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Desde Schimper (1898) consideram-se, em ecologia vegetal,
os caracteres morfologico-anatomicos muitas vezes encontra-
dos nas plantas xerofiticas. como uteis no sentido de protege-
rem o vegetal contra a perda demasiada de agua. Assim, as
plantas das regices aridas manteriam um balanco favoravel de
4gua, gragas as estruturas xeromorfas. Para Schimper o fator
agua é tao preponderante que éle explica o xeromorfismo ob-
servado nas plantas que vivem em substrato saturado de agua,
pela teoria da séca fisioldgica, quer dizer, pela falta de agua
por motivos fisiolégicos. O fator agua, até hoje, é tido, prati-
camente, como sendo o unico que regula a distribuiciao da ve-
getacao no globo terrestre (Troll, 1956) . De fato, é o elemento
preponderante e que, pelo balango entre absorcdo e perda,
através da transpiracio, condiciona a vida vegetal, tendo cria-
do, no decorrer dos tempos, plantas adaptadas as condigoes
mais variadas quanto a sua disponibilidade. Os xeréfitos es-
cleréfilos e os xerodfitos suculentos, sdo tipos de adaptagao mui-
to diferentes ao ambiente séco. As consideragdes seguintes re-
ferem-se apenas aos problemas relativos aos xeréfitos escle-
rofilos.

(*). — O presente traktalho, baseado numa conferéncia proferida no 18.0 Congresso
Internacional de Geografia, Rio de Janelro, agdsto de 1956, foi escrito no De-
partamento de Botan.ca da Facudade de Filosofia, Ciéncias e Letras da Univer-
sidade de Sdo Paulo e para isso o autor contou com recursos fornecidos aquéle
Departamento pela COMISSAO INTERESTADUAL DA BACIA PARANA-URU-
GUAI, em conseqiiéncia dos convénios firmados a 22 de setembro de 1955 e a
.27 de maio de 1957 entre as duas insttuicdes.
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De acordo com Walter (1951), citamos os seguintes caracte-
res morfologico-anatomicos das folhas considerados como sen-
do de valor para a redugdo da transpiracdo, no sentido de
Schimper: reducio da superficie foliar; nervuras densas; mui-
tos estomatos pequenos por unidade de superficie, muitas vezes
situados em covinhas; células epidérmicas pequenas; revesti-
mento com pélos; paredes externas da epiderme espessadas;
esclerénquima muito desenvolvido; cuticula espéssa; camadas
cutinizadas; presenga de céra, taninos, 6leos volateis, resinas,
mucilagem, varias camadas de paligadas, etc.

Mais tarde surgiram duavidas, sobre a validade da teoria de
Schimper, relativamente a utildade das adaptagées xeromor-
fas. Ja em 1914 emprega Kamerling o térmo “pseudo-xeréfi-
tos” para as plantas xeromorfas que possuem uma elevada
transpiragao. Os trabalhos de Maximov (1923, 1929, 1931) con-
firmaram que os xerofitos esclerdfilos revelam muitas vezes
uma transpiracdo mais intensa que os meséfitos. Schreve
(1924) nega toda a correlacdo entre xeromorfismo e transpira-
cdo. Com ésses trabalhos, por volta de 1930, surgem as duvi-
das quanto ao conceito de Schimper, até entao tido como uma
das hipé6teses mais solidamente fundamentadas.

Kamp (1930), Ferri (1944) e Evenari (1949) provaram que
uma cuticula espéssa nio precisa proteger mais que uma mui-
to fina. Boon-Long (1941) demonstrou que a permeabilidade
¢ o fator essencial que reduz a perda de agua, mesmo numa
folha com a epiderme retirada. A aplicagcao de uma solugao
de 0,1 M de acgdcar, pode reduzir a transpiracdo de 36%.
Bennett-Clark (1945) achou a transpiracao em folhas com pé-
los, da mesma ordem que nas mesmas apés o afastamento do
seu revestimento piloso. A teoria da séca fisiolégica foi tam-
hém abandonada desde os trabalhos de Stocker (1923) e Fir-
bas (1931), relativamente a vegetagdo das turfeiras. A mesma
teoria foi desaprovada para os haléfitos por varios autores
(cf. Adriani, 1956).

Wood (1933) encontrou uma vegetagdo esclerdfila no oeste
da Austrélia, em regides com a precipitacdo mais elevada que
a evaporacdo, em, praticamente, todos os méses do ano. Hy-
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gen (1953) admite que a adaptagdo xeromorfa € freqiiente-
mente sem utilidade alguma e pode ser até prejudicial para
a planta. Mais dados interessantes nésse sentido encontram-
se ainda nos trabalhos de Shields (1950), Grie (1955), Ferri
{1955), Killian (1956) e Stocker (1956). Mas o problema esta
ainda em aberto e muitos autores afirmam até hoje que os
caracteres xeromorfos sdo adaptacbes valiosas a resisténcia
contra a séca, por diminuirem a tfranspiracao.

Foi o trabalho muito valioso de Ferri (1955) que nos deu
uma nova idéia sobre o xeromorfismo e que estimulou as con-
sideracdes tecidas no presente ensaio. Esse autor demonstrou
que a flora arbdrea e arbustiva do cerrado brasileiro possui
folhas xeromorfas, dotadas de lenta reatividade estomatica e
que praticamente nunca reduzem a transpiracao, fato ésse que
14 fora demonstrado anteriormente por Rawitscher, Ferri e
Rachid (1943), Ferri (1944) e Rawitscher (1944, 1948), etc.

Ferri (1955) comparou em seu trabalho a transpiracado e
a estrutura foliar de representantes da flora da caatinga e do
cerrado. Verificou que as folhas das plantas do primeiro eco-
tipo sdo dotadas d’'um xeromorfismo pouco pronunciado, pos-
suindo, a0 mesmo tempo, uma boa reatividade estomatica e
reduzem muito eficientemente a sua transpiragdo. As plantas
no cerrado mantém os seus estomatos abertos durante o dia
todo sem interferir no andamento da transpiracao. As folhas,
todavia, sdo de uma estrutura nitidamente xeromorfa. Este
fato surpreendente nao se enquadra bem na teoria de Schim-
per e recomenda uma revisiao dos conceitos até hoje forma-
dos sObre as causas do xeromorfismo.

Causas possiveis do xeromorfismo.

Nao queremos aqui entrar em discussao detalhada das
diversas causas do xeromorfismo, pois a literatura acima ci-
tada trata exaustivamente do assunto. Queremos apenas lem-
brar as seguintes causas possiveis:

1 — Agua: sua disponibilidade no solo, absorgio pela

raiz, a eficiéncia da conducio pelo xilema, a trans-
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piracao com as suas condigGes fisiolégicas e fisicas,
concentracao elevada do suco vacuolar, etc.

2 — Luz: Produgao de hidratos de carbono pela fotossin-
tese, efeito direto da luz sbdbre o citoplasma, acado
sobre a destruicdo do hormoénio de crescimento, etc.

3 — Sais iminerais: escassez de elementos minerais e
também de n:.icronutrientes.
4 — Fatores plasmaticos ou metabdlicos.

A maioria désses fatores e outros mais ja foram advoga-
dos por muito autores, primando sempre o fator agua com
seus efeitos diretos e indiretos. Reina a maior discordéancia
de opinides, ap6s as provas acumuladas na literatura, segun-
do as quais as estruturas xeromorfas nao precisam ser cau-
sadas Unicamente pela escassez da agua, nem possuir, neces-
sariamente, qualidades protetoras. Parece patente que o pro-
blema do xeromorfismo nao pode ser resolvido satisfatoria-
mente da maneira em que foi colocado até hoje.

Um fator ambiente nunca cria estruturas sem ser através
do metabolismo. Sdo equilibrios de reagées quimicas que se
modificam no protoplasma sob a influéncia das condigdes do
ambiente e cujo resultado, assaz secundario, se manifesta em
peculiaridades anatémico-morfolégicas. O ambiente age, além
disso, sObre o vegetal, por dois modos muito diferentes: 1)
sobre o fenotipo durante o ciclo de vida dos individuos e 2)
sObre o genotipo como processo histérico de selegdo dentro
de populagdes geneticamente heterogéneas e por mutacoes
que porventura surjam no decorrer dos tempos.

Se partirmos da hipétese de que os fatéres ambientes
exercem o seu efeito sObre as reac¢des que se desenrolam no
protoplasma, parece 6bvio que fatores tais como desidratacao,
nutricdo variada, temperatura e muitos outros, possam alterar
equilibrios metabdlicos ou lhes imprimir um certo rumo. Pro-
vavelmente deslocam-se os balancos metabdlicos mais para
um ou mais para outro lado, em consequéncia da influéncia
das condigdes ambientes sobre o sistema dindmico do protoplas-
ma.
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Apés uma apreciacdo da literatura sobre o problema da
correlagao entre estrutura xeromorfa e xerofitismo, chegamos
a conclusdo de que a causa mais provavel do aparecimento
destas peculiaridades anatomico-morfolégicas reside num cer-
to tipo de balango metabdlico.

Admitimos que éste tipo seja a propor¢ao entre a quantida-
de dos hidratos de carbono produzidos pela fotossintese e a dos
usados em varios processos, quer dizer, o quociente:

hidratos de carbono produzidos pela fotossintese C prod.
hidratos de carbono usados pelo crescimento, respira- C us
racdo, etc.

Quando o uso dos hidratos de carbono é diminuido pela
acdo de fatores limitantes do crescimento e da respiracio,
surgird um excesso dos mesmos. Naturalmente devemos su-
por que néste caso, a fotossintese continue normal. Pode-se,

portanto, admitir que os equilibrios correspondentes aos quo-
cientes

C prod.

=1 =<1; = > 1.
C us.

O quociente 1 indicaria o balanco regular em que a fo-
tossintese fornece tanto quanto se gasta nos processos normais
do crescimento e da respiragdo. O quociente < 1 sé6 seria pos-
sivel temporariamente a custa do uso de reservas de hidratos
de carbono. O quociente > 1 significaria um excesso de hi-
dratos de carbono produzidos sébre os usados. SO néste
ultimo caso pode haver xeromorfismo.

Quase tudo que se conhece como caracteristico da estru-
tura xeromorfa é constituido de hidratos de carbono ou deri-
vados. As folhas xeromorfas contém, por unidade de volume,
muito mais celulose e lignina que as higromorfas ou meso-
morfas, devido as membranas espessas, as nervuras muito de-
senvolvidas, o esclerénquima abundante e a reducdo do tama-
nho celular. Celulose, lignina, mucilagem, cutina, céra, resina,
taninos terpenoé (6leos essenciais), sdo hidratos de carbono
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ou derivados. Todas estas substiancias sdao consideradas, com
muita razado, excretos do metabolismo (Frey-Wyssling, 1935) e
que sdo eliminadas, ou para fora da célula, como membranas,
etc., ou para dentro do vacuolo, como no caso dos taninos, etc.

Os produtos da fotossintese gastam-se no crescimento pa-
ra a formacado de novas membranas celuldsicas e para a sintese
de novo protoplasma, ou sdo transportados aos lugares de re-
serva. Os &cidos aminados que constituem os polipeptideos,
necessitam de acidos organicos para a sua sintese. Estes, por
sua vez, derivam de hidratos de carbono. A respiragdo, quei-
mando agucares como combustivel essencial, é outro fator que
diminui a quantidade dos hidratos de carbono disponiveis. O
balanco entre produgao e uso vai determinar o quanto resta
para ser eliminado sob varias formas que, por sua vez, depen-
derao de fatéres genéticos responsaveis pela formacgio de ca-
talizadores metabdlicos especificos dos géneros e das espécies.

Assim, resta-nos examinar quais as condi¢bes que.provo-
cam um balanco que conduz ao excesso de hidratos de carbono
nas folhas. A fotossintese, de um lado, deve ser intensa e, de
outro, o u uso dos produtos da mesma deve ser reduzido. Am
(zuantldade dos hidratos de carbono é utilizada no crescimen-
to do vegetal de modo que todos os fatores limitantes do au-
mento do volume do individuo devem produzir um balango a
favor de um superavit em hidratos de carbono. Para sim-
plificar, podemos encarar apenas os dois fatores preponderan-
tes: 1) a fotosintese em condicbes de alta producdo e 2) a exis-
1éncia de fatores limitantes do crescimento (*).

Situando assim o problema do xeromorfismo, podemos en-
contrar muitos fatores limitantes do uso dos hidratos de carbo-
no, que poderdao causar um excesso e a sua eliminagdo com o
aparecimento de estruturas xeromorfas. Podem ser fatores
limitantes do crescimento: 1) a falta de 4gua que limita por de-

1dratagao e 2) a falta de elementos minerais essenciais, como
p. ex. o nitrogénio, impedindo a sintese de proteinas, a falta de

(*). — Nao querendo visar esta simiplificagdo, é natural que cqualquer intensidade da
fotossintese, qualquer gridu do uso dos produtos da mesma, podem ter como re-
sultado um dos trés tipos de quociente acima mencionados. Pois, o resultado de-
pende de proporgdes e nip de valores absolutos. )
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fésforo e de outros macro- e micro-nutrientes minerais cuja_
falta mantera o balanco dos hidratos de carbono a favor de um
superavit.

Quando citamos ésses fatores limitantes do crescimento,
repetimos simplesmente fatos bem conhecidos da boténica apli-
cada a agricultura. A ecologia vegetal, de um modo geral, nao
tomou conhecimento désses dados, até ha pouco, como sendo
fatores seletivos da vegetacido, exceto o fator agua. O balango
C prod./C us. pode também limitar o crescimento pela quan-
{idade exigua dos hidratos de carbono sintetizados, de modo
que o excesso, neste caso, pode surgir do lado dos sais miune-
rais. E isto, provavelmente, acontece quando a fotossintese é
diminuta pela falta de luz, CO., etc. O resultado final sera,
desta forma, a falta de todos os caracteres tidos como xeromor-
fos, tornando-se a estrutura anatomica mesomorfa ou até hi-
gromorfa. Folhas de sombra ou folhas com exposi¢cdo para o
lado da menor insolacao, sao exemplos conhecidos. E a vege-
tagdo rasteira de plantas umbroéfilas, na sombra das matas, se
caracteriza pelo higromorfismo, caso nao ocorram os fatores
que reduzem o uso de hidratos de carbono.

Terminologia.

Nas estruturas morfologico-anatomicas dos vegetais consi-
deradas de valor adaptativo ao ambiente, como, p. ex.: higro-
morfismo, mesomorfismo e xeromorfismo, relacionados aos ve-
getais, a saber, higréfitos, meséfitos e xeréfitos, pode-se distin-
guir entre: 1) estrutura somatica ou fenotipica adquirida du-
rante o ciclo evolutivo dos individuos e nao transmissivel a
geracdo seguinte e, 2) estrutura constitucional ou genotipica,
que é geneticamente adquirida e fixada por selecio através
dos tempos. Thoday (1933) distingue entre “xeroplasty”™, que
€ a adaptacgdo estrutural fenotipica, devido a plasticidade for-
mativa do individuo e “xeromorphy”, como carater constitu-
cional adquirido em defesa a séca (= xeromorfismo). Acha-
mos que esta distin¢ao nao satisfaz aos fatos, pois é sabido que
muitos xerdéfitos por constituicdo genética possuem até grande
plasticidade, a qual se manifesta na transformacao de suas
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estruturas num ambiente umido (Goebel, 1908) . Kiister (1916)
criou mais acertadamente o térmo de trofomorfose, de maior
ambito de aplicagdo, para assinalar modificagées estruturais
pelas diferengas da nutrigio. Ele distingue ainda, nas trofomor-
foses, a hipoplasia e a hiperplasia. Estruturas hiploplastas, de
acordo com éle, sdo pouco desenvolvidas por nutricdo insufi-
ciente (folha de sombra, etc.) e hiperplastas representam as
mais diferenciadas produzidas num estado de nutrigdo muito
Lioa (folhas de luz, etc.). A folha xeromorfa, de acordo com
esta terminologia, é hiperplasta, devido a hiperalimentac¢iao com
hidratos de carbono.

Kiister idealizou a sua terminologia para designhar certos
caracteristicos da anatomia patolégica, de sorte que o sentido
dos seus térmos é diferente daquéle por nés atribuido, mas
éle confere aos fatores nutricionais a maior importancia. Em-
prega éle também o térmo metaplasia para designar alteracées
celulares que nao implicam em modifica¢ées de volume. Acha-
mos, todavia, que a terminologia empregada no nosso sentido é
muito indicada para denominar os estados estruturais causa-
dos pelo quociente C prod./C us.

Muitas vezes fala-se em tecido nao diferenciado (folha hi-
grofitica ou de sombra, etc.) e diferenciado, quando éste apre-
senta muito esclerénquima, diversas camadas de palicadas, cuti-
cula grossa, membranas espéssas, etc., em suma, os caracte-
res que se encontram nas folhas escleréficas, xeromorfas ou
nas folhas de luz, etc.

Pela hipétese acima desenvolvida nao é necessario que a
folha xeromorfa seja também a de um xeréfito. Por essa ra-
z3ao propomos o térmo mais neutro e ja conhecido — esclero-
morfismo — (scleros = duro). A folha de estrutura hiploplas-
ta, pouco diferenciada, p. ex. a dos higréfitos, poderia ser cha-
mada de malacomorfa (malacos = mole). Aliés, o térmo xeréd-
tito malacéfilo ja foi empregado por Walter (1951). Teriamos,
entdo, malacomorfismo, mesomorfismo, escleromorfismo ou,
com outras palavras, folhas moles de esqueleto membranaceo
pouco desenvolvido com a cuticula fina, estomatos grandes, me-
sofila pouco diferenciada, etc., o tipo intermediario e, por fim,
o escleromorfismo com os caracteristicos que coincidem com os
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do xeromorfismo atual. Também os térmos de hipoplasia e hi-
perplasia e, intercalando-se ainda “mesoplasia”, poderiam ser
usados para caracterizar as estruturas causadas pelo quociente
metabdlico. O esquema que se segue di uma idéia da termino-
logia que prefereriamos empregar com o intuito de desarraigar
a correlacdo direta e considerada quase como sendo absoluta,
entre higréfito e higromorfismo e xeréfito e xeromorfismo.
Nao negamos a existéncia désses tipos ecolégicos, mas supomos
que seja perfeitamente possivel que haja higréfitos malaco-
morfos, mesomorfos e até escleromorfos, e xerdfitos malaco-
morfos e escleromorfos ,pelo efeito de varios fatores, além dos
dependentes do balango de agua. :

C prod. C prod.
' =1 > =1+ n
C us. C us.
(higromorfismo) mesomorfismo (xeromorfismo)
hipoplasia mesoplasia hiperplasia
pouca diferenciaciao diferenciacdo média muita diferenciacio
malacomorfismo mesomorfismo escleromorfismo

A folha malacomorfa, segundo a nossa interpretacio, pode
cer de higréfito ou de xerdfito. A folha escleromorfa pode
ser de xerofito real ou de higréfito. Montfort (1918) ja criou
os térmos “higréfitos xeromorfos” e “xeréfitos higromorfos”,
nos seus estudos sobre as plantas das turfeiras européias, que
vivem em substrato sempre imido e que possuem, apesar dis-
s0, estruturas xeromorfas. Os xerdfitos-malacéfilos sdo geral-
mente ricos em esséncias volateis, possuindo na folha muitos
estomatos e pequenas células epidérmicas, muitos pélos, etc..
indicando um balanco C prod./ C us. = 1 + n, enquanto os hi-
gréfitos malacéfilos carecem désses caracteres, como indicio de
um quociente menor. O fator responsavel destas estruturas é
para nés o balanco C prod./ C us., que depende de um conjunto
de causas e efeitos, ou provenientes de efeitos do ambiente ou
de fatores genéticos de sua constituigdo interna. No esclero-
morfismo, poder-se-ia ainda distinguir 1) escleromorfismo fe-
notipico e 2) escleromorfismo genotipico. E nos dois ainda é
possivel diferenciar entre: a) escleromorfismo xérico, causado
pelo balanco desfavoravel de 4gua e b) escleromorfismo oligo;
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‘tréfico, originado pela deficiéncia nutritiva de elementos mi~
‘nerais, como, p. ex., concentragio insuficiente de N, P, K e ou~
tros macro- e micro-elementos.

'E’ curioso notar que em ecologia e anatomia vegetais tra-
tamos apenas do esqueleto membranacec. Assim é que uma
folha apresenta hipoplasia e hiperplasia “membraniceas”. De
importancia muito maior seria o conhecimento da hipo e da
hiperplasia plasmaticas ou da nutricio normal e anormal do.
citoplasma, como base para as suas funcoes. fisioldgicas. E’ de
supor que a hiperplasia ou escleromorfia membranaceas, prin-
cipalmente na folha pseudo-xeromorfa, poderia ser acompa-
nhada por hiploplasia ou hipo-nutrigao do citoplasma ou de-
certos defeitos funcionais (pequena capacidade de reter agua.
estado coloidal modificado, reatividade diminuta, etc.).

Escleromorfismo xérico.

Um elevado numero de trabalhos cientificos provou que a
{alta de 4gua pode induzir em mesofitos estruturas escleromor-
fas. Estas estruturas, de acordo com o nosso conceito, sio o
resultado da eliminacao de um excesso de hidratos de carbone
quando o quociente C prod./ Cus. = > 1. A fim de que possa.
haver um superavit de hidratos de carbono, devemos admitir
gue a fotossintese se processe normalmente ou sem demasiada.
restricdo imposta pela falta de agua. De outro lado, a desidra~
tacdo dos tecidos deve reduzir o crescimento e, conseqiiente-
mente, o uso dos hidratos de carbono produzidos pela fotossin~
tese.

Fotossintese. As folhas dos xerdéfitos escleréfilos parecem bem.
aparelhadas para efetuar uma fotossintese intensa, pois pos-
cuem um elevado niimero de estomatos, um sistema extenso de-
espacos aéreos no mesoéfilo e muitos cloroplastos em varias,
camadas paligddicas. Guttenberg (1927), Guttenberg & Buhr
(1935) e Killian (1933) provaram que os xeréfitos do Mediter-.
raneo e da Algéria tém intensa atividade fotossintética logo
apés as primeiras chuvas. Kostytschev (1930) e Kostytschev e
Berg (1930) observaram fotossintese muito elevada em xer6~
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fitos da Transcaucésia e Asia Central, mesmo durante a época
séca. Harder e Filzer (1931) acharam uma intensa absorcao
de CO. em xerdéfitos do Sahara no periodo séco.

Um deficit de agua nas folhas, em vez de reduzir, até au-
menta a intensidade da fotossintese, como foi observado por
vérios autores (Tumanow, 1927; Dastur., 1935; Chrelaskvili,
i941) . Em folhas de macieira Alekseev (1935) achou o maximo
da fotossintese quando havia um deficit de 4gua da ordem de
10 a 20% e Heinicke e Schilders (1937) notaram que a faita
de 4gua no solo reduz a transpiracio a 1/4 da normal, enquan-
1o a fotossintese diminui apenas pela metade.

Simonis (1947) verificou que a fotossintese aumenta ao re-
dor de 11 — 25% em plantas cultivadas em solo relativamente
séco, em que se desenvolveram também estruturas esclero-
morfas das folhas. Veihmeyer e Childers (1950) notaram em
plantas cultivadas que a fotossintese continua intensa, produ-
zindo aumento do péso séco quando a escassez de agua ja reduz
sensivelmente o crescimento. Eckart (1953) concluiu de expe-
riéncias realizadas com Centaurea que um grande deficit de
&gua nos tecidos ndo tem praticamente influéncia sobre a fo-
tossintese. Ried (195) observou em liquenes, que a folossinte-
ge continua praticamente normal até a perda de agua atingir
999% do teor inicial.

Dai pode-se concluir que a fotossintese, nos xeréfitos, con-
tinua intensa quando se manifesta ja um certo deficit d’agua e
que ela sofre menos reducgdo que a transpiragdo. O fechamento
total dos estomatos implica naturalmente em todas as plantas
na cessagdo da fotossintese. Podemos entdo admitir, perfeita-
mente, que os xerdfitos, tendo a fotossintese pouco reduzida,
enquanto o crescimento ja é limitado pela desidratagao, pode-:
riam facilmente produzir um quociente C prod./ Cus. = 1 + n,
0 que causaria o xeromorfismo pela eliminagdo do excesso de
hidrato‘s‘ de carbono, da maneira acima explicada. E’ fato co-
nhecido que a fotossintese intensa pode acarretar facilmente
um excesso de hidratos de carbono quando a falta de agua de-
limita o crescimento (Zalensky, 1904; Yin e Tung, 1948 cita-
dos por Iljin, 1957).
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Limitacdo do crescimento. A outra grandeza do quociente me-
tabdlico é constituida pelo uso dos hidratos de carbono, e disso
depende, por seu lado, o crescimento, etc. O deficit de agua
_nas folhas e o alto valor da concentragido do suco—\}gcuolar
! Walrter 1931) dificultam o crescimento. De fato, a vegetagao
xeromorfa revela, ffeduentemente um crescimento lento e li-
mitado. A falta de agua afeta a atividade de divisao celular nos
meristemas e tem uma influéncia pronunciada soébre a fase do
crescimento por distensao (Meyer e Anderson, 1952). Assim
se reduz o volume celular e, concomitantemente, o dos 6rgaos
(Yapp, 1912). As causas déste fato residem, provavelmente, na
alterag@o dos equilibrios enzimaticos que, de acordo com va-
rios autores, catalizam mais os processos de hidrélise que de
sintese, quando o tecidc se desidrata. Amido se transforma em
acucar (Tollenaar, 1925); Spoehr e Milner, 1939), de modo que
a concentracido dos agucares aumenta. Parece que as concen-
tracGes elevadas de agicares e que nao sao aproveitadas no me-
tabolismo, favorecem a excrecdo de celulose, visto que mem-
branas espessas de celulose se formam também na experién-
cia artificial, no caso de uma plasmdlise permanente com 10%
de glucose ou 16-209% de sacarose (Klebs, 1888; Haberlandt,
1919). A eliminacgdo de celulose pela formacido de camadas su-
cessivas e excregao de céras, esséncias, etc., aparentemente,
nao é prejudicada pelo estado de desidratagao do citoplasma.

Pela desidratacio se modifica também a atividade das pro-
teasees para o lado da protedlise (Petri e Wood, 1938; Kursa-
nov, 1941). Parece que a sintese das proteinas é muito afetada
durante a fase de alongamento celular, que é também caracte-
rizada pelo maior aumento da hidratacao da célula, pela maior
atuacdo do hormonio de crescimento e pela maior intensida-
de respiratéria (O'Kellev e Charr, 1933 e De La Pena, 1953).
‘A desidratagdo citoplasmética reduz, portanto, o tamanho ce-
lular e o dos érgaos, o que se observa em todas as plantas. O
numero absoluto das células, aparentemente, é as vezes man-
tido durante a diminuigcdo do tamanho da folha (Volk, 1937).
A redugio do tamanho das células epidérmicas.e dos estomatos
ndo progride na mesma proporcio que a do mesoéfilo foliar.



XEROMORFISMO 37

Resumindo, podemos dizer que o crescimento diminuto
gasta pouco dos hidratos de carbono sintetizados pela fotossin-
tese, acumulando-se desta forma, um superavit dos mesmos.
Os caracteres tipicos da folha escleromorfa acima citados po-
dem se explicar através do quociente C prod./ Cus. =1 4 n,
seja: 1) pela eliminacdo do excesso de produtos diretos e indi-
retos da fotossintese, seja: 2) pela redugdo do volume celular em
conseqliéncia da desidratacdo citoplasmatica. Sob ésse ponto
de vista, a planta ndo adquire, como se pensou antigamente,
os caracteres escleromorfos, a fim de se proteger contra a sécs,
mas sim, pela modificacio do conjunto de reacgées metabolicas
impostas pelos fatéres ambientes. -

Escleromorfismo oligotroéfico.

O fator 4gua nao é o unico que limita o crescimento e, as-
sim, o uso dos hidratos de carbono. Cremos que nem sempre
¢ a falta de agua que seleciona os tipos mais pronunciados de
plantas escleromorfas. Os fitoecdlogos limitam-se demais ao
estudo do fator 4gua, deixando de lado o acervo de conhecimen-
tos acumulados pela pesquisa experimental na agricultura, re-
lativa a influéncia da nutrigdo mineral s6bre a morfologia e a
anatomia de vegetais cultivados. Molliard (1907, citado por
Czapek, 1913), Dassonville (1897-1898, cit. por Czapek, 1913)
e Kiessel (1906, cit. por Czapek, 1931) observaram que a falta
de sais na alimentagdo pode produzir alteracbes anatdémicas
também no sentido do escleromorfismo. Muitos outros désses
trabalhos mais antigos foram citados por Czapek (1913), Kiis-
ter (1916) e Mothes (1932). Benecke-Jost (1923, p. 73 dizem que
o desenvolvimento extraordinario do esclerénquima nos xeré-
fitos talvez nao seria causado pela falta de agua, aludindo ao
{fato de que as estruturas xeromorfas aparecem também nas
culturas em solugGes nutritivas, deficientes em certos sais mi-
nerais. Mothes foi o primeiro que idealizou a hipdtese de que
as estruturas xeromorfas poderiam ser causadas pela falta de
elementos minerais e, principalmente, do nitrogénio. Wood
(1934) pensa que a deficiéncia de bases possa seleciorar a vege-
tagao xeromorfa e Beadle (1952) supde que a causa da selegdo
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de tipos de vegetacao escleromorfa pudesse ser a falta de nitro-
génio e de fésforo. Parece que a falta de P causa os mesmos
caracteristicos estruturais como a deficiéncia de N (Wallace,
1951). Shields (1951) admite que a falta de N acarreta xero-
morfismo. Segundo Tumanov (1927), sdo varios os fatores
que podem produzir escleromorfismo, a saber: falta de agua,
poda das raizes, noites frescas e nutrigdo mineral deficiente.
Interessante é também notar que Laurent (1904) e Molliard
(1906) conseguiram escleromorfismo pela nutricdo artificial
com solucdes de agucar. Convém ainda mencionar o efeito que
exerce a nutricio mineral sdbre a transpiracido reduzindo-a
(p. ex. pelo potéssio) ou aumentando-a (p. ex. pelo célcio),
de modo que os elementos minerais podem afetar indiretamen-
te a economia de adgua (Schmalfuss, 1936; Arland, 1952; Schef-
fer e Welte, 1955) e desta forma a estrutura anatdémica.

Todos éstes efeitos sobre a estrutura escleromorfa podem
ser explicados através do quociente C prod./ C us. e a elimi-
nagao do excesso de hidratos de carbono ou derivados. Trata-
remos, a seguir, mais detalhadamente, do efeito do quociente
metabdlico sobre o escleromorfismo oligotréfico causado pela
falta de nitrogénio.

Escleromorfismo somatico por falta de nitrogénio.

Klebs (1903) notou primeiro que a proporcido entre o ni-
trogénio e os hidratos de carbono é da maior importancia para
¢ desenvolvimento em geral e para as estruturas morfologico-
anatomicas. A intima correlacdo entre o metabolismo do nitro-
génio e dos hidratos de carbono é hoje um fato bem conhecido,
pois_a sintese das proteinas plasmaticas depende do nitrogénio

assimilado e dos derlvardos de hidratos de carbono, de > sorte que

—— T T ———
0 mtrogemo do solo e os produtos da fotossmtese sédo indispen-
—_—
sdveis a sintese do protoplasma e, assim, ao crescimento. Kraus
e Kraybill (1918) estabeleceram quatro proporgdes diferentes
de C : N e atribuem a elas as causas essenciais do crescimento
vegetativo ou reprodutvo. Além do mais, reconheceram que
pouco- C em relagio ao suprimento de N causa tecidos delga-
dos com membranas celulésicas muito finas. Muitos hidratos
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de carbono disponiveis e pouco N causam tecidos lenhosos, io-
lhas pequenas e muito tecido mecanico. Welton (1928) obser-
vou em aveia e trigo, Schneider (1936) em Pelargonium e
Mothes (1932) em varias plantas, que a falta de nitrogénio
causa escleromorfismo. Nightingale (1937), em seu resumo
sobre o metabolismo do nitrogénio das plantas, diz o seguinte:
“Also the plants are tipically stiff and woody when nitrate
is low, owing to thick cell walls and the formation of mecha-
nical fibers, sclerenchymatous tissue etc.”™ “The leaves of such
plants usually have a thick cuticle and epiderms; in short,
1he effect is to produce a relatively xeromorphic plant.”

Os trabalhos de Turner (1922), Mothes (1932), Russel
11937), Dykyj-Sajfertova (1941), Miiller-Stoll (1947), Simonis
(1948), Nightingale (1948), Richter (1952) e Schwabe (1953).
confirmaram as conclusées de Nightingale (1937) e acrescen-
taram ainda que a falta de N causa: nanismo, maior desenvolvi-
mento das raizes em relacio as partes aéreas, reducdo do nu-
mero e tamanho das folhas, escleromorfismo, redugdo da su-
perficie foliar, maior nimero de estomatos por superficie fo-
liar, maior densidade e desenvolvimento das nervuras na fo-
lha, isto é, todos os caracteres tidos como caracteristicos dos
xerofitos escleromorfos.

A alteracdo do quociente C prod./C us. pela falta de N,
pode ter como consequéncia o escleromorfismo, quando a _fo;-
fossintese nao sofre limitagdo. Néste caso temos que exigir
“wue a fotossintese ndo seja limitada, resultando um quociente
do valor 1 + n e, por conseguinte, um excesso de hidratos
de carbono. Segundo Moore e outros (1921), a fotossintese de
algas marinhas ja é normal com N assimilavel na proporgao
de 1 :120.000.000, na dgua do mar. Schulte (1942) verificou
gue o fator N tem pouca influéncia sobre a fotossintes de
Chlorella. Conforme Russel (1937), a adubacdo com N au-
menta a superficie foliar, mas nio a fotossintese e Lundegardh
{1932) verificou uma fotossintese mais intensa em aveia
quando se aplica reduzida adubagao de N, do que com forne-
cimento mais abundante désse elemento. Schmid (1941) ob-
1eve o mesmo resultado na mesma planta. Parece, assim, que
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certa deficiéncia de N nio limita, necessariamente, a fotos-
sintese.

A concentragao realmente pequena do nitrogénio assimi-
lavel no solo limita, freqlientemente, o crescimento, devido a
impossibilidade da sintese das proteinas do protoplasma. De
‘um modo geral, o vegetal é muito mais facilmente afetado no

seu desenvolvimento por fatores que limitam o crescimento

através da deficiéncia de elementos minerais do que pela fo-

‘tossintese deficiente. Assim, deve ser mais freqiiente um ex-
cesso de hidratos de ‘carbono nos tecidos, no habitat natural,
que um de substancias nitrogenadas. Kraus e Kraybill (1918),
‘ceguidos por muitos autores, principalmente na Botanica apli-
cada, atribuem, com razdo, a maior importancia ao quociente
C/N. Este quociente é s6 um caso particular do nosso C
prod./C us. e que enquadra os fatores limitantes do desenvol-
vimento como agua, N, P, micronutrientes, etc., pois, na rea-
lidade o N afeta o balango pelo desaparecimento dos hidratos
de carbono usados ap6s a transformacdo em cetoacidos para
a sintese dos compostos protéicos. Por esta razao, um excesso
de nitrogénio produz tecidos malacomorfos e a sua falta
acarreta escleromorfose, da mesma forma como o excesso ou

falta de agua.

A falta de N pode ter ainda efeitos acessérios. Pleasants
(1930) e Desai (1937) observaram que a falta de nitrogénio
reduz a reatividade estomaética, quer dizer a rapldez do—fe-'
chamento dos estomatos, enquanto que a adubagdo com éste
elemento torna essa atividade mais eficiente. De acordo com
isto, notaram varios autores (Schmid, 1941; Schmalz, 1953)
que a adubagdo com sais nitrogenados reduz a transpiracio.
E de se concluir que, pela falta de N, os estomatos ficam
abertos, sem reagir. No caso do balango favoravel de agua,
a planta pode também realizar fotossintese mais intensa, o
que conduz, como resultado final, a aumento do valor do quo-
ciente C prod./C us.

A deficiéncia de nitrogénio afeta principalmente o cres-
cimento por distensao celular (Burstroem, 1947), de modo que
as células crescem menos de volume na falta de nitrogénio,
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da mesma forma que na falta de agua. A fase do aumento
do volume celular é acompanhada por intensa sintese de pro-
teinas (De La Pena, 1953; O'Kelley e Karr, 1953). Plantas
que sofrem falta de N aumentam logo a intensidade de res-
piracio quando supridas de sais de nitrogénio, indicando sin-
tese intensa de proteinas com gasto concomitante de hidra-
tos de carbono (Moyse, 1948).

Escleromorfismo constitucional por falta de nitrogénio.

O escleromorfismo acima tratado é somaético ou fenotipi-
co, de acordo com a nossa terminologia. Os fatores limitantes
do uso dos hidratos de carbono, seja a agua, seja o nitrogénio
ou qualquer outro, podem produzir o escleromorfismo durante
o ciclo da vida do individuo, sem transmitir a estrutura es-
cleromorfa as geracgGes seguintes, como nos casos de esclero-
morfismo xérico e oligotréfico acima referidos.

O escleromorfismo constitucional ou genotipico se fixou
no genoma por selecdo natural durante longas épocas passa-
das e foi transmitido as geragbes seguintes. Mas mesmo no
escleromorfismo genéticamente fixado é possivel modificar as
estruturas morfologico-anatomicas dentro dos limites da plas-
ticidade do vegetal durante o seu ciclo de vida. Ninguém du-
vida da existéncia de tipos de vegetacio que sdo adaptados
estruturalmente as regides sécas por caracteres genéticamente
{ixados. Esse conceito é basico para a fitogeografia e a eco-
logia. Existe, portanto, o escleromorfismo xérico constitucio-
nal ou genotipico.

Surge a questao se ha também exemplos de esclero-
morfismo oligotréfico causado por falta de nitrogénio e que
seja genotipicamente fixado. Parece que um caso déstes foi
descoberto na vegetagao das turfeiras do clima temperado. Na
associacdo vegetal das turfeiras umidas prevalecem represen-
tantes escleromorfos. Desde Schimper explica-se o “xeromor-
fismo” destas plantas pela séca fisioldgica, mas Stocker (1923)
e Firbas (1931) provaram que éstes “xerd6fitos” transpiram
muito sem reduzir a abertura estomatica e que a séca fisio-
légica nao existe. Mothes (1932) externou primeiro a opinido
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de que o xeromorfismo pudesse ser causado nesta vegetacao
pela falta de N. porque Drosera, uma planta insetivora da
mesma associacio, carece do escleromorfismo, devido a nutrigio
adicional com nitrogénio. Miiller-Stoll (1947) e principalmen-
te Simonis (1948) provaram por meio de culturas com forne-
cimento varidvel de N, que o escleromorfismo da vegetagao
escleromorfa das turfeiras é causado pela pobreza do substra-
10 em compostos nitrogenados assimilaveis. Quando se adicio-
nava N diminuia o escleromorfismo. E deveras interessante
que os caracteres escleromorfos se tornam menos pronuncia-
dos em turfa séca que na saturada de agua, mas isto se ex-
plica facilmente com o aumento da fotossintese devido aos
cstdmatos abertos na cultura imida. Néste caso, torna-se o
quociente C prod./C us. maior do que no ambiente séco onde,
provavelmente, os estomatos fecham por movimento hidroa-
tivo. Surge entao o paradoxo aparente da existéncia de hi-
gréfitos xeromorfos (Montfort, 1917), mas esta contradicido
desaparece aplicando-se o nosso conceito do quociente C
prod./C us. que explica também o aparecimento de esclero-
morfismo em higréfitos. E nao é necessario que o fator que
causa a estrutura escleromorfa seja a falta de agua. Pode
ser também a escassez de nitrogénio, como no caso déste es-
cleromorfismo da associagcao das turfeiras e, talvez, de P, de
acdordo com Tamm (citado por Walter e Ellenberg, 1956) .

Cremos que se pode considerar esta vegetacdo como sele-
cionada num longo periodo de tempo, originando-se um escle-
romorfismo oligotréfico genotipicamente fixado.

Recentemente apareceram varios trabalhos citados por
Billings (1957) que advogam o efeito seletivo do teor mineral
do solo sObre a vegetacdo. Comeca-se a pensar que ao lado
do fator agua pode também a falta de elementos minerais ter
contribuido para selecionar a§ associagbes vegetais caracteri-
zadas por estruturas morfolégico-anatomicas tipicas.

Consideracdes gerais.

Se as estruturas morfolégico-anatomicas dependem, de
um lado do gendéma, e de outro, em larga escala, de equili-
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brios metabdlicos, como procuramos explanar acima, nao é
de admirar que um grande numero de fatores seja capaz de
interferir com elas. Nao queremos discutir as explicagées te-
leolégicas que atribuem a estrutura xeromorfa um papel pro-
ietor.

Ferri (1955), de cujo trabalho partimos, explica as dife-
rencas de estrutura e de comportamento fisiolégico, nas ve-
getacoes do cerrado e da caatinga pela selecio de uma com-
Linacdo de fatores anatomicos e fisioldgicos. Seriam, na ca-
atinga, os fatores de protecdo fisiolégica ligados a poucos ele-
mentos de defesa anatdémica, dando-se o inverso no cerrado.
Esta interpretacdo poderia também explicar a freqiiéncia de
estomatos situados no fundo de pequenas covas, no cerrado e
a sua relativa infreqiiéncia na caatinga. Parece-nos que as
covinhas sdo causadas pelo espessamento das membranas ex-
ternas da epiderme, visto que ja Schimper (1891) conseguiu
em Sonneratia acida cultivada com NaCl, folhas com estoma-
tos mergulhados pelo espessamento das membranas epidérmi-
cas, e estomatos ao nivel da epiderme das culturas sem NaCl,
devido a falta déste espessamento. Pode-se também explicar
o fenémeno aplicando nosso conceito do quociente metabdlico,
admitindo que o NaCl limite o crescimento de Sonneratia
acida em relagdo a cultura sem ésse sal.

Precisa-se ter também em mente o fato de que as folhas
mais escleromorfas, quando adultas, ndo manifestam nenhuma
dessas estruturas, quando novas. Sao desprovidas de espessa-
mento de membranas, nem possuem esclerénquima nem esto-
matos mergulhados, mesmo quando éstes sdo pronunciados na
folha adulta. Justamente nesta fase do desenvolvimento onto-
genético, influencia, provavelmente, o quociente metabdlico a
diferenciagdo dos tecidos, ou para o lado de uma hipoplasia, ou
para o de uma hiperplasia. Inumeros trabalhos provam que os
fatéres ambientes modificam a anatomia foliar nas folhas da
mesma planta, e até em duas de posicio oposta, quando rece-
bem influéncia diferente do ambiente.

Walter (1931) admite que a causa final do aparecimento do
escleromorfismo dos xeréfitos é a elevada concentragdo do
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suco vacuolar. Mothes (1932) atribuiu estas estruturas a falta
de nitrogénio. Mas éle raciocina praticamente como Walter,
pensando que a deficiéncia déste elemento pudesse elevar a
concentracgao do suco celular. De acérdo com a nossa hipétese,
o quociente do metabolismo C prod./ C us. deve-se elevar
nésses casos, devido a concentragdo do suco vacuolar em acgu-
cares nao usados.

Os =xeréfitos escleromorfos acumulam, freqlientemente,
mais sais, principalmente de potassio, no suco vacuolar, em
comparagdo com a concentracdo dos aglucares (Walter, 1951).
Além disso, ha plantas esclerdfilas sempre-verdes da flora eu-
ropéia e as das turfeiras, nas quais a concentracao do suco va-
cuolar é da ordem de grandeza das concentrac¢Ges nos mesofi-
tos. E nds encontramos em folhas tipicamente escleromorfas,
de plantas do cerrado de Emas, valores relativamente baixos
da concentracao de suco vacuolar. Parece que a correlagio en-
tre escleromorfismo e concentragido dos sucos vacuolares nao
pode ser direta.

Parece-nos mais provavel que haja uma relagdo entre os
acucares disponiveis ndo usados no crescimento, etc. e a acumu-
lacdo ativa de sais, de modo que a energia derivada da respira-
~ ¢d0 possa ser maior para realizar o trabalho da acumulacio de
sais nos tecidos foliares. De fato, é sabido que a acumulagido de
sais pelas raizes é favorecida pelo fornecimento de acgucares.
Mas o fendmeno de acumulagio ativa de sais é sem duvida al-
guma um mecanismo comum a toédas as células vivas, inclusi-
ve as das folhas, de sorte que a folha, com mais hidratos de
carbono disponiveis, pode, talvez, também acumular e reter
mais sais minerais.

Este fator energético de que depende, junto com _outros, a_
faculdade de acumular e reter sais, dentre os quais se_destaca
o potassio, me parece o mais importante para a resisténcia do
citoplasma ao dessecamento. Os vegetais de lugares sécos con-
tém muitas vezes uma concentracdo elevada de potassio nos
tecidos foliares (Iljin, 1932). A resisténcia contra a séca foi re-
lacionada, desde ha muito tempo, ao ion potéassico (Levitt.
1956) .
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A luz é um outro fator que tem servido para explicar o
escleromorfismo, como p. ex. no caso do velho problema das
diferencas anatomicas entre as folhas de luz e as de sombra.
A hipétese do quociente metabdlico, todavia, parece também
aplicavel a éste fenomeno, visto que maior intensidade de luz
causa, sem duvida, maior intensidade fotossintética, A folha de
luz torna-se, assim, mais escleromorfa, devido a eliminacio de_

iﬁ_rg_’:e;‘cesso de hidratos de carbono. Depdem, aparenfemente.

contra nossa suposicido, as observacdes de Nordhausen (1903)
e Smith (1934), segundo as quais a estrutura da folha ja é de-
terminada no botdo. Esta “préformacao”, todavia, se da sob a
influéncia do estado de nutricdo da planta. Mais ainda, foi
demonstrado por Nordhausen, que mesmo um ramo cortado
da arvore pode produzir folhas que formam a estrutura de
acordo com a sua antiga posicdo na copa, quando se desenvol-
vem sob iluminagao artificial. Mas, mesmo neste caso, preva-
lece para nés o efeito do quociente metabédlico, porque é bem
conhecido que um ramo de luz contém mais reservas acumula-
das do que um de sombra.

A luz interfere também na formacao de tecidos por inter-
médio de sua agdo sObre o hormonio de crescimento. Delisle
(1938) admitiu que o desenvolvimento da folha seja relaciona-
do ao hormoénio de crescimento e a sua destruicao parcial pela
luz. Deste modo, nos xerdfitos, geralmente muito expostos a
luz solar, pode-se modificar o crescimento celular pela destrui-
¢do do 4cido indolil-3-acético. Mas, da mesma forma é admissi-
vel que a deficiéncia em nitrogénio possa reduzir a concentra-
cao do hormonio, por se originar éste do metabolismo protéico.
A deficiéencia em micronutrientes, como, p. ex. a do zinco,
afeta a sintese do hormonio, contribuindo a reducgac do cresci-
mento (Reed e Dufrenoy, 1942; Tsui, 1948) . Parece assim pro-
vavel que as condigGes oligotréficas possam modificar ou redu-
zir o desenvolvimento foliar com reducao do crescimento em
geral, fenomeno ésse que deve ter como consequéncia um au-
mento do quociente C prod./ C us.

O hormoénio de crescimento tem agdo diferente sObre as
nervuras e o mesoéfilo foliar (Went e Thimann, 1937; Skog,
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1951). O fato da folha escleromorfa possuir o reticulo das ner-
vuras mais desenvolvido, poder-se-ia relacionar a destruicio
menor sofrida, por causa da agdo da luz no tecido denso da
nervura, que no mesé6filo menos compacto, situado por entre
as nervuras.

Mesmo em circunstancias muito peculiares, em que, p. ex.,
o pré-tratamento de sementes (Henkel, 1954) tem como conse-
(liéncia o aparecimento de caracteres escleromorfos das folhas,
ou no caso da formacdo de elementos esclerenquimaticos apds
o choque mecanico (Binning e Timmermann, 1948), cremos tra-
tar-se de modificagbes metabdlicas, com alteracdo do quocien-
te metabdlico.

Citamos acima observagées de Tumanov (1927), sobre di-
versos fatores que conduzem ao escleromorfismo. Apreciamos
suficientemente, a falta de agua e o oligotrofismo mineral, den-
tre as causas por éle citadas. Menciona éle ainda o efeito das
noites frescas e o da poda das raizes. Também éstes dois fato-
res enquadram-se em nosso esquema. A temperatura baixa da
noite reduz ou impede a emigracio dos acucares da folha, man-
tendo déste modo mais elevado o quociente C prod./ C us. nos
tecidos foliares. A perda das raizes reduz tanto o fornecimento
de agua quanto o de sais minerais, reduzindo, ainda, o uso dos
hidratos de carbono pela diminuicdo do volume radicular. O
conjunto déstes efeitos devia aumentar o valor do quociente
metabdlico com a conseqiiente formacgao de caracteres esclero-
morfos nas folhas, de acordo com a nossa hipétese.

Até o fator tempo pode influir no quociente metabdlico,
quando os fatores limitantes do crescimento estdo presentes ou
ausentes ern apenas certa fase do desenvolvimento do vegetal.
Na mesma planta podem, assim, se formar érgios de estrutura
diferente, de acordo com a agio déstes fatores em fases diferen-
tes do desenvolvimento. ‘

Limitamo-nos, neste ensaio, propositalmente, ao esclero-
morfismo foliar. O quociente metabdlico afeta, entretanto, a
planta tdda. Por esta razdo tanto a falta de dgua como a de N
ou de P favorecem o desenvolvimento das raizes, relativamen-
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te as partes' aéreas, visto que o crescimento se realiza mais fa-
cilmente no lugar onde o elemento deficiente é logo accessivel
sem necessidade de ser transportado. O crescimento maior dos
orgaos subterraneos conduz a certa auto-regulacido pelo au-
mento da prépria capacidade absorptiva por intermédio da
maior disponibilidade de actcares para a respiracio.

Parece que a admissdo de um principio mais geral e que
inclui as causas mais variadas e nao s6 a falta de agua, fornece
uma explicacdo mais adequada do escleromorfismo e também
dos outros “morfismos”. As controvérsias sobre a origem e a
significagao do escleromorfismo parecem tornar-se de solucdo
mais ficil, pois a hipdtese explica que o escleromorfismo de as-
sociacfes vegetais encontradas na natureza pode ter diversas
causas. A nossa hipotese também nao exclui que os caracteres
morfologico-anatémicos, como as membranas espessas, cuticula,
céra, etc., uma vez formados, possam ter, secundariamente,
certo papel no sentido de diminuir a perda de agua.

RESUMO

O autor tenta uma nova interpretagdo do escleromorfismo
foliar ,admitindo que as estruturas morfologico-anatémicas se-
jam causadas pela interferéncia do ambiente nos fendmenos
metabdlicos. Supbe que o quociente metabdlico

hidratos de carbono produzidos pela fotossintese C prod.
hidratos de carbono usados pelo crescimento, respira- C us
¢ao, etc.

seja a causa principal tanto do xeromorfismo como do
higromorfismo.

Quando um fator limita o uso dos hidratos de carbono sem
alterar a fotossintese, o quociente torna-se maior que 1 e surge
um excesso dos produtos da fotossintese, que seri eliminado
sob a forma de membranas espessas. esclerénquima, cuticula,
céra, etc., podendo, também, acarretar uma diminuicao do ta-
manho celular.



45 K. ARENS

O uso dos hidratos de carbono pode ser reduzido pela fal-
ta de 4gua ou de elementos minerais, etc. A base desta hipéte-
se parece necessario modificar a terminologia até hoje usada.
Propde o autor os seguintes térmos: malacomorfismo, mesomor-
tfismo e escleromorfismo, no sentido do aumento progressivo
do quociente metabdlico. De acordo com esta nomenclatura
desaparece a antiga correlacdo direta entre xeromorfismo e
serofitismo, pois admite-se que possam até existir higréfitos
escleromorfos e xerdfitos malacomorfos. Escleromorfismo po-
de ser causado tanto pela falta de agua em ambientes xéricos
(escleromorfismo xérico = xeromorfismo no antigo sentido),
como pela falta de elementos minerais (escleromorfismo oli-
gotréfico = pseudo-xeromorfismo). O escleromorfismo causa-
do por diversos fatores limitantes do uso dos produtos da fo-
tossintese, pode ser fenotipico ou genotipico. Segundo a hipé-
tese desenvolvida podem ocorrer associagdes vegetais esclero-
morfas na natureza, ou por falta de agua ou por escassez de
elementos minerais, ou, ainda, por outros fatéres. O autor
explica mais detalhadamente de que maneira o quociente C
prod./ C us. 1 + n produz o escleromorfismo xérico e o escle-
romorfismo oligotréfico, causado pela falta de nitrogénio assi-
milavel.

Apés algumas considerages gerais, chega a conclusido de
que o escleromorfismo é conseqiiéncia do quociente metabdli-
co que, por sua vez, sofre a influéncia de varios fatores ambien-
tes. Supde que depende também déste quociente o poder dos
tecidos foliares de acumular sais, destacando-se dentre os ions
concentrados, o do potéssio, o qual determina, provavelmente,
a resisténcia do citoplasma ao dessecamento.

ZUSAMMENFASSUNG

Der Verfasser versucht eine neue Loesung fuer das Pro-
blem der Xeromorphie des Blattes. Die morphologisch-anato-
mischen Strukturen des Blattes haengen wahrscheinlich von
Stoffwechsel-Gleichgewichten ab, die durch Umwelts-Faktoren
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wesentlich beeinflusst werden. Es wird die Annahme gemacht,
dass der Quotient
Menge der durch die Photosynthese produzierten Kohle-

‘hydrate C prod.
Menge der durch Wachstum, Atmung, etc. verbrauchten C us
Kohlehydrate

die Hauptursache ist fuer das Entstehen der Blattstrukturen.

* Wird sein Wert groesser als 1, dann bilden sich im Blatt xero-
morphe Strukturen und umgekehrt hygromorphe, wenn er
klein ausfaellt. Neben der Intensitaet der Photosynthese be-
stimmen die Faktoren die den Verbrauch der Kohlehydrate be-
grenzen die Groesse des Quotienten. Erreicht sein Wert 1 = n,
dann kommt es zu einen Ueberschuss von Kohlehydraten, die
nicht verbraucht werden und darum zur Ausscheidung gelan-
gen als dicke Zellulosemembranen, Sklerenchym, Kutikula,
‘Wachs, etc. Gleichzeitig kann eine Verminderung des Zellvo-
Iumens erfolgen, aus Gruenden die erklaert werden.

Der Quotient C prod./ C us. wird groesser als 1 bei unge-
hinderter Photosynthese, wenn der Verbrauch der Kohlehy-
drate gehemmt wird. Besonders wirksam in dieser Hinsicht
scheinen die Faktoren zu sein, die das Wachstum begrenzen.
Dazu gehoeren aber nicht nur Wassermangel, sondern auch
Mineralstoffe und andere Faktoren. Nach dieser Betrachtung
ergeben sich verschiedene Ursachen der Xeromorphie, sodass
auch eine Aenderung der Nomenklatur angezeigt erscheint,
um die alte Vorstellung von dem notwendigen Zusammenhang
von Xeromorphie und Xerophytismus auszuschalten.

Es wird folgende Terminologie vorgeschlagen: Malako-
morphie (Weichblaetter), Mesomorphie, Skleromorphie (Hart-
blaetter), entsprechend der Zunahme der Groesse des Quoti-
enten von 1 zu 1 + n. Danach kann es skleromorphe Hygro-
phyten geben, sowie malakomorphe Xerophyten. Die Sklero-
‘morphie kann ebensogut, durch Wassermangel erzeugt wer-
den (xerische Skleromorphie = Xeromorphie), oder durch
Mineralsalzmangel (oligotrophe Skleromorphie = Pseudo-
Xeromorphie). Ausserdem koennen natuerlich beide Arten
von Skleromorphie als phenotypische oder als genotypische
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Ausbildungen vorliegen, sodass in der Natur auch Hartlaub-
vegetationen vorkommen koennen, die dem oligotrophen Typ
zugeordnet sind.

Im einzelnen werden naeher behandelt die xerische und
dis Stickstoff-oligotrophe Skleromorphie, die beide auf den
Quotienten C prod./C us. = 1 = n zurueckzufuehren, sind,
wobei Wassermangel, bzw. Fehlen von Stickstoff, den Ver-
brauch der Kohlehydrate begrenzen, sodass der entstehende
Ueberschuss ausgeschieden wird und so die skleromorphen
Merkmale erzeugt.

Nach einer kurzen Diskussion der bisher angenommenen
Ursachen der Skleromorphie wird geschlossen, dass sie alle
sich auf den Stoffwechsel-Quotienten zurueckfuehren lassen.
Von ihm duerfte auch indirekt die Faehigkeit der Blattzellen
abhaengen, Salze, besonders Kalium, zu akkumulieren und
festzuhalten und damit die Protoplasmaproteine gegen Ent-
waesserung widerstandsfaehig zu machen durch Kolloid-Sta-
bilisation, die an einen Erregungsvorgang geknuepft zu sein
scheint.
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