacoes.

Convem mencionar, em primeiro lugar, as reaccdes phototropicas,
em face de luz unilateral. Assim, se parte de uma lamina folhear for
escurecida por uma folha sobreposta ou pela sombra de um outro
corpo. o peciolo faz um movimento lateral, afastando a lamina da
sombra, movimento esse que cessa sémente quando a lamina folhear

recebe igual quantidade de luz dos dois lados (cf. Ball, Raydt, Laibach).
Observando-se o hordo de uma floresta do lado em que incide a maior
quantidade de luz, veremos que todas as folhas, na medida de suas
possibilidades, exhibem suas laminas & luz de maneira que nenhuma
dellas fique encoberta pela sombra de outra. O aproveitamento de
luz se torna. assim, tio perfeito que quasi ndo ha lacunas, atravez das
quaes a luz possa penetrar no interior das copas. Esse phenomeno foi
descripto muitas vezes soh o nome de formacio de mosaicos folheares.

Ao lado da irritabilidade phototropica, tambem a gestropica nao
¢ sem importancin: permitte as folhas e caules uma orientacdo con-
forme a direccio da gravidade. De taes reaccdes ndo s6 resulta a
direccdo vertical do tronco principal, como tambem a posicio obli-
qua dos ramos lateraes de primeira ordem, cujo angulo geralmente
é um caracteristico pelo qual se distinguem as diversas especies de

¢ valido para a orientacio, frequentemente hem

arvores. () mesmo é
horizontal, dos ramos lateraes de ultima ordem. como principalmente

se observa nos ramos de sombra das faias (Fagus sp.), dos olmos
(Ulmus sp.) e abetes (Abies sp.). Bons exemplos de arvores sul-ameri-
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4 RAWITSCHER, F.

canas sio os Podocarpus, e entre as hervas, algumas especies de Sida
que crescem na sombra das florestas. Neste caso, a posicio das fo-
lhas é distica, como no ramo de olmo representado na fig. 8. Folhas
ou agulhas apresentam a face superior & luz diffusa, que de prefe-
rencia vem de cima, depois de ter passado pela cédpa. Se bhrotos
novos, em crescimento, forem deslocados da posicio normal, voltam
novamente para sua posicio primitiva, por meio de nutacdes e tor-
sdes geotropicas. Tambem os peciolos das folhas sao capazes de
collocar os limbos em posicdo horizontal, por meio de taes reaccoes
geo e phototropicas. Assim, nos ramos de sombra das arvores men-
cionadas, a fronde se dispde em planos horizontaes de assimilacao.
E’ o que se observa especialmente no interior das florestas.

Tig. 1

Fig. 1 — Lonicera aylostewm — Ramo horvizontal, visto de cima, mostrando torsdes
internodiaes. (Horizontaler Zweig von oben, Internodientorsionen zeigend.)
Copia de A. Frank.

Para se conseguir tal orientagiio horizontal, is vezes sio necessa-
rios movimentos bastante complicados, como por exemplo nas plan-
tas com folhas oppostas: assim, num ramo horizontal de Coffea
ou de Lonicera, um par de folhas inserido lateralmente, alterna com
um outro em que uma folha sae do lado superior e outra do inferior.
As folhas lateralmente inseridas facilmente se distendem num plano
horizontal e voltam a face superior para cima, executando uma sim-
ples torsdo dos peciolos, de 900. As folhas do oufro par, que saem,
respectivamente, ao lado superior e inferior, attingem com mais dif-
ficuldade uma posiciio horizontal. Muitas vezes, o ramo que as forma,
faz, por sua vez, uma torsdo de 90° Vemos na fig. 1 um tal ramo
cujo ultimo par de folhas ainda esta em posicio vertical, mas, como
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se pode ver, pelas torsdes ja executadas na parte adulta, iniciard logo
uma torsao na extremidade do caule, para virar o par de folhas para
os lados. Assim, taes ramos lateraes dao ao observador a impressio
de ramos com folhagem distica. As torsdes aqui esbogadas sdo pro-
vocadas por geotropismo e por phototropismo; foram descriptas e
exactamenle analysadas, especialmente, por 1. Frank, hotanico ex-
cellente, cujas obras merecem a maior attencgiio (ef. Sierp).

Além das irritacdes exteriores, a posicio das folhag obedece
tambem a cawsas interiores que provém da constituicio da planta.
A posiciio das folhas dos ramos de Tilia, Olmo ou Faia, normalmente
é espiralada; encontra-se em geral em todos os caules rectos. Ao inver-
so, um ramo de Tilia, Olmo ou Faia que, durante annos, foi obrigado
a crescer como ramo lateral, na sombra, abandona essa posicio for-
mando somente folhas e gomos liaternes, em disposi¢io distica (vide
Fig. 8). Dest'arte ndo ha necessidade de qualquer torsdo internodial
para exhibir as folhas horizontalmente. Essa adaptacdo dos ramos
lateraes sem duvida é util; quaes as correlacdes que dai decorrem no
interior da planta é o que ignoramos completamente.

As reaccoes mencionadas e outras que ndo referimos transfor-
mam um ramo com folhagem distica num orgdo que, quanto ao apro-
veitamento da luz e 4s funccdes photosyntheticas, se parece muito
com uma folha composta, como por ex. da Aralia representada na
fig. 2. Ambos nada mais sdo do que systemas de assimilacio. collo-
cados num plano horizontal. Em taes orgios compostos, sejam folhas
compostas, ou ramos com folhagem, observamos mais uma peculia-
ridade na disposiciio das partes, peculiaridade essa que viunos estudar
a seguir. Sobresae a perfeita symetria de formacio e coordenaciio
dos orgios, quer folhas, quer foliolos. Esta symetria nio pode pas-
sar despercebida a qualquer observador ¢ é demonstrada em pequena
escala pelas nossas illustracoes. Tal disposicio symetrica, sem duvida
é util as plantas. Determina, primeiramente, o aproveitamento com-
pleto da superficie de que dispde o orgdo portador. Além disso, é de
grande importancia pralica, porque fica, desse modo. garantido um
equilibrio do peso dos ramos ou do eixo da folha composta, equili-
brio esse que facilita a collocacio da folhagem no plano horizontal (t).
Se forem desvindos do equilibrio por um pé de vento, os systemas
assimiladores voltam facilmente & posicao horizontal. porque o cen-
tro de gravidade coincide com o eixo por causa da symelria.

O que nos interessara é o facto que tal symetria, se for pertur-
bada por qualquer influencia interior ou exterior, pode ser restabe-

(1) ‘Talvez se possa indagar qual a vantagem em eeral da formacio de folhas compostas:
por que¢ razio niao produz a natureza uma s6 folha grande, em vez de folhas muito subdivi-
didas? A subdivisiio, sem duvida, é vantajosa, s¢ niio necessaria, possibilitando ampla ventilagio.
Tal ventilagiio facilita o accesso do anhydrido de carbono. Nos climas tropicaes e sub-tropicaes
protege as folhas contra o perigo de aquecimento excessivo por irradiacao. Como o mostraram
pesquizas novas, especialmente as de llarder. o resfriamento pelo vento é imprescindivel. I’
claro que uma subdivizdo muito fina da superficie folhear facilita isso. Assim, a delicadeza das
folhas pennadas das nossas Leguminosas. a subdiviziio das folhas das palmeiras e de outras
arvores tropicaes se comprehende bem nesse sentido.
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lecida pela planta, supposto que os orgios em questio ainda tenham
capacidade de crescer e de reagir.

Foi Nemeg, como parece, o primeiro observador do phenomeno
(1902); outros trabalhos se seguirium, especialmente os de Goebel
(1916), Haerdtl (1927) e Pringsheim (1931). A obra de Pringsheim con-
tém uma bhoa exposiciio da literatura e muitas figuras que illustram a
grande frequencia dessas reacgdes em plantas diversissimas. Podere-
mos, pois, limitar-nos a alguns pontos, referindo-nos as obras citadas.

0 essencial da questdo vé-se na fig. 2. Em a, mostramos uma fo-
Iha composta, de uma Aralia spinosa. Essas folhas se desenvolvem
num plano mais ou menos horizontal; na experiencia que represen-
tamos uma folha nova foi fixada com plastilina numa placa de vidro,
em posi¢do exactamente horizontal. Amputamos, em seguida, o foliolo
terminal e um foliolo lateral, de maneira que o eixo principal fica
com um s6 foliolo lateral, como mostra a fig. 2b. Logo, comeca uma
curvatura lateral da parte do eixo portadora deste foliolo (fig. 2e¢).
Primeiro, esta curvatura abrange toda a sec¢iio do eixo. Mais tarde,
localiza-se no proprio ponto da inser¢io do foliolo: a parte restante
do eixo se indireita novamente. Finalmente, o foliolo lateral fica exa-
ctamente na continuacio do eixo prinecipal; a symetria é perfeitamente
restabelecida e é preciso observar hem de perto para ver que o fo-
liolo em questdo é, morphologicamente, um foliolo lateral (fig. 2d).

Se tirarmos da folha apenas um foliolo lateral, deixando-se, por-
tanto, o outro foliolo lateral e o terminal, este se desvia da mediana
para o lado de onde se retirou o foliolo, restabelecendo-se, assim, a
symetria. Afastado s6 o foliolo terminal, os dois foliolos lateraes se
approximam. Hlustracdes do que acabamos de dizer, encontram-se na
literatura mencionada que mostra que folhas lobadas e até folhas
niao subdivididas podem executar movimentos analogos que tendem a
restabelecer a symetria perturbada.

Quaes as causas desses movimentos? De reacc¢des geotropicas ndo
se pode tratar, porque as folhas se encontram num plano horizontal
que durante toda a experiencia ndo abandonam. Alids, para garan-
til-o, em todas as nossas experiencias foram fixadas, como na fig. 2,
com plastilina, numa placa horizontal, de vidro.

Tambem nao se pode tomar em consideraciio um phototropismo
das reaccdes. Nenhum foliolo faz sombra ao outro. O afastamento de
um membro nao altera a illuminacio dos restantes. Finalmente, os
mesmos resultados podem ser obtidos, fazendo-se a experiencia numa
camara escura.

Em terceiro lugar, poderiamos pensar numa irritacdo por feri-
mento. Con effeito, orgios que crescem executam curvaturas nas quaes
o lado ferido diminue o crescimento, tornando-se, assim, concavo. Taes
reaccoes « traumatotropicas», estudadas especialmente por Stark sio
frequentes nas folhas. Uma reaccdo como na fig. 2, poderia ser ex-
plicada deste modo. Entretanto, ndo podemos explicar tudo por trau-
matotropismo. Primeiramente, como Goebel salienta, as reaccdes co-
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Fig. 2a Fig. 2b

Fig. 2¢ Fig. 2d

Iig. 2 — Aralia spinosa — lolha composta, fixada horizontalmente, com plastilina,
sobre uma placa de vidro; a) antes da amputacdo; b) immediatamente de-
pois da amputacio do foliclo terminal e um lateral; ¢) 22 horas depois
da amputacao; d) folha identica, 15 dias depois da amputacdo. (Fiederblatt,
mit Plastilin auf Glasplatte horizontal befestigt; a) vor der Amputation;
b) End- und eine Seitenfieder amputiert; ¢) 22 Stunden nach der Ampu-
tation; d) Ein gleiches Blatt, 14 Tage nach der Amputation.)

mecam, frequentemente, muito tempo depois do ferimento, quando uma
irritacio da ferida ja deveria ter desapparecido; segundo, como mos-
tra Nemec, ndo se podem conseguir curvaturas analogas, lateraes, da
mesma duracao, em orgios apenas feridos, sem amputacao simultanea.
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Finalmente, Neme¢ chama a nossa atlenciao para os casos em que
um orgao parcial, por razdes interiores, deixa de ser formado pela
planta, sem amputacio ou outra perturbaciio exterior. Se, por taes
razdes interiores, um foliolo lateral nio se desenvolve, o foliolo ter-
minal desvia-se para o lado, exactamente como se tivessemos ampu-
tado o foliolo lateral. Esta constatacio, que talvez nio parece bastante
convincente, pode ser refor¢ada por uma observacio representada na
fig. 3, que mostra o caso inverso: em vez de um foliolo terminal, po-

Fig. 3

Fig. 3 — Aralia spinosa — Folha anormal com dois foliolos terminaes; os dois alti-
mos foliolos lateraes desviados. (Anormales Blatt, mit 2 Endfiedern, die
letzten Seitenfiedern sind ahgelenkt.)

dem ser formados dois. Ambos tomam uma posicio symetrica, em re-
lacao ao eixo principal. O par seguinte de foliolos desvia-se da direc-
cao normal, formando angulos maiores com o eixo principal. Taes mo-
vimentos lateraes indubitavelmente nao sido provocados por uma irri-
tacdo qualquer de traumatotropismo.

Nessas condicoes, Haerdll e Pringsheim procuram a explicacdo
na perturbacio do equilibrio. O afastamento de um foliolo significa
desequilibrio; este pode provocar uma torsio do eixo principal ou
dos peciolos;, pela qual o systema folhear abandona sua posi¢ao ho-
rizontal. Tal mudanca de posicio e de equilibrio, segundo os autores
exerceria uma irritacdo que provocaria as reaccoes de crescimento
que estamos estudando. Tratar-se-ia, pois, de uma nova especie de ir-
ritabilidade, para a qual Haerdtl propoe o nome de « Isoclinotropismo ».

Haerdtl e Pringsheim demonstraram, com varias experiencias, que
movimentos parecidos podem ser induzidos provocando-se um desequi-
librio nas folhas. Suspendendo um peso numa das metades de uma fo-
lha intacta, puderam provocar tal desequilibrio e observaram movi-
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mentos analogos aos que se dio nas folhas parcialmente amputadas.
Fizeram, tambem, a experiencia inversa: perturbaram a symetria da
folha por reseccio de foliolos lateraes, etc.; restabeleceram o equili-
librio, accrescentando um peso, do lado amputado, que substitue o
peso do foliolo que falta. Nesse caso, muitas vezes, observaram a
falta de reaccio. Isso comprovaria que a perda do equilibrio poderia
tornar-se uma causa de irritagio para os movimentos aqui estudados.
Entretanto, ndio é facil fazer uma idéa do mecanismo pelo qual um
desequilibrio pode causar uma irritagio.

Pringsheim (1. c. pag. 65) julga que a pequena torsdo do eixo
que se da em consequencia do desequilibrio provoca uma reacc¢do uni-
lateral de crescimento. Mas, como a botanica ndo conhece casos em
que torsdes induzem por si sO curvaturas de crescimento, seria pre-
ciso que tal explicacio tivesse esclarecimentos ulteriores. Talvez
possamos interpretar tal concepcio, esclarecendo que, pela torsdo, cada
flanco abandona sua posic¢io lateral: um desloca-se para cima, outro
para baixo. A consequencia desse deslocamento pode ser uma reaccio
geotropica do peciolo ou do eixo, na qual o flanco deslocado para
baixo augmenta o seu crescimento. A regido de reac¢iio soffrerd uma
curvatura, na qual o flanco desviado para baixo torna-se convexo. Se-
ria facilmente comprehensivel que tal curvatura deslocasse o centro
de gravidade da folha, na direccdo do lado amputado. Disso resulta-
ria, finalmente, um augmento do momento estatico, deste lado, que
restabelece o equilibrio inicial. Desta maneira, poderiamos compre-
hender que o desequilibrio pode produzir alguns dos movimentos
citados.

Entretanto, resulta das constatacées de Haerdtl e de Pringsheim
que tudo ndo pode ser explicado desta maneira. Assim, em alguns ca-
sos fol necessario accrescentar pesos bem maiores do que o correspon-
dente & differen¢a produzida pela amputacio de um lado, para pro-
vocar um movimento lateral. Em outros casos, um equilibrio esta-
belecido artificialmente nao fez cessar os movimentos lateraes. As-
sim, Pringsheim chega 4 conclusio de que deve existir mais um factor
que até agora ndo foi tomado em consideracio e que a IHaerdtl passou
despercebido (1. c. pg. 21).

Nossas observag¢des que referimos aqui tratam deste factor desco-
nhecido. Como acabamos de ver, as experiencias mencionadas, de
desequilibrio, ndo conseguiram resultados nitidos. Outra cousa nio
se podia esperar, considerando-se as difficuldades de taes experien-
cias. £’ verdade que podemos retirar um foliolo, podemos substituil-o
por um fio de aluminio ou outro peso qualquer, que fixamos conve-
nientemente no eixo folhear. Assim restabelecemos o equilibrio por
algumas horas. Mas, trata-se de foliolos novos que, durante a expe-
riencia, devem continuar o seu crescimento. Depois de um dia, o fo-
liolo, que permaneceu, ja terd augmentado de peso e jA nio havera
equilibrio. A outra maneira que consiste em apoiar o systema fo-
lhear por uma placa de vidro, tem a desvantagem de nfo impedir

1 bis
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ligeiras curvaturas do eixo para cima, geotropicas, que o afastam um
pouco do supporte, possibilitando novos desvios provocados pelo des-
equilibrio.

Se 0 nosso exame nao confirmou perfeitamente os resultados de
Haerdtl, provavelmente devemos attribuil-o 4s causas que acabamos
de citar. Ja na fig. 2, onde demonstramos uma folha de Aralia, fixada
com plastilina e bem supportada, vimos wn restabelecimento da sy-
metria que, segundo Haerdll, nio seria de esperar. Mas, visto que,
apesar da plastilina, pequenos desvios do plano horizontal, em taes
experiencias, niao podem ser absolutamente excluidos, empregumos
outro methodo que ja foi usado occasionalmente na physiologia ve-
getal do seculo passado, quando foi necessario eliminar os effeitos do
peso de certos orgdos: mergulhamos os orgios na agua. Folhas e cau-
les sendo mais leves do que a agua soffrem wm impulso para cima,
cuja direc¢io é contraria ao effeito do proprio peso ao qual estio
expostas no ar. Cada effeito directo do peso é invertido na agua quanto
4 sua direc¢io; um movimento que no ar se daria para baixo na agua
se dard para cima, se for provocado pelo peso do orgdo. O mesmo se
dara com todos os movimentos obliquos, cujo componente lateral tam-
bem serd invertido, da esquerda para a direita e vice-versa. Ao con-
trario, uma reaccio que for provocada ndo por consequencia directa
do peso, mas por geotropismo ou phototropismo ou por uma irritacio
interior, na agua se dard na mesma direccio do que no ar. E’ o que
é valido no caso dos movimentos aqui estudados.

E’ verdade que ndo podemos fazer as experiencias sob a agua,
porque o impulso para cima é tdo grande que deformaria os foliolos
novos e delicados. E’ preciso fazer fluctuar a folha na superficie da
agua. Neste caso, os foliolos se estendem e desabrocham normalmente
num- plano horizontal ideal. Igualmente, encontram bastante ar e luz
tornando-se capazes de reagir bem. Tudo o que precisamos é um aqua-
rio no jardim ou no laboratorio, collocado junto da nossa planta de
experiencia. Enchemol-o com agua até o bordo e fixamos a folha de
experiencia na margem do recipiente de maneira que possa desabro-
char na posicio normal, horizontal, fluctuando na agua. Depois de
nos convencermos que o desabrochamento se passa normalmente,
amputamos, exactamente como na fig. 2b, um foliolo terminal e um
lateral. O resultado ¢ identico ao que representamos nas figs. 2¢, e
2d, como o mostra a fig. 4.

Assim, [ica comprovado que sem qualquer modificacio do equi-
librio, os mesmos movimentos podem ser executados.

Portanto, o restabelecimento da symetria deve se basear, pelo
menos, em mais um factor, que s6 podemos attribuir a causas inter-
nas. A symetria tambem se restabelece, se todas as irritagdes exte-
riores, como as da gravidade, de luz e de peso, forem excluidas. A
planta deve perceber, na sua propria organisacdo, a falta de certos
orgios e, por razdes internas, deve ser levada a restabelecer a forma
normal, na medida de suas possibilidades.
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Em principio, isso ndo constitue nada de essencialmente novo, pois
conhecemos bem o caso em que, na falta do eixo principal do pinheiro,
os ramos lateraes se erigem até que um destes substitua o caule cen-
tral, assumindo a direcgdo no desenvolvimento da copa. Tal processo,

Fig. 4

Fig. 4 — Aralia spinosa — Tratada da mesma maneira que na fig. 2 b, fluctuando
numa superficie de agua. Photographada 4 dias depois da amputacio; o
foliolo lateral tomou posi¢io terminal. (Behandelt wie fig. 2 b. Auf
Wasseroberflaeche schwimmend. Photographiert 4 Tage nach der Ampu-
tation, die Seitenfieder in die Endstellung eingerueckt.)

até agora, sempre foi considerado um caso especial, resaltando-se que
na transformacao de um ramo lateral, plagiogeotropico, para um ramo
central orthogeotropico, o reaccionismo geotropico do broto é modifi-
cado. A concepcao geral, neste caso é que, retirado o apice de um pi-
nheiro, ndo ¢é directamente a perturbacio da forma que se torna ef-
fectiva, mas, sim, pela falta do apice sdo supprimidas as correlacoes
entre o eixo principal e os lateraes, correlacdes essas que levam os
ramos lateraes a crescer vagarosamente e a tomar uma direccio obli-
qua, plagiogeotropica. A falta do apice, causa, entdo, uma modificacio
no comportamento geotropico dos ramos e esta os leva a erigir-se.

No caso dos systemas folheares, horizontaes, a interpretacao deve
ser differente. Se um foliolo apical for substituido por um lateral, nao
podemos pensar numa modificac¢do correlativa em resposta a irritacoes
exteriores, como o ensinam as experiencias communicadas; as reac-
coes lateraes nao modificam a posicio dos orgdos nem em relacio a
luz, nem & gravidade. E' a propria mudanca da forma, como tal, que
deve ser considerada como a causa immediata do movimento.

A concepcdo de que as plantas s@io capazes de perceber e de
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reagir a perturbacdes da propria forma ji, ha muito, foi externada
pelo emerito physiologista e botanico Noll (1).

Ainda que um estudo cuidadoso das reac¢des vegetaes revele, niio
raramente, phenomenos que parecem pertencer a esse dominio, os
physiologistas mostraram-se pouco inclinados a adoptar taes conce-
pe¢des morphesteticas; nao ficou bem claro de que modo natural a
ausencia ou a presenca de um orgdo pode exercer uma influencia
material sobre os orgios visinhos. Hoje em dia, as cousas mudaram,
desde que sabemos que de cada orgiio partem effeitos chimicos, hor-
monaes, que irradiam para os orgios visinhos, influenciando-os no
seu comportamento physiologico. Conhecemos, hoje, no reino vegetal,
os chamados hormonios de crescimento que, nas extremidades dos or-
gios em crescimento, se formam sempre novamente; destes, passam
para as zonas de distensdo, controlando o desenvolvimento. Um
broto, privado do ponto vegetativo, cessa o crescimento, por falta des-
tes hormonios; provido, artificinlmente, com taes substancias, um caule
decapitado recomega o seu crescimento. A esse respeito, foram accu-
muladas, nestes ultimos annos, vastas experiencias que sio relatadas
nos tratados mais recentes da physiologia vegetal (cf. Boysen-Jensen).

O effeito de taes hormonios nio se limita sémente ao controle
do crescimento: sob a influencia do eixo principal, os ramos secunda-
rios crescem como ramos lateraes, plagiogeotropicos; o desabrochar
de certos gomos impede o crescimento de outros que permanecem
como olhos dormentes. Sempre se deve tratar de taes influencias hor-
monaes. O problema, se, nesse caso, trata-se sempre dos mesmos hor-
monios que entram em ac¢io, provocando effeitos differentes em dif-
ferentes tecidos da planta, ou se um ponto vegetativo secreta varios
hormonios differentes, forma hoje em dia objecto de muitos. trabalhos.

As folhas tambem produzem taes hormonios; varias pesquizas re-
centes (Awvery, Laibach, Laibach e Fischwich, Pohl e outros) demons-
tram como influenciam o crescimento dos proprios peciolos, dos cau-
les nos quaes estiio inseridos e dos gomos que protegem nas respecti-
vas axillas (Smow). Logo, impde-se a idéa que em todas as partes de
uma folha composta circulam hormonios, provindo de todos os orgios
parciaes, e ainda, que a falta de um desses orgios deve influenciar
todo o cyclo hormonal.

Com effeito, podemos provocar, com doses de hormonios de cres-
cimento, reaccoes lateraes nos systemas folheares, reac¢des essas que
se parecem muito com as que sdo provocadas por amputacdes. Assim,
folhas compostas da Bignoniacea Jacaranda mimosifolia foram mu-
nidas por nés, unilateralmente, com uma pasta de heteroauxina, posta
sobre os foliolos do lado direito. Dentro de pouco tempo (algumas ho-
ras), o lado munido de heteroauxina, torna-se convexo, como mostra
a fig. 5b. A fig. 5a mostra uma outra folhaw de controle, na qual fo-
ram amputadas 5 dos seus foliolos lateraes.

(1) Noll designou essa irritabilidade como « Morphestesia », termo que significa uma
scnsibilidade para com a propria forma.



2

—

EXPERIENCIAS SOBRE A SYMUITRIA DAS FOLHAS

Fig. 5 — Jacaranda mimosaefolia —- Duas folhas pennadas, horizontaes; a) 3 dias
depois da amputacao de 5 foliolos lateraes; h) folha intacta, cujos foliolos
lateraes  foram munidos de  heteroauxina, photographada  depois de 24
horas. (Zwei wagrechte Fiederblaetter; a) 3 Tage nach Amputation von 5
Seitenblaettchen; b) intaktes Blatt, die rechten Seitenblaettchen mit Hete-
roauxin, photographiert nach 24 Stunden.)

As curvaturas induzidas pelos hormonios accrescentados, depois de
algum tempo retrogradam e terminam com um movimento contrario,
caso nao sejam accrescentadas sempre novas doses de hormonios. Como
parece, os hormonios sio decompostos pela planta viva (vide Korn-
mann). Outras substancias, contidas na pasta, ou a propria heteroau-
xina na dose em que foi empregada, deve ter effeito prejudicial sobre
o desenvolvimento ulterior das folhas; os foliolos tratados permanecem
pequenos, mostrando crescimento retardado. Assim, se explicam mais
tarde as curvaturas contrarias que mencionamos aqui.

Passando pasta de hormonios nos cotos dos foliolog removidos,
pudemos observar phenomenos identicos. Conforme a concentraciao
dos hormonios na pasta, torna-se convexo o lado que contém os co-
tos empastados ou o que conservou os foliolos intactos. Eixos priva-
dos dos foliolos dos dois lados, fazem uma curvatura lateral, se forem
munidos de hormonios unilateralmente, tornando-se este lado convexo.
Esta reaccao retrograda em 24 horas.

O maior effeito se consegue com concentracdes relativamente al-
tas, por exemplo, misturando-se uma solucdo aquosa saturada de he-
teroauxina com igual ou duplo volume de adeps lanae. Uma parte de
heteroauxina com 8 partes de lanolina ja nao deu reaccdes nitidas.

Experiencias analogas foram feitas com Polypodium Rainwardii,
Solanum lycopersicum e varias oulras plantas, sempre com o mesmo
resultado.
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Resulta de taes experiencias que, por distribuicio desigual de
hormonios de crescimento, podem ser provocados phenomenm pare-
cidos com os que se seguem a perturbacdes da symefria. Nio sabe-
mos, porém, se as reac¢oes morphesteticas sdo explicadas, de fa-
cto, na sua totalidade por distribuicio dos hormonios.

Facilmente interpretaveis, nesse sentido, sio as curvaturas lateraes
que vemos nas figs. 2b e 6. Aqui parece evidente que os foliolos do

Pig. 6

Fig. 6 — Sanguisorba dodecandra — Folha pennada, horizontal, dois dias depois do
afastamento de 5 foliolos lateraes. (Ein Fiederblatt, 2 Tage nach Entfernung
von 5 Seitenblaettchen.)

lado intacto da folha amputada enviam uma corrente de hormonios
para o lado direito da rachis, corrente essa que produz um cresci-
mento augmentado, uma convexidade desse lado. Mas, a explicacio
torna-se muito menos facil, se consideramos que a curvatura cessa e
até involue, justamente quando a symetria foi restabelecida (fig. 2d).
O foliolo que substitue o foliolo apical continua sempre inserido la-
teralmente ao eixo principal; os hormonios que provém delle, deve-
riam se espalhar sempre de preferencia no flanco de insercao. Talvez
se poderia suppor que os foliolos proximos, mais baixos, enviam, por
sua vez, hormonios que passam pela rachis para cima, confrapon-
do-se aos effeitos dos hormonios do foliolo mais apical.

As mesmas ponderacoes sio validas para o comportamento de fo-
lhas, como na fig. 7 (Schizolobium). Aqui, o movimento do ultimo
foliolo apical esta localisado na articulacido. Todo o foliolo estd in-
tacto: se a reaccdo é produzida por distribuicdo desigual dos hormo-
nios, estes nao sdo os do proprio foliolo apical, mas devem provir dos
foliolos mais baixos. Alias, o mecanismo dos movimentos nas arti-
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culacoes, sob a influencia de hormonios, ainda ndio esta esclarecido.
Em verdade, geralmente os hormonios seguem em direc¢iio basal. Mas,
novas pesquizas (cf. Jost u. Reiss e a literatura indicada por estes
autores) mostraraum que a migracdo dos hormonios se faz tambem no
sentido apical.

Fig. 7

Fig. 7 — Schizolobium excelsum —— Folha pennada, horizontal, 6 dias depois do
afastamento dos foliolos esquerdos; além do eixo da {folha reagem os
foliolos lateraes nas articulacoes. X — articulagdo da folha superior,
augmentada. (Horizontales Fiederblatt, 6 Tage nach Entfernung der linken
Seitenblacttchen. Ausser der Blattspindel Reaktion der Seitenblaettchen in
den Gelenken. X — Oberstes Blattgelenk, vergroessert.)

O facto que folhas e foliolos podem influenciar o crescimento de
orgdos inseridos mais para o apice, pode ser demonstrado em muitos
casos, dos quaes citamos especialmente o do genero Ulmus. Os ramos
horizontaes geralmente mostram curvatura em zig-zag (fig. 8). Desde
a folha inserida & esquerda, o eixo se desvia para a direita, voltando
novamente para a esquerda depois de passar pela insercio da folha
(que se segue & direita. E assim por diante. O desvio é mais accentuado
na extremidade, onde as folhas ainda ndo attingiram o tamanho fi-
nal, como se vé, no ramo normal, & esquerda da figura. Aqui, a ul-
tima folha desabrochada desviou o hroto numa curva accentuada para
a direita. Taes phenomenos ja foram observados por Wiesner (1878) e
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sao discutidos por Goebel (pg. 146) que falam em « Undulierende Nu-
tation» e «Flanken-Nutation»; Kisser ¢ Zeisel publicaram recentemente
algumas experiencias que concordam com as nossas 15 bastante afas-

Fig. 8

s @ . ’ . 3
Iig. 8 — Ulmus montanus — Ramo horizontal, de sombra; & esquerda intacto; a
direita, dois dias depois da amputacao de wma folha. (Horizontaler
Schattenzweig. Links intakt; rechts, 2 Tage nach Amputation eines Blattes.)

tar uma folha nova, como foi feito no ramo direito da figura, para
ver desapparecer o desvio lateral. A extremidade do broto com o
gommo novo, colloca-se, enfao, exactamente na continuacao do sys-
tema de ramificacao.

Mesmo que as folhas nio sejam retiradas, em ramos normaes, o
desvio diminue mais tarde, seja talvez por «autotropismo», seja por-
que o eixo ja nao soffre mais a influencia de uma sé folha, mas, sim,
do conjuncto de todas as folhas apicaes. O mesmo comportamento
pode ser observado com iguaes resultados, em Polygonum Sieboldi.
No caso representado na fig. 9 de dois brotos iguaes, retiramos do da

Fig. 9

Fig. 9 — Polygonum Sieboldi — Mostrando reaccdo analoga & da fig. 8. {Analoge
Reaktion wie in Fig. 8.)

direita uma folha inserida do lado direito. O broto novo, que na ftes-
temunha (& esquerda) permanece desviado para a esquerda, na planta
de experiencia collocou-se em 24 horas na direccao do eixo portador.
Em todas essas experiencias trata-se de ramos bem horizontaes, man-
tidog durante toda a experiencia num plano horizontal perfeito.
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Como pude observar, esses movimentos se fazem da mesma ma-
neira em ramos horizontaes que tiverem como supporfe uma placa de
vidro ou uma superficie de agua.

Resumindo, ndo haverd possibilidade de duvida quanto ao se-
guinte: é somenle a presenca ou a ausencia de certas folhas ou partes
folheares que pode influenciar, por causas internas, o crescimento de
oulros orgaos, em determinada direccdo. Portanto, é justo falar com
Noll em morphestesia. Provavelmente, essa morphestesia é determi-
nada pela presenca ou ausencia de certos hormonios. Entretanto, esta
ultima hypothese presupde uma distribui¢io dos hormonios de cres-
cimento muito perfeita e muito sensivel, cujo mecanismo absoluta-
mente ainda ndo foi esclarecido.

Provavelimente, como em outros casos onde sio implicados hor-
monios de crescimento, o sua distribuicio desigual nao seria a pri-
meira causa da reacciio, mas somente um dos varios meios utilisados
no meecanismo da reac¢io vegetal.

RESUMO

O trabalho trata das causas que regem a symetria de systemas
folheares, quer folhas compostas, quer ramos folheados. A introduccio
contém um apanhado geral das reaccdes geo e phototropicas que se
dao na orientagio de systemas assimiladores, especialmente dos que
se estendem horizontalmente, reaccoes essas ue foram principalmente
esclarecidas por A. Frank.

A parte prinecipal se occupa com as causas interiores que se exer-
cem sobre o desenvolvimento symetrico de folhas compostas e ramos
folheados. Se for perturbada a symetria de taes orgios, removendo-se
foliolos ou folhas, esta é novamente restabelecida na medida do pos-
sivel, por movimentos lateraes do eixo principal ou dos orgios secun-
darios. Esse phenomeno é conhecido desde Neme¢ (1902).

Haerdtl e Pringsheim procuram as causas destas reacgdes princi-
palmente na perturbaciio do equilibrio. Trataria-se de reacgdes pela
sobrecarga de um lado. Haerdtl propde o termo Isoclinotropismo para
esse novo tropismo. Comtudo, como ja resulta das pesquizas de Prings-
leim, ¢& difficil explicar todas as reaccoes observadas por isoclino-
tropismo.

Nossas pesquizas provam, antes de tudo, que os movimentos la-
teraes em questio se realisam tambem na ausencia de qualquer dese-
quilibrio. Os autores precedentes, nas suas pesquizas, restabeleceram
o equilibrio, substituindo as partes amputadas por pesos correspon-
dentes. Taes experiencias sempre se prestam a duvidas, porque os
orgios de experiencia estiio em crescimento, soffrendo constantes va-
riacées de peso; portanto, um equilibrio permanente niao pode ser rea-
lisado. Um methodo simples e seguro ¢ permittir aos systemas em



18 RAWITSCHER, T.

questdo, que desabrochem horizontalmente, fluctuando numa superfi-
cie de agua (fig. 4). Neste regimen, os movimentos lateraes se reali-
sam sem ser enfraquecidos: logo, sdo independentes de uma irritacio
por desigualdade de peso.

Sendo excluida tambem a contribui¢fio do phototropismo (as reac-
coes se realisam tambem no escuro), trata-se de uma dessas irrita-
bilidades interiores que foram denominadas por Noll como Morphes-
thesia. A falta de qualquer parte deve produzir perturbacdes cor-
relativas.

Hoje, taes reac¢des morphestheticas podem ser explicadas por dis-
tribuicdo desigual de hormonios de crescimiento. Cada folha ou foliolo
produz hormonios que entram no eixo de um orgio symetrico. Uma
distribuicio desigual dos hormonios deve. provocar uma curvatura,
com convexidade do lado que contém um plus em hormonios. Expe-
riencias especiaes com Jacaranda mimosifolia mostram que é possivel
provocar curvaturas lateraes analogas, accrescentando-se heteroauxina
unilateralmente a folhas pennadas intactas (fig. 5). Comtudo esta
explicagiio apparentemente obvia, nio pode explicar todos os pheno-
menos observados. Se, por exemplo, um foliolo lateral toma o lugar
de um foliolo terminal, o movimento cessa quando o foliolo lateral
tiver entrado exactamente no prolongamento do eixo principal. Ainda
assim, os hormonios deste foliolo entram no eixo lateralimente. Por-
que cessa a convexidade deste, logo que seja restabelecida a syme-
tria? Tambem o comportamento do foliolo representado na fig. 7 mos-
tra a complicagio existente. Aqui é a articulagio de um foliolo in-
tacto que reage pela falta de outros foliolos. Podemos concluir que
na folha intacta, onde nada falta, circulam continuamente hormonios
ou outras influencias que sio transportadas de todas para todas as
partes.

Tambem em ramos com folhagem distica, como em Ulmus e Poly-
gonum, os desvios lateraes do apice, que produzem as figuras caracte-
risticas em zig-zag, sdo determinados por correlagdes partindo das
folhas basaes.

De tudo isso, podemos deduzir que a symetria dos systemas fo-
lheares, acima eshocados, é restabelecida por reaccdes correlativas
internas. B’ provavel que haja participacio de hormonios de cresci-
mento nesses movimentos, pois por meio de distribuicio desigual dos
mesmos podemos provocar movimentos analogos. Entretanto, fica ainda
por esclarecer como pode ser determinada uma distribuicdo tdo minu-
ciosamente organisada, como seria necessaria para explicar o resta-
belecimento tio perfeito da symetria.

Provavelmente, como em outros casos onde sdo implicados hor-
monios de crescimento, a sua distribuicao desigual nfo seria a primeira
causa da reaccdo, mas somente um dos varios meios utilisados no
mecanismo da reacilo vegetal.
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ZUSAMMENFASSUNG

Die Arbeit beschaeftigt sich mit den Ursachen, welche die symme-
trische Anordnung der Teile zusammengesetzter Blwetter und beblaet-
terter Zweigsysteme heherrschen. In der Einleitung wird ein Ueber-
blick ueber die Reaktionen geo- und phototropischer Natur gegeben,
welche bei der Orientierung von Assimilationssystemen. besonders ho-
rizontal ausgebreiteten, in Frage kommen, und deren Kenntnis wir
vor allem den Untersuchungen A. Franks verdanken.

Der Hauptteil beschaeftigt sich mit den inneren Ursachen, welche
bei der symmetrischen Entfaltung zusammengesetzier Blaetter und be-
laubter Splosse wirksam sind. Wird die Symmetrie solcher Organe durch
Entfernung einzelner Blatteile oder Blaetter gestoert, so wird durch
seitliche Bewegungen der Achse oder einzelner Seilenorgane die Sym-
metrie moeglichst wieder hergestellt, wie hesonders seit Neme¢ (1902)
bekannt ist.

Die - Ursachen solcher seitlicher Bewegungen, die auch in un-
seren Iiguren illustriert werden, suchen Haerdtl und Pringsheim bhe-
sonders in Stoerungen des (leichgewichts. Die Seitenkruemmungen wae-
ren eine Reaktion auf Ueberbelastung einer Seite. Haerdtl schlaegt fuer
diese neue tropistische Reizbarkeit den Namen Isoklinotropisius vor.

Wie besonders schon aus Pringsheims Untersuchungen hervorgeht,
ist es aber schwer, alle beobachteten Reaktionen mit Isoklinotropis-
mus zu erklaeren.

Unsere eigenen Untersuchungen enthalten vor allem den Nachweis,
dass die geschilderten Seitenbewegungen auch bei Ausschaltung un-
gleicher Belastung durchgefuehrt werden. Solche Versuche waren von
den frueheren Untersuchern durch zusaetzliche Belastungen ausge-
fuehrt worden, wo bei intakten Blattsystemen kuenstlich ein Ungleich-
gewicht erzeugt, oder hei einseitig amputierten kuenstlich das Gleichge-
wicht wiederhergestellt wurde. Solche Versuche sind immer heden-
klich, weil die Versuchspflanzenteile noch wachsen, daher stets Ge-
wichtsveraenderungen unterworfen sind, sodass ein wirklicher Ge-
wichtsausgleich auf die Dauer nicht vorgenonnnen werden kann. Eine
einfache und sichere Mcthode besteht dagegen darvin, die betreffenden
Systeme sich horizontal auf einer Wasserflaeche schwimmend entfal-
ten zu lassen (Fig. 4). Bei dieser Versuchsanordnung treten die Sei-
tenbewegungen in ungeminderter Intensitaet auf; sie sind also von
einer Reizung durch ungleiche Belastung unabhaengig.

Da auch die Beteiligung von Lichtreizbarkeit nicht in Frage
kommt (die gleichen Bewegungen treten auch im Dunkeln auf), handelt
es sich um eine jener Reizbarkeiten, die von Noll als Morphaestesie

bezeichnet wurden. Das IFehlen einzelner Blatteile muss als korrela-
tive Stoerung wirken.
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Heute kann man sich das Zustandekommen solcher morphaeste-
tischer Reaktionen durch ungleiche Wuchsstoffverteilung erklaeren:
jedes Blatt und jeder Teil eines Blattes erzeugt Wuchsstoffe, die in
die Achse eines symmetrischen Organes eintreten. Ungleiche Verteilung
derselben wird eine Konvexkruemmung auf der Seite hervorrufen,
wo ein Plus von Wuchsstoffen vorhanden ist. Dass durch Zufuegen
von Heteroauxin derartige Seitenkruemmungen in intakten Fiederblaet-
tern. hervorgerufen werden kann, zeigten hesondere Versuche an Ja-
caranda mimosifolia (I'ig. 5) und anderen Pflanzen.

Immerhin koennen mit dieser naheliegenden Erklaerung nicht alle
Leobachteten Erscheinungem erfasst werden. Rueckt z. B. ein Seiten-
hlaettchen an die Stelle einer Endfieder, so wird die Bewegung sistiert,
wenn das Seilenblaettchen genau in die Verlaengerung der Hauptachse
eingetreten ist. Auch jetzt treten die Wuchsstoffe aus dieser Fieder
von der Seite in die Achse ein. Warum wird deren Konvexkruemmung
sistiert wenn die symetrische Stellung der Fieder erreicht ist?

Auch der (Fig. 7) apgebildete IFall, wo ein intactes Blittchen
von Schizolobium mit seinem Gelenk auf das Fehlen anderer Bléattchen
desselben Blattsystems reagiert, zeigt, das wenn die Erscheinung
ueberhaupt durch Wuchsstoffverteilung hervorgerufen wird, die Ver-
teilung dieser Wuchsstoffe imn ganzen Assimilationssystem sehr fein ab-
gestimmt sein muss. Das (relenk reagiert auf das Fehlen von Wuchsstof-
fen oder anderen Einfluessen, die in der Blattachse circulieren. Im
unversehrten Blatt muessen also danernd Wuchsstoffe oder andere
Einfluesse von allen Teilen zu allen Teilen transportiert werden.

Auch in zweizeilig beblaetterten Zweigen, wie bei Ulmus und
Polygonum werden die seitlichen Abweichungen des Spitzenspros-
ses, die zu den bezeichnenden Zickzackfiguren fuehren, durch Kor-
relationen von den basal stehenden Blaettern induziert (Figs. 8, 9).

Aus allem koennen wir folgern, dass die Symmetrie der geschil-
derten Blattsysteme durch innere, korrelative Reaktionen wieder her-
gestellt wird. Wachsstumshormone, durch deren ungleiche Verteilung
man identische Bewegungen hervorrufen kann, sind wahrscheinlich
heim Zustandekommen der Bewegungen beteiligt. Dagegen bleibt es
noch zu erforschen, wie eine so fein abgestimmte Verteilung der
Wuchssloffe herbeigefuehrt werden kann, dass talsaechlich die so
genaue Wicderherstellung der Symmetrie hierdurch erklarlich wird.

Wahrscheinlich wird es sich so verhalten, wie in anderen Faellen,
wo Wuchsstoffe beteiligt sind. Diese stellen nicht die erste und nicht
die einzige Ursache der Reaktion dar, sondern, sind nur eines der
Mittel, deren sich der pflanzliche Reaktionsmechanismus bedient.
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