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A disposi^ao das folhas nas copas das arvores, sua distribuigao nos 
ramos e a posipao que tomam nestes, obedecem as necessidades das 
funccoes, a finalidade das folhas. 

Trata-se especialmente, do aprOveitamento da luz, porquanto im- 
porta em garantir as folhas o maximo on melhor um optimo de illumi- 
na^ao. Para isso, podem as plantas executar varias reaches com as 
quaes respondem a irritapoes exteriores, por meio de movimentos de 
crescimento^ que se dao geralmente no peciolo, on de turgescencia, 
nas articulapdes. 

Convem mencionar, em primeiro lugar, as reacpoes 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 somente quando a lamina folhear 
recebe igual quantidade de luz dos dois lados (cf. Ball, Raydt, Laibach). 
Observando-se o bordo 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 a luz de maneira que nenhuma 
dellas fique encoberta pela sombra de outra. 0 aproveitamento de 
luz se torna, assim, tao perfeito que quasi nao ha lacunas, atravez das 
quaes a luz possa penetrar no interior das copas. Esse phenomeno foi 
descripto muitas vezes sob o nome de formacao de mosaicos folheares. 

Ao lado da irritabilidade phototropica, tambem a geotropica nao 
e sem importancia: permitte as folhas e caules uma orientapao con- 
forme a direcpao da gravidade. De taes reacpoes nao so resulta a 
direcpao vertical do tronco principal, oomo tambem a posipao obii- 
qua dos ramos lateraes de primeira ordem, cujo angulo geralmente 
e um caracteristico pelo qual se distinguem as diversas especies de 
arvores. 0 mesmo e valido para a orientapao, frequentemente bem 
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- 

(1) Ao publicar o aosso primeiro Eoletim, aao podemos deixar de agradecer ao Goverao 
do Estado de Sao Paulo que, poa a nossa disposi^ao todos os meios necessaries para as nos- 
sas pesquizas. 
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canas sao os Podocarpus, e entre as hervas, algumas especies de Si da 
que crescem na sombra das florestas. Neste caso, a posi^ax) das fo- 
Ihas e distica, como no ramo de olmo representado na fig. 8. Folhas 
on agulhas apresentam a face spperior a laz diffasa, que de prefe- 
rencia vem de cima, depois de ter passado pela copa. Se brotos 
novos, em crescimento, forem deslocados da posi^ao normal, voltam 
novamente para sua posi^ao primitiva, por meio de nutapoes e tor- 
soes geotropicas. Tambem os peciolos das folhas sao capazes de 
collocar os limbos em posigao horizontal, por meio de taes reacpoes 
geo e phototropicas. Assim, nos ramos de sombra das arvores men- 
cionadas, a fronde se dispoe em pianos horizontaes de assimilacao. 
E' o que se observa especialmente no interior das florestas. 

Fig. 1 

Fig. 1 — Lonicera xylosteum — Ramo horizontal, visto de cima, mostrando torsoes 
inlernodiaes. (Horizontaler Zweig von oben, Internodientorsionen zeigend.) 
Copia de A. Frank. 

Para se conseguir tal orienta^ao horizontal, as vezes sao 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 
urn outro em que uma folha sae do lado superior e outra do inferior. 
As folhas lateralmente inseridas facilmente se distendem num piano 
horizontal e voltam a face superior para cima, executando uma sim- 
ples torsao dos peciolos, de 90°. As folhas do outro par, que saem, 
respectivamente, ao lado superior e inferior, attingem com mais dif- 
ficuldade uma posi^ao horizontal. Muitas vezes, o ramo qne as forma, 
faz, por sua vez, uma torsao de 90°. Vemos na fig. 1 um tal ramo 
cujo ultimo par de folhas ainda esta em posi^ao vertical, mas, como 



EXPERIENCIAS SOBRE A SYMETRIA DAS FOLHAS 5 

se pode ver, pelas torsoes ja executadas na parte adulta, iniciara logo 
uma torsao na extremidade do caule, para virar o par de folhas para 
os lados. Assim, taes ramos lateraes dao ao observador a impressao 
de ramos com folhagem distica. As torsoes aqui esbopadas sao pro- 
vocadas por geotropismo e por phototropismo; foram descriptas e 
exactamente analysadas, especialmente,, por A. Frank, botanico ex- 
cellente, cujas obras merecem a maior atten^ao (cf. Sierp), 

Alem das irrita^oes exteriores, a posipao das folhas obedece 

tambem a oausas interiores que provem da constituigao da planta. 
A posi^ao das folhas dos ramos de Tilia^ Olmo ou Faia, normalmente 

e 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 posipao for- 
mando somente folhas e gomos lateraes, em disposigao distica (vide 
Fig. 8). Dest'arte nab ha necessidade de qualquer torsao internodial 

para exhibir as folhas horizontalmente. Essa adapta^ao dos ramos 
lateraes sem duvida e util; quaes as correla^oes que dal decorrem no 
interior da planta e o que ignoramos completamente. 

As reacpoes mencionadas e outras que nao referimos transfor- 
mam um ramo com folhagem distica num orgao que, quanto ao apro- 
veitamento da luz e as funccbes photosyntheticas, se parece muito 
com uma folha composta, como por ex., da Aralia representada na 
fig. 2. Ambos nada mais sao do que systemas de assimilapao, collo- 
cados num piano horizontal. Em taes orgaos oompostos, sejam folhas 
compostas, ou ramos com folhagem, observamos mais uma peculia- 
ridade na- disposigao das partes, peculiaridade essa que vamos estudar 
a seguir. Sobresae a perfeita symetria de formacao e coordena^ao 
dos orgaos, quer folhas, quer foliolos. Esta symetria nao pode pas- 
sar despercebida a qualquer observador e e demonstrada em pequena 
escala pelas nossas illustra^oes. Tal disposi^ao symetrica, sem duvida 
e util as plantas. Determina, primeiramente, o aproveitamento com- 
pleto da superficie de que dispoe o orgao portador. Alem disso, e de 
grande importancia pratica, porque fica, desse modo, garantido um 
equilibrio do peso dos ramos ou do eixo da folha composta, equili- 
brio esse que facilita a colloca^ao da folhagem no piano horizontal (1). 
Se forem desviados do equilibrio por um pe de vento, os systemas 
assimiladores voltam facilmente a posi^ao horizontal, porque o cen- 
tre de gravidade coincide com o eixo por causa da symetria. 

0 que nos interessara e 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 geral da formagao de folhas compostas; 
por que razao nao produz a natureza uma so folha grande, em vez de folhas muito subdivi- 
didas? A subdivisao, sem duvida, e vantajosa, se nao necessaria, possibilitando ampla ventilagao. 
Tal ventilagao facilita o accesso do anhydride de carbono. Nos climas tropicaes e sub-tropicaes 
protege as folhas contra o perigo de aquecimento excessivo por irradiagao. Como o mostraram 
pesquizas novas, especialmente as de Harder, o resfriamento pelo vento & imprescindivel. E' 
claro que uma subdivisao muito fina da superficie folhear facilita isso. Assim, a delicadeza das 
folhas pennadas das nossas Leguminosas, a subdivisao das folhas das palmeiras e de outras 
arvores tropicaes se comprehende bem nesse sentido. 
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lecida pela planta, supposto que os orgaos em questao ainda tenham 
capacidade de crescer e de reagir. 

Foi Nemeg, como parece, o primeiro observador do phenomeno 
(1902); outros trabalhos se seguiram, especialmente os de Goehel 

(1916), Eaerdtl (1927) e Pringsheim (1931). A obra de Pringsheim con- 
tem uma boa exposi^ao da literatura e muitas figuras que illustram a 
grande frequencia dessas reac^des em plantas diversissimas. Podere- 
mos, pois, limitar-nos a alguns pontos, referindo-uos as obras citadas. 

0 essencial da questao ve-se na fig. 2. Em a, mostramos uma fo- 
Iha composta, de uma Aralia spinosa. Essas folhas se desenvolvem 
num piano mais ou menos horizontal; na experiencia que represen- 
tamos uma folha nova foi fixada com plastilina numa placa de vidro, 
em posi^ao exactamente horizontal. Amputamos, em seguida, o foliolo 
terminal e urn foliolo lateral, de maneira que o eixo principal fica 
com urn so foliolo lateral, como mostra a fig. 2 h. Logo, come^a uma 
curvatura lateral da parte do eixo portadora deste foliolo (fig. 2 c). 
Primeiro, esta curvatura abrange toda a sec^ao do eixo. Mais tarde, 
localiza-se no proprio ponto da insergao do foliolo; a parte restante 
do eixo se indireita novamente. Finalmente, o foliolo lateral fica exa- 
ctamente na continua^ao do eixo principal; a symetria e perfeitamente 
restabelecida e e preciso observar bem de perto para ver que o fo- 
liolo em questao e, 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 so o foliolo terminal, os dois foliolos lateraes se 
approximam. Illustracoes do que acabamos de dizer, encontram-se na 
literatura mencionada que mostra que folhas lobadas e ate folhas 
nao subdivididas podem executar movimentos analogos que tendem a 
restabelecer a symetria perturbada. 

Quaes as causas desses movimentos? De reac^oes geotropicas nao 
se pode tratar, porque as folhas se encontram num piano horizontal 
que durante toda a experiencia nao abandonam. Alias, 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 consideragao um phototropismo 
das reaccoes. Nenhum foliolo faz sombra ao outro. 0 afastamento de 
um membro nao altera a illuminagao dos restantes. Finalmente, os 
mesmos resultados podem ser obtidos, fazendo-se a experiencia numa 
camara escura. 

Em terceiro lugar, poderiamos pensar numa irrita^ao por feri- 
mento. Com effeito, orgaos que crescem executam curvaturas nas quaes 
o lado ferido diminue o crescimento, tornando-se, assim, concavo. Taes 
reacgoes «traumatotropicas», estudadas especialmente por StarP sao 
frequentes nas folhas. Uma reac^ao como na fig. 2, poderia ser ex- 
plicada deste modo. Entretanto, nao podemos explicar tudo por trau- 
matotropismo. Primeiramente, como Goehel salienta, as reacpoes co- 
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Fig. 2 A,■ alia spinosa — Folha composta, fixada hoiizontalmente, com plastiiina, 
sobre uma placa de vidro; a) antes da amputacao; b) imniediataiiaaile de- 
pois da amputacao do foliolo terminal e urn lateral; c) 22 boras depois 
da amputaeao; d) folha idenlica, 15 dias depois da amputacao. (1 lederblatt, 
rait Plastiiin auf (Hasplatte horizontal bel'estigt; a) vor def Amputation; 
b) End- und eine Seitenfieder amputiert; c) 22 Stun den nach der Ampu- 
tation; d) Ein gleiches Blatt, 14 Tage nach der Amputation.) 

nocani, frequentemente, muito tempo depois do fenmeido, quando uma 
rritttrao da feridti ja deveria tor desapparerido; seound<^, como mos- 
.ra Xenicc, nao se podem cousoguir curvaturas ailalogas, laleraes, ua 
uesma duraean, cm organs apenas reridos, sent ampinacao simnltaiiea. 
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J iualmenle, Xemtt t'haniii a nossa attenrao para o casos em que 
imi orgao parcial, por razees iuteriores, deixa de ser formado pela 
plauta, sem amputaeao on outra pertnrba^au exterior. Se, por taes 
razees interiert's, um foliolo lateral nao se desenvolve, o foliolo ter- 
minal desvia-se para o lade, exactameute eemo se tivessemos ampu- 
tad(» e foliolo lateral. Ksta constatarae, que talvez nao parece bastante 
Cenvincente, pode ser reloreada jtor uma observaeao representada na 
fig. d, que mestra o caso inverse: em vez de um foliolo terminal, po- 

Fig. 3 

Fiii. 3 — Aral la spiaosa — Follia anonnal com dois foliolos tenninaes; us dois alti- 
mos foliolos lateraes dcsviados. (Auormalcs Blalt, mit 2 Endlicdcrn, die 
letzten Scitenfiedern sind abgelenkt.) 

dem ser formados dois. Ambes tomam uma posieau symetrica, em re- 
laeao ae eixo priuripal. 0 par seguinte de foliolos desvia-se da diree- 
eae normal, formando angules maieres com e eixo principal. Taes mo- 
vimenlos lateraes indubitavelmente nao sao provocados por uma irri- 
tacae qualquer de traumatotropismo. 

Xessas condicees, IlavrdH e Pr'najsheim procuram a explicacae 
na perturbacao do equilibrio. () afastamento de um foliolo significa 
desequilibrio; esle pode provocar uma torsae de eixo principal on 
dos peciolos, pela qua! o systerna folhear abandona sua posicae ho- 

rizontal. Tal mudanca de posicao e de equilibrio, segundo os autores 
exerceria uma irrilaeae que prevecaria as reaccees de crescimento 
que estames estudande. Tratar-se-ia, pois, de uma nova especie de ir- 
ritabilidade, para a qual llaerdtl pro pee o Home de « Iseclinotropisme ». 

Jlaertlll e Frh/(j-sh"i)i/ demonstraram, com varias experiencias, (pie 
me\imentes parecides pod em ser induzides provocaude-se um desequi- 
librio nas folhas. Siispendende um peso numa das metades de uma fe- 
Iba intacta, puderam jnovocar tal deseipiilibrie e ebservaram mevi- 
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mentos analogos aos que se dao nas folhas parcialmente amputadas. 
Fizeram, tambem, a experiencia inversa; perturbaram a symetria da 
folha por resecqao 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 reacgao. Isso comprovaria que a perda do equilibrio poderia 
tornar-se uma causa de irrita^ao para os movimentos aqui estudados. 
Entretanto, nao e facil fazer uma idea do mecanismo pelo qual um 
desequilibrio pode causar uma irritagao. 

Pringsheim (1. c. pag. 65) julga que a pequena torsao do eixo 
que se da em consequencia do desequilibrio provoca uma reacpao uni- 
lateral de crescimento. Mas, como a botanica nao conhece casos em 
que torsoes induzem por si so curvaturas de crescimento, seria pre- 
cise que tal explica^ao tivesse esclarecimentos ulteriores. Talvez 
possamos interpretar tal concepgao, esclarecendo que, pela torsao, cada 
flanco abandona sua posiqao lateral: um desloca-se para cima, outro 
para baixo. A consequencia desse deslocamento pode ser uma reacpao 
geotropica do peciolo ou do eixo, na qual o flanco deslocado- para 
baixo augmenta o seu crescimento. A regiao de reacgao soffrera uma 
curvatura, na qual o flanco desviado para baixo torna-se convexo. Se- 
ria facilmente comprehensive! que tal curvatura deslocasse o centro 
de gravidade da folha, na direcgao do lado amputado. Disso resulta.- 
ria, fihalmente, 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. 

Entrotanto, resulta das constata^oes de Haerdtl e de Fringsheim 
que tudo nao pode ser explicado desta maneira. Assim, em alguns ca- 
sos foi necessario accrescentar pesos bem maiores do que o correspon- 
dente a differenga produzida pela amputagao 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, Fringsheim chega a conclusao de que deve existir mais um factor 
que ate agora nao foi tornado em consideragao e que a Haerdtl passou 
despercebido (1. c. pg. 21). 

Nossas ohservagdes que referimos aqui tratam deste factor desco- 
nhecido. Como acabamos de ver, as experiencias mencionadas, de 
desequilibrio, nao conseguiram resultados nitidos. Outra cousa nao 
se podia esperar, considerando-se as difficuldades de taes experien- 
cias. E' 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 boras. 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 tera augmentado de peso e ja nao havera 
equilibrio. A outra maneira que consiste em apoiar o systema fo- 
lhear por uma placa de vidro, tern a desvantagem de nao impedir 

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

Se o nosso exame nao confirmou perfeitamente os resultados de 
Eaerdtl, provavelmente devemos attribuil-o as causas que acabamos 
de citar. Ja na fig. 2, onde demonstramos uma folha de Aralia, fixada 
com plastilina e bern supportada, vimos um restabelecimento da sy- 
metria que, segundo Eaerdtl, nao seria de esperar. Mas, visto que, 
apesar da plastilina, pequenos desvios do piano horizontal, em tae-s 
experiencias, nao podem ser absolutamente excluidos, empregamos 
outro methodo que ja foi usado occasionalmente na physiologia ve- 
getal do seculo passado, quando foi necessario eliminar os effeitos do 
peso de certos orgaos: mergulhamos os orgaos na agua. Folhas e cau- 
les sendo mais leves do que a agua soffrem um impulse para cima, 
cuja direc^ao e contraria ao effeito do proprio peso^ ao qual estao 
expostas no ar. Cada effeito directo do peso e invertido na agua quanto 
a sua direc^ao; um movimento que no ar se daria para baixo na agua 
se dara para cima, se for provocado pelo peso do orgao. 0 mesmo se 
dara com todos os movimentos obliquos, cujo componente lateral tam- 
bem sera invertido, da esquerda para a direita e vice-versa. Ao con- 
trario, uma reac^ao que for provocada nao por consequencia directa 
do peso, mas por geotropismo ou phototropismo ou por uma irrita(?ao 
interior, na agua se dara na mesma direcQao do que no ar. E' o que 
e valido no caso dos movimentos aqui estudados. 

E' verdade que nao podemos fazer as experiencias sob a agua, 
porque o impulse para cima e tao 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 piano horizontal ideal. Igualmente, encontram bastante ar e luz 
tornando-se capazes de reagir hem. Tudo o que precisamos e um aqua- 
rio no jardim ou no laboratorio, collocado junto da nossa planta de 
experiencia. Enchemol-o com agua ate o bordo e fixamos a folha de 
experiencia na margem do recipiente de maneira que possa desabro- 
char na posi^ao normal, horizontal, fluctuando na agua. Depois de 
nos convencermos que o desabrochamento se passa normalmente, 
amputamos, exactamente como na fig. 2 h, um foliolo terminal e um 
lateral. 0 resultado e identico ao que representamos nas figs. 2 c, e 
2 d, como o mostra a fig. 4. 

Assim, fica comprovado que sem qualquer modificaQdo do equi- 
librio, os mesmos movimentos podem ser executados. 

Portanto, o restabelecimento da symetria deve se basear, pelo 
menos, em mais um factor, que so podemos attribuir a causas inter- 
nas. A symetria tambem se restabelece, se todas as irritapSes exte- 
riores, como as da gravidade, de luz e de peso, forem excluidas. A 
planta deve perceber, na sua propria organisa^ao, a falta de certos 
orgaos e, por razoes internas, deve ser levada a restabelecer a forma 
normal, na medida de suas possibilidades. 
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Em principio, isso nao constitue nada de essencialinojite novo, pois 
conhecemos bem o caso em que, na falta do eixo primdpal do piithciro, 
os ramos lateraes se erigem ate que urn destes substitua o raule cen- 
tral, assumindo a direc^ao no desenvolvimento da copa. Tal processo, 

r 

si   ■■"H 
W — 

Fig. 4 

Fig. 4 — Ai'uliit nfamm — Trutada da mesma maneira que na fig. 2 h, fluctuando 
numa superficie de agua. Photosrapliada 4 dias depois da amputa^ao; o 
foliolo lateral tomou posirau terminal. (Behandelt wie fig. f b. Auf 
Wasseroberf 1 aeche schvvimmend. Photographiert 4 Tage nach der Ampu- 
tation, die Seitenfieder in die Endstellung eingeruecki ) 

« 
ate agora, sempre foi considerado um caso especial, resaltando-se que 
na transforma^ao de um ramo lateral, plagiogeotropico, para um ramo 
central orthogeotropico, o reaccionismo geotropico do broto e mod if i- 

cado. A concepcao geral, ueste caso e que, retirado o apice de um pi- 
nheiro, nao e directamente a perturbacao da forma que se torna ef- 
fectiva, mas, sim, pela falta do apice sao supprimidas as correlacoes 
entre o eixo principal e os lateraes, correla^Oes essas que levam os 
ramos lateraes a crescer vagarosamente e a tomar uma direccao obli- 
qua, plagiogeotropica. A falta do apice, causa, entao, uma nlodificacao 
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 modificacao correlativa em resposta a irritavoes 
exteriores, como o ensinam as experiencias communicadas; as reac- 
^bes lateraes nao modificam a posicao dos organs nem em relacao a 
luz, nem a gravidade. E a propria mudanca da fortna, como tal, que 
deve ser considerada como a cansa immediata do movimenti). 

A concepcao de que as plantas sao capazes de perceber e de 
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reagir a perturbaQoes da propria forma ja, ha muito, foi externada 
pelo emerito physiologista e botanico Noll (1). 

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

0 effeito de taes hormonios nao se limita somente 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. 0 problema, se, nesse caso, trata-se sempre dos mesmos hor- 
monios que entram em ac^ao, provocando effeitos differentes em dif- 
ferentes tecidos da planta, ou se um ponto vegetativo secreta varies 
hormonios differentes, forma hoje em dia objecto de muitos trabalhos. 

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

Com effeito, podemos provocar, com doses de hormonios de cres- 
cimento, reacQoes lateraes nos systemas folheares, reacQdes essas que 
se parecem muito com as que sao provocadas por amputaQoes. Assim, 
folhas compostas da Bignoniacea Jacaranda mimosifolia foram mu- 
nidas por nos, unilateralmente, com uma pasta de heteroauxina, posta 
sobre os foliolos do lado direito. Dentro de pouco tempo (algumas bo- 
ras), o lado munido de heteroauxina, torna-se convexo, como mostra 
a fig. 6 b. A fig. 5 a mostra uma outra folha de controle, na qual fo- 
ram amputadas 5 dos seus foliolos lateraes. 

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

Fin. 5 

Fig. 5 a Fig. 

Jacaraiidfi iiilmosaefolia - Duas follias pennadas, horizon lacs; a) 3 dias 
depois da ani])uta(;ao de d foliolos latcraes; b) folha intacta, cujos folioli» 
lateral's forain munidos do heteroauxina, jiliologia]iliada depois de 24 
horas. (Zwei wameclile Fiederblaetter; a) 3 Tage nacb Amputation von 5 
Seitenbhicttchen; b) intaktes Blatt, die roditen Seitenblaettcben mit Hete- 
roauxin, pholotrrapbiert nacb 24 Stunden.) 

As curvaturas induzidas pelos horoionios necrescenttidos, depois de 
aluinti tempo retrogradam e terminam com um movimento fotitrario, 
caso nao sejam ;iccresceid;idas sempre novas doses de hormonios. ('onto 
ptirefe, os hormonios sao decompostos ])ela planta viva (vide Korn- 
mann). Outras sulislaiiciits, contidas na ptishi, ou n propria heteroau- 
xina na dose em que foi empregada, deve ter effeito prejudicial sohre 
o desenvolvimento ulterior das folhas; os foliolos tratados permanecem 
pequenos, mostrando crescimento retard a do. Assim, se explicam ma is 
tarde ;is curvaturas contrarias que meiicionamos aqui. 

Ibisstmdo pasta de hormonios nos cotos dos foliolos removidos, 
pudemos olisetv;ir phenomenos idetdicos. (onforme a concentnupao 
dos hormonios na pasta, torna-se convexo o lado que contem os co- 
tos empastados ou o que conservou os foliolos intactos. Eixos priva- 
dos dos foliolos dos dois lados, fazem uma curvatura lateral, se forern 
munidos de hormonios unilateralmente, tormmdo-se este lado convexo. 
list a reaccao retrogtaida em 24 horas. 

0 maior effeito se consegue com concentracocs ielativ;unente al- 
ias, por exemplo, misturando-se uma solucao aiptosa saturada de he- 
teroauxina com igual ou duplo volume de adeps lamie Ihna jtarle de 
hcleroauxhui com 8 paries de lanolina ja nao den reaccdes nitidas. 

Ex])eriencias tmalogas for.am feitas com Polypodium Rainwardii, 
Solanum ivcopersicum e varias out fas plantas, sempre com o mestno 

resullado. 
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Resulta da taes experiancias quo, por distribuirao desigual de 
honuoiiios de cresciineiilo, podem ser provorados phenomenos pare- 
cidos coin os que se seguein a perturbacucs da symetria. Xao sabe- 
mos, poreni, so as reacqbes inoi'pbcslelicas sao explicadas, de fa- 
cto, na sua totalidade por distribuieao dos hormonios. 

bacibnenle interpretaveis, nesse sentido, sao as curvaturas lateraes 
que vemos nas figs. 2h e 6. Aqui parece evidente (jue os foliolos do 

Fig. (5 S.im/Htaorhd dodemndm - Follia pennada, horizontal, dois dias drpois do 
at'aslaiin'iito de o foliolos lateraes. (Ein Fiederblatt, 2 laue nach Entfernung 
von 5 Scitenhlaett'.hen.) 

lado intacto da follia ampulada enviain unia corrente de hormonios 
])ara o lado direito da racbis, corrente essa (pie produz mn cresci- 
meiito jiugmnntado, uma convexidade desse lado. Alas, a explicacao 
torna-se muito menos facil, se consideramos que a cnrvatura cessa e 
ate involue, jnstamente quando a symetria foi restabelecida (fig. 2d). 
0 foliolo que substitue o foliolo apical continua sempre inserido la- 
loralmentc ao eixo principal; os hormonios que provem delle, deve- 

riam se espalhar sempre de prefcrencia no flanco de inser^ao. lalvez 
so podoria suppbr (pie os foliolos proximos, ma is haixos, enviam, por 
sua vez, liormouios que passain pela racbis para cuna, contrapon- 
do-se aos effeilos dos hormonios do foliolo mais apical. 

As uiesmas ponderacbes sao validas para o comportamento df to- 
Ibas, como na fig. 7 (Scbizolobium,). Aqui, o movimento do ultimo 
foliolo apical esta localisado na articulacao. Todo o foliolo esta in- 
tacto: so a reaccao e produzida por distribuieao desigual dos liormo- 
uios, estes uao sao os do proprio foliolo apical, mas devem provir dos 
foliolos mais baixos. Alias, o mecauismo dos movimentos uas arti- 

Fig. G 
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culagoes, sob a influencia de hormonios, ainda nao esta esclareci'do. 
Em verdade, geralmente os hormonios seguem em direc^ao basal. Mas, 
novas pesquizas (cf. Jost u. Reiss e a literatura indicada por estes 
autores) mostraram que a migracao 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; alem do eixo da folha reagem os 
foliolos lateraes nas articula^oes. X — articulapao da folha superior, 
augmentada. (Horizontales Fiederblatt, 6 Tage nach Entfernung der linken 
Seitenhlaettchen. Ausser der Blattspindel Reaktion der Seitenhlaettchen in 
den Gelenken. X — Oherstes Blattgelenk, vergroessert.) 

0 facto que folhas e foliolos podem influenciar o crescimento de 
orgaos inseridos mais para o apice, pode ser demonstrado em muitos 
cases, dos quaes citamos espacialmente o do genero Ulmus. Os ramos 
horizontaes geralmente mostram curvatura em zig-zag (fig. 8). Desde 
a folha inserida a esquerda, o eixo se desvia para a direita, voltando 
novamente para a esquerda depois de passar pela insergao da folha 
que se segue a direita. E assim por diante. 0 desvio e mais accentuado 
na extremidade, onde as folhas ainda nao attingiram o tamanho fi- 
nal, como se ve, no ramo normal, a esquerda da figura. Aqui, a ul- 
tima folha desabrochada desviou o broto numa curva accentuada para 
a direita. Taes phenomenos ja foram observados por Wiesner (1878) e 
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sau discutidos pur ioebel (pg. 146) qua fa la m em « I'ndulierende A'u- 

lation» e « lankeii-Aiitatioii»; Kisser e Zeisel publicaram recenleniente 
algtmias experiencias que coucordani com as nossas K' hastante afa<- 

nmiil nioiilinnis — Haino hoii/.ontal, do soinbra; a esquerda intacto; a 
direita, dois dias depois da amputaeao dc uina folha. (Horizontalei 
Sci-attenzweig. Links intakh rechls, 2 Tagi> nach Amputation eines Blaltus.) 

tar lima folha nova, como foi feito no ramo direito da figura, para 
ver desapparecer o desvio lateral. A extremidade do liroto com o 

gommo novo, colloca-se, entao, exactamente na continuacao do sys- 
tema de ramificacao. 

ale ano que as foihas nao sejam retiradas, em ramos normaes, o 
desvio diminue mats tarde, seja talvez por «autotropismo », seja por- 
qne o eixo ja nao soffre niais a infltiencia. de uma so folha, mas, sim, 
do conjiincto de todas as foihas apicaes. 0 mesmo comportamento 
pode ser ol servado com ignaes resnltados, em Polygonum Sieholdi. 
Ao caso re|)resentado na fig. 9 de dois hrotos ignaes, retiramos do da 

Fig. 9 
fig. 9 — Poly yon tun Si,'hoi,j; — Mostrando reacrAo analoum a da fig. S. (Analom- 

Reaktion wie in Fig. 8.) 

diieita nma folha inserida do lado direito. 0 hroto novo, que mi tes- 
temunha (a esquerda) permanece desviado p;ira a esquerda, ma plant a 

p ( xperiencia. collocomse em 24 horas na direccao do eixo portador. 
! ti" tod.is essas experiencias trata-se de ramos hem horizontaes, man- 
tidos durante mda ;i experieiicia nuni jtlano horizontal perfeito. 

Fig. S 
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Como pude observar, esses movimentos se fazem da mesma ma- 
neira em ramos horizontaes qne tiverem como supporte uma placa de 
vidro ou uma superficie de agua. 

Resumindo, nao havera possibilidade de duvida quanto ,ao se- 
guinte: e somente a presenpa ou a ausencia de certas folhas ou partes 
folheares que pode influenciar, por causas internas, o crescimento de 
outros orgaos, em determinada direccao. Portanto, e justo falar com 
Noll em morphestesia. Provavelmente, essa morphestesia e determi- 
nada pela presenpa ou ausencia de certos hormonios. Entretanto, esta 
ultima hypothese presupoe uma distribuipao dos hormonios de cres- 
cimento muito perfeita e muito sensivel, cujo mecaniismo absoluta- 
mente ainda nao foi esclarecido. 

Provavelmente, como em outros casos onde sao implicados hor- 
monios de crescimento, a sua distribuipao desigual nao seria a pri- 
meira causa da reaccao, mas somente um dos varios meios utilisados 
no mecanismo da reacpao vegetal. 

RESUMO 

0 trabalho trata das causas que regem a symetria de systemas 
folheares, quer folhas compostas, quer ramos folheados. A introduc^ao 
contem um apanhado geral das reacpoes geo e phototropicas que se 
dao na orientapao de systemas assimiladores, especialmente dos que 
se estendem horizontalmente, reacpoes essas que foram principalmente 
esclarecidas por A. Frank. 

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

Haerdtl e Pringsheim procuram as causas destas reac^oes princi- 
palmente na perturbapao do equilibrio. Trataria-se de reacpoes pela 
sobrecarga de um lado. Haerdtl propoe o termo Isoclinotropismo para 
esse novo tropismo. Comtudo, como ja resulta das pesquizas de Prings- 
heim, e difficil explicar todas as reacpoes observadas por isoclino- 
tropismo. 

Nossas pesquizas provam, antes de tudo, que os movimentos la- 
teraes em questao 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 
orgaos de experiencia estao em crescimento, soffrendo constantes va- 
riances de peso; portanto, um equilibrio permanente nao pode ser rea- 
lisado. Um methodo simples e seguro e permittir aos systemas em 
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questao, que desabrochem horizontalmente, fluctuando numa superfi- 
cie de agua (fig. 4). Neste regimen, os movimentos lateraes se reali- 
sam sem ser enfraquecidos: logo, sao independentes de uma irrita^ao 
por desigualdade de peso. 

Sendo excluida tambem a contribai<?ao do phototropismo (as reac- 
Qoes 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 perturba^oes cor- 
relativas. 

Hoje, taes reacQoes morphestheticas podem ser explicadas por dis- 
tribui^ao desigual de hormonios de crescirriento. Cada folha ou foliolo 
produz hormonios que entram no eixo de um orgao symetrico. Uma 
distribui^ao desigual dos hormonios deve provocar uma curvatura, 
com convexidade do lado que contem um plus em hormonios. Expe- 
riencias especiaes com Jacaranda mimosifolia mostram que e possivel 
provocar curvaturas lateraes analogas, accrescentando-se heteroauxina 
unilateralmente a folhas pennadas intactas (fig. 5). Comtudo esta 
explica^ao apparentemente obvia, nao 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 lateralmente. 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 complica^ao existente. Aqui e a articula^ao 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 sao 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, sao determinados por correlagoes partindo das 
folhas basaes. 

De tudo isso, podemos deduzir que a symetria dos systemas fo- 
Iheares, acima esbogados, e restabelecida por reac^oes correlativas 
internas. E' provavel que haja participa^ao de hormonios^ de cresci- 
mento nesses movimentos, pois por meio de distribuipao desigual dos 
mesmos podemos provocar movimentos analogos. Entretanto, fica ainda 
por esclarecer como pode ser determinada uma distribuigao tao minu- 
ciosamente organisada, como seria necessaria para explicar o resta- 
belecimento tao perfeito da symetria. 

Provavelmente, como em outros casos onde sao implicados hor- 
monios de crescimento, a sua distribui^ao desigual nao seria a primeira 
causa da reac^ao, mas somente um dos varios meios utilisados no 
mecanismo da reagao vegetal. 
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Z U S A M*M ENFASSUNG 

Die Arbeit beschaeftigt sich mit den Ursachen, welche die symme- 

triscbe Anordnung der Teile zusammengesetzter Blaetter und beblaet- 
terter Zweigsysteme beherrschen. 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 zusammengesetzter Blaetter und be- 
laubter Sprosse wlrksam sind. Wird die Symmetrie soldier Organe durch 
Entfernung einzelner Blatteile oder Blaetter gestoert, so wird durch 
seitliche Bewegungen der Achse oder einzelner Seitenorgane die Sym- 
metrie moeglichst wieder hergestellt, wie besonders seit Neme^ (1902) 

bekannt ist. 
Die Ursachen solcher seitlicher Bewegungen, die auch in un- 

seren Figuren illustriert werden, suchen Haerdtl und Pringsheim be- 
sonders in Stoerungen des Gleichgewichts. Die Seitenkruemmungen wae- 
ren eine Reaktion- auf Ueberbelastung einer Seite. Haerdtl schlaegt fuer 
diese neue tropistische Reizbarkeit den Namen IsoMinotropismus 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 bei einseitig amputierten kuenstlich das Gleichge- 
wicht wiederhergestellt wurde. Solche Versuche sind immer beden- 
klich, weil die Versuchspflanzenteile noch wachsen, daher stets Ge- 

wichtsveraenderungen unterworfen sind, sodass ein wirklicher Ge- 
wichtsausgleich auf die Dauer nicht vorgenommen werden kann. Eine 
einfache und sichere Methode besteht dagegen darin, 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 Fehlen 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 mid jeder Teil eines Blattes erzeugt Wnchsstoffe, die in 
die Achse eines symmetrischen Organes eintreten. Ungleiche Verteilung 
derselben wird eine Konvexkruemmung anf der Seite hervorrnfen, 
wo ein Plus von Wnchsstoff en vorhanden ist. Dass durch Zufuegen 
von Heteroauxin derartige Seitenkruemmungen in intakten Fiederblaet- 
tern hervorgerufen werden kann, zeigten besondere Versuche an Ja- 
caranda mimosifolia (Fig. 5) und anderen Pflanzen. 

Immerhin koennen mit dieser naheliegenden Erklaerung nicht alle 
beobachteten Erscheinungem erfasst werden. Rueckt z. B, ein Seiten- 
blaettchen an die Stelle einer Endfieder, so wird die Bewegung sistiert, 
wenn das Seitenblaettchen 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) algebildete Fall, wo ein intactes Blattchen 
von Schizolobium mit seinem Gelenk auf das Fehlen anderer Blattchen 
desselben Blattsystems reagiert, zeigt, das wenn die Erscheinung 
ueherhaupt durch Wuchsstoffverteilung hervorgerufen wird, die Ver- 
teilung dieser Wuchsstoffe im ganzen Assimilationssystem sehr fein ab- 
gestimmt sein muss. Das Gelenk reagiert auf das Fehlen von Wuchsstof- 
fen oder anderen Einfluessen, die in der Blattachse circulieren. Im 
unversehrten Blatt muessen also dauernd Wuchsstoffe oder andere 
Einfluesse von alien Teilen zu alien Teilen transportiert werden. 

Auch in zweizeilig beblaetterten Zweigeh, 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 
beim Zustandekommen der Bewegungen beteiligt. Dagegen bleibt es 
noch zu erforschen, wie eine so fein abgestimmte Verteilung der 
Wuchsstoffe herbeigefuehrt werden kann, dass tatsaechlich die so 
genaue Wiederherstellung 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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Sobre o papel do Potassio na Photosynthese aquatica e aerea 

(Ueber eine Funktion des Kaliums bei der 

Photosynthese von Wasser- und Luftblattern) 

por Karl Arens 

(Departamento de Botanica da Universidade de Sao Paulo) 

com 8 figuras no iexto 

INTRODUCCAO 9 

E' sabido que o potassio tem um papel importantissimo, tanto no 
organismo animal como no vegetal. Entretanto, nao foi possivel, ate 

hoje, indicar exactamente quaes as snas funccoes no metabolismo da 
planta. Para poupar espago, deixamos de entrar, aqni, em todas as 
minucias sobre a immensa literatnra qne trata do assumpto do ponto 
de vista theorico e experimental, porqnanto Schmalfuss (1936) publi- 
cou nm apanhado minucioso sobre a questao. 

Sempre se suppoz que o potassio, desempenhasse entre outras, 
uma funccao na photosynthese. Com razao nota Schmalfuss que em 

todas as theorias estabelecidas sobre o problema reina grande confu- 
sao. Mittelstaedt (1898) acredita, por exemplo, que o potassio exerce 
a funccao de transmissor de energia, na condensa^ao do formaldehydo 

para glucose, durante a photosynthese. Essa hypothese foi seguida e 
desenvolvida por Stoklasa e seus collaboradores [Stoklasa, 1908, 1912, 

1916, 1929). Como as ideas de Stoklasa sao de importancia para as 

nossas consideracoes futuras, damos a seguir a sua representacao: 

K2C03 + C02 + H20 = 2 KHCOs 

2 KHCOs + Luz = K2C03 + HCOOH + 0 

Luz + HCOOH = HCOH + 0 

n (HCOH) = (HCOH) n etc... 

Stoklasa suppoe, portanto, que no interior da folha haja forma^ao 

de K2CO3, durante a photosynthese. 0 K2C03 fixa o C02 do ar, trans- 
formando-se em KHCO3. Este e reduzido dando acidOi formico, que 
se transforma em HCOH. Em seguida, ha uma polymerisa^ao do 
HCOH em assucar. Neste processo forma-se novamente K2C03, o qual, 
por sua vez, se transforma em KHCO3 pela fixagao de C02. Desse modo 

o cyclo se repete constantemente. 

Zwaardemaker (1919) attribue grande significa^ao a radioacti- 
vidade do potassio na photosynthese. Segundo Jacob (1928), o effeito 

electrico luminoso do potassio tem uma funccao de grande importan- 

2 Botanica n.0 1 
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cia. Para refor^ar esta ou aquella hypothese foram feitas innameras 
experiencias de aduba^ao com potassio, por meio de um apparelho de 
grandes proporpoes. 0 principio de taes experiencias consiste em cul- 
tivar plantas em substrates naturaes ou artificiaes, variando-sC grada- 
tivamente o conteudo de potassio, desde a ausencia completa ate o 
excesso. Mas, como faz notar Schmalfuss, a experiencia por meio de 

aduba^oes e um methodo de pesquiza pouco proprio, para se poder 
tirar conclusoes sobre processos physiologicos especiaes. Com esses 
methodos podem ser resolvidas questoes de aduba^ao, mas nao ques- 
toes de metabolismo, porquanto a ausencia completa no meio de cul- 
tura de um factor tao importante como o potassio, ou a sua presen^a 
em excesso influenciam o metabolismo geral da planta. 0 mesmo acon- 
tece quando ha falta ou excesso de outro qualquer factor como, por 
exemplo, o nitrogenio. Observamos, entao, consequencias analogas as 
das experiencias correspondentes com potassio. Portanto, de expe- 
riencias de adubapao nao e possivel tirar conclusoes sobre a funcgao 
do potassio na photosynthese. 

Tivemos occasiao de constatar {Arens, 1933, 1936) uma funcQao 
especial do potassio na photosynthese de plantas aquaticas, que tam- 
bem pode ser attribuida a plantas terrestres. As pesquizas posteriores 
desse problema foram muito facilitadas, empregando-se a variedade 
brasileira de Potamogeton fluitans que possue todos os typos de tran- 
sigao, desde folhas submersas ate terrestres. 

Transformacoes de uma solucao de KHCO3 durante 

a photosynthese de plantas aquaticas 

Sabemos que as plantas terrestres, durante a photosynthese, ab- 
sorvem CO2 do ar e transformam o carbono em hydratos de carbono, 
eliminando O2. Mas, ate agora, nao sabiamos sob que forma absorvem 
as plantas aquaticas o carbono, quando fazem a photosynthese numa 
solucao de bicarbonato, o que geralmente se observa na natureza. Em- 
bora as experiencias fundamentaes sobre a photosynthese das plantas 
tenham sido feitas com plantas aquaticas (como por exemplo por 
Warburg e outros), essas experiencias tern como base apenas uma 

hypothese nao comprovada, hypothese essa formulada por Nathansohn 
(1907, 1910). 

Segundo tal hypothese, as plantas aquaticas, em analogia com 
as terrestres, absorveriam somente CO2. 

0 que aconteceria se uma planta assimilasse numa solucao de bi- 
carbonato de potassio? Para podermos comprehender mais exactamente 
o problema, e precise familiarisar-nos melhor com a composiQao de 
uma solucao de bicarbonato de potassio. Em tal soluQao encontram-se 
os mais diversos componentes, que podemos ver no eschema seguinte: 
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K* +HCO'3^H- + CO"3 

+ + 
OH' + H* 

if 
H2COs «— H2O 

m, 

0 KHCO3 se dissocia em K' e HCO's e os ionios HCO's se dissociam 
novamente em H" e CO"3. 0 KHCO3 nao so se dissocia, como tam- 
bem hydrolysa, por ser um sal de base forte com um acido fraco, como 
e o acido carboaico. Com os ionios da agua forma-se KOH e H2CO3. 
Este ultimo se decompoe em H20 e CO2. Como uma parte do acido 
e deshydratada e apparece na solu^ao sob a forma de gaz, a solu^ao 
reage alcalinamente. 0 CO2 assim formado na solu^ao tern uma certa 
pressao gazosa. Se a pressao de CO2 do ar for menor, o CO2 da so- 
lu^ao passa para 0 ar. Caso contrario, da-se o inverso. 

A planta tern, portanto, a possibilidade de absorver carbono sob 
as seguintes formas: KHCO3 — HCO'3 — H2CO3 —. K2CO3 — CO's — 
CO2. Se absorve ionios, deve eliminar tambem ionios da mesma carga 
para nao perturbar a neutralidade electrica da soluQao. 

Portanto, segundo Nathansohn, como ja dissemos, a planta aqua- 
tica, como a terrestre, deve absorver somente CO2. Mas, pelos methodos 
de observacao ate agora usados, nao foi possivel fornecer uma prova 
para esta conceppao (compare Arens, 1933). Poderemos comprehender 
melhor a razao dessa impossibilidade, se considerarmos as transfor- 
maqdes que soffre uma solucao de bicarbonato de potassio, quando 
nella desapparece o CO2. 

A fig. 1 representa algumas transforma^oes de uma soluqao 

normal de KHCO3, quando se retira o CO2 dessa soluqao de modo que 

se transforme numa solucao de KOH —— normal. Durante esse phe- 
100 

nomeno, a concentraQao dos ionios de potassio permanece sempre a 
mesma. Essas transformaqoes se verificam, quando se conduz um gaz 
livre de CO2, atravez da solucao de KHCO3 ou, no caso theorico, quando 
uma planta aquatica assimila nessa solugao, isto e, quando absorve 
CO2. A proporqao das combinaqoes de KHCO3 com K2CO3 e de K2CO3 
com KOH e expressa em porcentagem nas abcissas. Vemos, da es- 
querda para a direita, que pela perda de CO2 os ionios de HCO's di- 
minuem cada vez mais, com augmento dos ionios de COV estes, por 
sua vez, sao substituidos por ionios de OH', devido a perda de CO2. 
Entretanto, nesse interim, tambem se observam outras transformaqoes 
na solugao. Em ordenadas esta indicado o valor do carbono, em mil- 
ligrammas por litro e 0 pH; C20 representa a conductibilidade elec- 
trolytica a temperatura de 20 graus. Podemos verificar que o valor 

KHCO3 

+ 
H20 



26 ARENS, K. 

de pH augmenta rapidamente ate attingir o valor correspondente da 

solucao — normal de KOH; do mesmo modo, augmenta a condu- 
100 

ctibilidade electrolytica, em consequencia do augmento dos ionios 
OH'. 0 conteudo relativamente pequeno em COa, diminue muito mais 
rapidamente, quando a planta absorve somente CO2, do que quando 
pode tambem usar outros componentes que contem carbono. Compa- 
rando as curvas do carbono total e do carbono sob a forma de COg, 
nota-se que a solucao contem quantidades ainda consideraveis de 
carbono (total), tendo ja descido a concentracao do CO2 quasi ate zero. 
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Fig. 1 — As curvas representam algumas transforma^oes que se operam numa solu- 

cao de KHCO3 a "Yqq" n (ia qual ioi retirado o CO2. 

As ordenadas representam as concentra(?5es solj a forma de mg/L e de pH, 
assim como a capacidade de conductibilidade electrolytica sob a forma 
de c,-). As abcissas representam a passagem de KHC03 para K2CO3 e para 
KOH, sob a forma de solupoes percentuaes dos saes correspondentes. 

Die Kurven geben einige Veraenderungen wieder, die einc y^q n KHCO3 

Loesung bei Entzug von CO2 erfaehrt. Auf den Ordinaten sind Konzentra- 
tionen als mg/L und als pH sowie die elektrolytische Leitfaebigkeit als 
C20 aufgetragen. Die Abzisse gibt den Uebergang von KHCO3 in KOH als 
prozentige Loesung des betreffenden Salzes an. 

Mas, se a planta absorve, por exemplo, ionios HCO'3 on moleculas 
H2CO3 ou ionios CO3" on todos os componentes em conjuncto, ob- 
servam-se as mesmas transformaQoes da soluqao, apenas com maior 
ou menor rapidez da photosynthese. Ate agora foi impossivel, quer 
por meio de determinaqoes analyticas do pH, quer pela conductibili- 
dade electrolytica, ou pela diminuiyao da pressao de CO2 ou pela pro- 
duc^ao de O2 pela planta, determinar 0 que a planta retira da solucao. 
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Experiencias com folhas physiologicamente polarisadas 

Uma nova possibilidade de atacar o problema foi dada per uma 
descoberta do Autor, que encontrou uma polaridade physiologica bem 
marcada nas folhas de algumas plantas aquaticas (Arens, 1930, 1933, 
1936). Essa polaridade physiologica se manifesta primeiramente pelo 
facto de que, numa soluqao de KHCO3, sob a influencia da luz, o pH 
augmenta somente na face superior da folha e nunca na face in- 
ferior. 

Como acabamos de ver pelas curvas, o pH augmenta numa solu- 
9ao de KHCO3, quando della e retirado o COa. Poderia-se, pois, sup- 
por que so a face superior da folha absorve C02. 

Em novas experiencias, pudemos constatar quaes os phenomenos 
que, de facto, se produzem, durante a photosynthese. Usamos, para 
analyse quantitativa; 1.°) a micro-analyse de ionios de potassio; 2.°) a 
medida de pH; 3.°) a medida da conductibilidade electrolytica. Como 
os equilibrios physico-chimicos sao fortemente alterados em taes solu- 
96es, por variapoes de temperatura, fizemos as medipoes num thermos- 

tato automatico, da precisao de + ou — de grau Celsius. Em 

frente ao thermostato foi collocada uma lampada de 500 a 1000 velas, 
para que as plantas de experiencia pudessem fazer photosynthese. 
A fig. 2 mostra uma das duas duplas camaras que serviram para a 

Fig. 2 — Camara dupla coin uma folha collocada no meio que tern o papel de 
mernbrana separadora. 
Doppelkammer mil einem Blatt in der Mitte als trennende Meinbran. 

c 3 

Fig. 2 
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experiencia. No meio, entre as duas camaras, foi collocada uma folha 
de uma planta aquatica, para servir de membrana separadora. A fig. 
3 nos mostra uma dupla camara especialmente construida para as ex- 
periencias. Cada camara possue dois electrodos de platina e duas aber- 
turas para introduc^ao das solu^oes. A camara, munida para a expe- 
riencia com uma folha no centro, foi collocada no thermostato. 

y/m/A 

Fig. 3 

Fig. 3 — a e h — Camara dupla com electrodos de platina que permitte medir a 
capacidade de conductibilidade electrolytica durante a experiencia. a) Ca- 
maras duplas com uma folha no centro, corte transversal; b) Uma camara 
vista da parte interna. 
Doppelkammer mit Platinelektroden, die gestattet waehrend des Versuchs 
dia elektrolytische Leitfaehigkeit zu messen. a) Doppelkammern mit einem 
Blatt in der Mitte im Querschnitt; b) eine Kammer von der Innenseite. 

Eschematisando, a fig. 4 registra, em abcissas, o tempo; em or- 
denadas, a concentraQao de potassio, o pH e o valor da conducti- 
bilidade electrica. 0 lado esquerdo mostra a solugao da camara na 
face inferior da folha. Dos dois lados da folha e introduzida uma so- 

lu^ao normal de bicarbonato de potassio. 0 tra^o preto, na ab- 

cissa, indica obscuridade. Como vemos, a solu^ao so se transforma 
desde o inicio de illuminaQao. Consideremos, primeiramente, as trans- 
formaQoes da solupao, na face interior da folha. Vemos que, desde o 
inicio da illuminagao, a conductibilidade electrolytica diminue e assim 
tambem a curva de concentra^ao de potassio. Ao contrario, o pH per- 
manece mais ou menos constante. Na face superior, a solugao tam- 
bem nao se modifica no escuro; mas, logo depois do inicio da illu- 
mina^ao, sobre o pH, a concentra^ao de potassio e a conductibilidade 
electrica. Como podemos explicar taes phenomenos? Na parte inferior 
desapparecem ionios de potassio e na parte superior a concentragao 
dos ionios de potassio augmenta; a superficie inferior da folha deve, 
portanto, absorver potassio sob a influencia da luz e eliminar potassio 
pela face superior. Na parte inferior diminue a conductibilidade ele- 
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ctrica e a concentra^ao de potassio, o que significa, que a soluQao se 
dilue. Se diluirmos, experimentalmente, uxna solupao de KHCO3, nao 
havera praticamente uma mudan^a de pH; sem levar em conta trans- 
forma<?6es minimas que sao inevitaveis, em consequencia da sahida 
de CO2. Uma solupao de KHCO3 se comporta como. um tampao fraco. 
0 resultado e que a parte inferior da folha absorve simultanea e uni> 
formemente todos os componentes da solu^ao de bicarbonate, isto e, 
a folha diminue a concentracao na parte inferior. 

Se a. parte inferior da folha so absorvesse CO2, o valor do pH 
deveria subir, como vimos ha pouoo no eschema da fig. 1. Vemos, en- 
tretanto, que o valor do pH augmenta na parte superior da folha. 

Fig. 4 

Fig. 4 — A figura mo&tra uma expenencia com a camara dupla (fig. 3). A' esquer- 
da a transforma^ao de uma solu^ao de KHCOg na face inferior de uma 
folha e a direita na face superior. 0 tra^o preto na abcissa significa obs- 
curidade. 
Die Figur zeigt einen Versuch mit der Doppelkammer (Fig-3) und zwar 
links die Veraenderung einer KHCO3 Loesung an der Unterseite eines 
Blattes und rechts an der Oberseite. Der dunkle Strich auf der Abzisse 
bedeutet Dunkelbeit. 

Logo, poderiamos suppor que so a parte superior da folha absorve 
CO2, visto que no primeiro eschema verificamos que no caso de ab- 
sorp^ao de CO2 o pH e a conductibilidade electrolytica augmentam 
numa solupao de bicarbonato. Mas, nesse caso, a concentracao de po- 
tassio permaneceria inalterada. Vemos, porem, qne na parte superior 
da folha tambem augmenta a concentracao do potassio. Pelas deter- 
minacoes analyticas pode-se constatar que a concentracao de potassio 
augmenta na parte superior, na mesma proporcao que diminue na 
parte inferior, Devemos, pois, concluir que o potassio, na parte supe- 
rior, e eliminado em forma alcalina, o que determina o augmento do 
valor do pH e da conductibilidade electrolytica. 

0 methodo mais simples para determinar o que e eliminado na 
parte superior da folha consiste em collocar agua distillada na parte 
superior da camara. As curvas do lado direito da fig. 5 representam 
as transformacoes da agua distillada, observadas na face superior da 

SUP. 

Luz Luz 
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folha, durante a experiencia. 0 pH, a concentra^ao do potassio, e a 
conductibilidade electrolytica augmentam muito, como vemos pela 
curva do lado da agua distillada. As curvas do lado esquerdo mostram 
as mesmas transforma^oes da solu^ao de bicarbonato, em contacto 
com a face inferior da folha, como na fig. 4. De accordo com os va- 
lores obtidos para a concentra^ao de potassio, do pH e para a con- 
ductibilidade electrolytica, baseados em valores physicos e chimicos 
conbecidos, podemos calcular que na parte superior e eliminado K2CO3. 
Pudemos, pois, determinar que quando a folha faz photosynthese com 
auxilio da energia da luz, absorve, pela parte inferior, todos os com- 
ponentes da solu^ao de bicarbonato de potassio, consumindo no seu 

1 a -o Q C 'a 
-5 ^ V, < 

C ^ ! 

INF. SUP. 

  T 
La 

Tempo 
Luz 

Tig. 

Fig. 5 — Experiencia corn a camara dupla. Na face inferior da folha ha uma solu- 
Qao de KHCCq, na face superior ha agua distillada. 
Versuch mit der Doppelkammer. An der Blattunterseite befindet sich eine 
KHCO3 Loesung, an der Oberseite Aqua distillata. 

interior metade do conteudo em carbono e eliminando, pela parte su- 
perior K2CO3, como producto de decomposi^ao. E' facilmente compre- 
hensivel que, nessas condicdes, a folha deva absorver permanente- 
mente, na parte inferior, a mesma quantidade de potassio que elimina 
na parte superior. Sendo estrictamente polarisados o transporte, a ab- 
sorp^ao e a eliminaQao, a folha exuda somente na superficie superior 
e absorve somente na superficie inferior. Temos, deste modo, uma pas- 
sagem e simultaneamente uma transformagao de bicarbonato em car- 
bonato de potassio. 

Quando uma folha de uma planta aquatica, physiologicamente po- 
larisada, se comporta da maneira caracteristica acima demonstrada, 
absorvendo pela sua face inferior e eliminando pela superior, deve-se 
fazer, continuamente, atravez da folha, um transporte numa determi- 
nada direc^ao. Portanto, no interior da folha faz-se 0 transporte conti- 
nue de uma certa quantidade de KHCO3 que, depois de transformado 
em K2C03, e novamente eliminado. Se collocarmos essa folha (que 
ja assimilou numa solu^ao de KHCO3 e que portanto possue uma re- 
serva de KHCO3) entre as duas camaras de experiencia, tendo o cui- 
dado de enchel-as com agua distillada sem C02, entao a folha elimi- 
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nara, pela sua face superior, sob a influencia da luz, uma certa qnan- 
tidade de K2CO3, sem poder substituir nessa solugao o KHCO3 pela 
face inferior. 0 K2CO3 eliminado deve ser proveniente da reserva de 
KHCO3 que a folha possue no sen interior. Alias, a eliminapao cessa 
depois de um certo tempo. Isto tambem se comprehende facilmente, 
pois no interior da folha existe apenas uma quantidade limitada de 
KHCO3. A fig. 5, do lado direito, tambem mostra as transforma^oes 
da agua distillada, em contacto com a face superior da folha. As cur- 
vas mostram que a concentracao de potassio, a conductibilidade ele- 
ctrolytica e o pH augmentam fortemente. 

Se em vez de mergulharmos uma folha, n'agua distillada, a collo- 
carmos em agua saturada de CO2 sob pressao atmospherica, as consas 
se modificam. Entao observaremos um pequeno augmento do pH, o 
que se explica pela absorp^ao de CO2. Neste caso, o C02 da agua pe- 
netra na folha e ahq absorvendo agua, combina-se com o KgCOs ja 
formado, dando KHCO3 (C02 + H20 + KgCOs = 2KHCO3). Esse KHCO3 
pode transformar-se, novamente, pela photosynthese, em K2C03 
(I2KHCO3 = 6 K2C03 + CeHxaOe-}-6 02), de modo que todo o processo 
pode se renovar no interior da folha. 0 KgCOg proveniente das reservas 
internas de KHCO3 nao precisa ser eliminado em presenpa de CCE, por- 
que pode transformar-se novamente em KHCO3. Parece que quantida- 
des maiores de KsCOs, devido a reacpao fortemente alcalina que de- 
terminam, sao prejudiciaes a cellula, de modo que esta, na falta de 
possibilidades de neutralizaQao pelo C02, elimina KoCOg. Mas, pela 
simples presenca de C02 na solugao, da-se no interior da folha, um 
cyclo de KHCO3; este, sob a influencia da photosynthese, se trans- 
forma em KaCOs, sendo novamente transformado em KHCO3, pela ab- 
sorppao do COg do meio. 

Transicao da photosynthese aquatica para a aerea 

Quanto as plantas terrestres, e de suppor por varias razoes que o 
mesmo phenomeno nao so e possivel, mas, tambem, e provavel. Ate 
hoje permaneceu completamente desconhecido o processo de combi- 
na^ao do CO2 (a formaQao do primeiro composto do C02) nas plan- 
tas terrestres (Stoll, 1936). Mas, como acima demonstramos, foi pos- 
sivel constatar nas plantas aquaticas que o C02 pode ser combinado 
sob a forma de KHCO3 e assim pode ser accumulado em reservas. 
Seja dito de passagem que, por razoes physicas e chimico-colloidaes, 
devemos attribuir aos bicarbonatos dos alcalis terrosos um papel ana- 
logo ao do bicarbonado de potassio. 

Mencionamos acima a hypothese de StoMasa, formulada para as 
plantas terrestres e segundo a qual o KHCO3 se transforma em KoCOy, 
sob a acgao da energia solar, sendo que o K2CO3 formado se combina 
com o CO2 atmospherico e H20 e se transforma novamente em KHCO;,. 
Vemos, pois, comparando o eschema da pag. 26, que Siol'Iasa postulou 
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para as plantas terrestres urn processo cuja existencia pudemos de- 
monstrar nas plantas aquaticas. Naturalmente, as experiencias so dao 
uma representa^ao do mecanismo da fixagao do acido carbonico e 
nao procuram saber se o acido formico e ou nao o primeiro produ- 
cto que se forma. 

Nao se poude provar, ate hoje, que os mesmos phenomenos se 
produzem nas plantas terrestres, como o quer a hypothese de Stoklasa, 
porque as folhas de plantas terrestres, devido a sua organisa^ao, nao 
podem ser mergulhadas na agua durante as experiencias. Alem disso, o 
comportamento das plantas aquaticas nao era conhecido. Mas, tendo-se 
esclarecido essa questao, as plantas aquaticas nos prestam grande au- 
xilio, porque formam folhas aquaticas e aereas e ate mesmo numa 
so planta. A fig. 6 a mostra um corte de uma folha submersa e a fig. 

a 

L 1 

Fig. 6 

Fig. 6 — a e h — Corte transversal atravez de uma folha submersa (a) e de uma 
folha fluctuante (b) de uma especie hrasileira de Potamogeton. 
Querschnitt eines suhmersen Blattes (a) und eines Schvvimmblattes (b) 
einer brasilianischen Potamogeton-Art. 

6 6 o de uma folha fluctuante da variedade hrasileira de Potamogeton. 
As folhas submersas dessa variedade sao physiologicamente polari- 
sadas, ao passo que as folhas sobrenadantes estao adaptadas para a 
absorp^ao do C02 atmospherico. Um typo de folha esta adaptado 
para a photosynthese dentro da agua, o outro para a photosynthese 
no ar. Experimentando com essa variedade de Potamogeton, cons- 
tatamos que possue todos os estados intermediarios, desde folhas sub- 
mersas ate fluctuantes e ate mesmo terrestres. Os processes da assi- 
mila^ao aerea e aquatica a que nos referimos podem dar-se numa 
mesma folha, tendo uma das partes a estructura do typo submerso 
e a outra a da folha fluctuante normal. Taes estados de transipao 
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nao sao detemiinados nem anatomica nem physiologicamente; ob- 
serva-se^ portanto, desde a photosynthese typica das plantas aquaticas 
ate a photosynthese typica das plantas terrestres. Na fignra seguinte 
sera demonstrado como esses estados de transigao^ que consistem 
num cyclo externo do potassio pela absorp(?ao unilateral de KHCO3 
e elimina^ao de KgCOa, conduzem a um ciclo interno. 

Vemos na fignra 7 uma planta do typo mencionado. As folhas 
submersas se comportam de accordo com o mecanismo de polari- 
sacao physiologica. Absorvem pela face inferior KHCO3 e eliminam 
K2CO3 pela face superior. Como vimos acima, as folhas physiologica- 
mente polarisadas, em agua distillada que so contem CO2 podem trans- 

i' 

Fig'. 7 

Fig. 7 — RepresentaQao de um Potamogeton brasileiro com folhas submersas e flu- 
ctuantes. Eschema do comportamento das folhas submersas e fluctuantes. 
As equa^oes representam a primeira parte do processo da photosynthese, 
a unica cuja importancia nos interessa. (segundo Stoklasa). 
Darstelluhg eines brasilianischen Potamogeton mit submersen und 
schwimmenden Blaettern. Schematische Wiedergabe des Verhaltens der 
submersen und der schwimmenden Blaetter. Die Gleichungen geben nur 
den in diesem Zusammenhang wichtigen ersten Teil des Verlaufs der 
Photosynthese nach Stoklasa an. 

formar o KaCOs, proveniente da reserva interna de KHCO3, novamente 

em KHCO3, pela absorpcao de CO2, sem eliminar K2CO3. Temos, por- 
tanto, um cyclo interno. As folhas sobrenadantes, que absorvem o C02 

atmospherico, possuem 0 mesmo cyclo interno. Em determinadas con- 
diqoes essas folhas sobrenadantes sao capazes, quando collocadas na 
camara de experiencia, de absorver KHCO3 por sua face inferior e 

de eliminar K2CO3 pela sua face superior. Podem igualmente accumu- 
lar reservas de KHCO3, duraute a assimila^ao, para formar K2CO3. 
Somos, pois, levados a affirmar que as follias sobrenadantes se com- 

LUz+Hz U+ K2LU3 = c KnL Uj 
C0Z 2KHC03+Luz =kz co3 + hcooh+o 

^ KHC03 Z 

.TrC 
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portam como as folhas submersas que, mergulhadas na agua, nao 
dispoem de bicarbonato, mas, somente de CO2. 

Como a folha fluctuante do lado direito da fig. 7 mostra, pode- 
mos collocar uma «folha de transicao» de tal modo que uma parte 
fique submersa na agua e outra fluctue. Em seguida, podemos veri- 
ficar que a parte submersa absorve KHCO3 e elimina K2CO3, tern por- 
tanto um cyclo exterior. A parte fluctuante da mesma folha absorve, 
atravez dos estomatos, o CO2 do ar. Tambem se observa na natureza 
o caso de folhas cuja parte basal assimila como o typo de folhas 
submersas e cuja parte apical absorve o CO2 do ar. Experimentalmente, 
pode-se mostrar que nao sao apenas duas partes de uma mesma fo- 
lha que podem assimilar de dois modo? differentes. Pode-se conse- 
guir que a superficie toda da folha apresente esses dois typos de as- 
simila^ao. Se dividirmos, por exemplo, uma folha de Potamogeton em 
10 ou mais zonas (Fig. 8), de modo que as partes submersas alternem 

:iK. 

Fig. 8 

Fig. 8 — Folha de transicao de Potamogeton, capaz de assimilar, nas zonas cober- 
tas de agua, (pontuadas) con forme o typo submerso e, nas partes em con- 
tacto com 0 ar (em branco), de absorver C02. 
Uebergangsblatt von Potamogeton, das imstande ist an den mit Wasser 
bedeckten Zonen (punktiert) nacb dem submersen Typus zu assimilieren 
und an den im Kontakt mit der Luft befindlichen Teilen (weiss) C02 

aufzunehmen. 

com as fluctuantes, entao aquellas apresentarao o cyclo exterior, ao 
passo que nestas, devemos suppor o cyclo interior. Se invertermos a 
ordem das partes, submergindo as fluctuantes e fazendo fluctuar as 
submersas, observaremos 0 comportamento correspondente. Todas 
as partes das folhas, conforme suas condiQoes externas, podem absor- 
ver KHCOz e eliminar K^OiOU absorver 0 CO2 do ar. 0 cyclo externo, 
isto e, a exsuda^ao de K2CO3 na face superior pode ser demonstrado 
com facilidade pelo augmento do pH e pela forma^ao de precipitados 
de manganez. 
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E' difficil suppor que mima mesma folha se desenrolem dois 
processos photosyntheticos fundamentalmente differentes. 0 processo 
da photosynthese^ nas diversas partes da folha, deve ser em principio 
comparavel e na parte fluctuante devemos postular um cyclo interno 
analogo de K2C03 para KHCO3 e vice-versa. Este cyclo interno nao 
pode ser differente do que ficou demonstrado na pag. 30 para a folha 
submersa que e exposta a agua rica em CO2. Nao pode haver diffe- 
renca quer a superficie folhear confine com a atmosphera ou com agua 
rica em C02. 

Entretanto, poderiamos objectar que o que e valido para folhas 
fluctuantes, embora adaptadas a assimila^ao do C02 do ar, nao deve 
necessariamente ser valido tambem para todas as folhas aereas. Pois 
hem, o Potamogeton mencionado representa nao somente todos os 
typos de transicao de folhas submersas ate fluctuantes, como tambem 
e capaz de formar folhas aereas perfeitas, caso se desenvolva num solo 
humido, em vez de crescer na agua. 

Com isso, tornou-se evidente a hypothese de Stoklasa para as 
folhas de Potamogeton. Partindo do Potamogeton, interessantissimo 
typo de transicao do ponto de vista physiologico, e facil attribuir as 
ideas esbogadas as demais folhas aereas. A differenga entre a photo- 
synthese da folha aerea e a da folha submersa consiste apenas na 
existencia de um cyclo exterior em relacao a um interior. 

De accordo com o que ficou dito, existe, durante a photosynthese 
das plantas terrestres, um cyclo interno do potassio, de KHCO3 para 
K2C03, e inversamente, ha uma volta para 0 KHCO3, pela absorpgao 
do C02 atmospherico. Assim se esclarece uma func^ao do potassio no 
metaholismo da planta. 

Outras funccoes problematicas do potassio ficam ligadas ao nosso 
problema: 

Pelas constatacoes que fizemos em nossas experiencias, o potas- 
sio seria secundado pelo calcio nesse processo, porquanto 0 calcio pode 
exercer a funccao correspondente {Arens, 1936). Alem do papel que 
tern na fixacao do acido carbonico, o potassio certamente tern ainda 
papel preponderante em varios outros processos physiologicos. Sup- 
pde-se, por exemplo, que influencie o estado colloidal e exer^a ef- 
feitos indirectos sobre o processo da photosynthese. 

Nas plantas aquaticas, durante a photosynthese, ha um trans- 
porte activo de substancias que, certamente, se da no protoplasma. 
Tambem se pode suppor que tal processo exista nas plantas terres- 
tres. Para o transporte de substancias atravez do protoplasma, o es- 
tado colloidal das mesmas e um factor importante. 0 potassio e capaz 
de provocar a liquefacgao dos colloides. Essa propriedade ja foi de- 
monstrada quanto aos colloides do plasma por numerosas experien- 
cias. Para 0 transporte de substancias durante a photosynthese, um 
plasma hydratado seria um meio muito mais apropriado do que se 
fosse solidificado sob a influencia de outros ionios. 

Todas estas possibilidades devera ser tomadas em considera^ao 
para o julgamento do papel do potassio na photosynthese. 
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ZUSAMMENFASSUNG. 

Die vorliegenden Ausfuehrimgen befassen sich mit dem Nachweis 
einer Funktion des Kaliums bei der Photosynthese von Wasserpflanzen. 
Die dabei gevvonnenen Vorstellungen werden auf die Landpflanzen 
uebertragen. 

Der erste Teil der Arbeit legt die verwickelten Gleichgewichtsver- 
haeltnisse in KHCO3- Loesungen und deren Veraenderung bei Verlust 
von CO2 dar (Fig. 1). Die KHCO3- Loesung geht in eine solche von 
KoCOs ueber und diese verwandelt sich weiter in eine KOH — Gau- 
ge von entsprechender Konzentration. Hei diesem Vorgang aendert sich 
der ph-Wert und die elektrolytische Leitfaehigkeit. Der Gehalt an 
Kohlenstoff nimmt ebenfalls ab und zwar die Konzentration von freiem 
C02 sehr viel schneller als die Gesamtmenge an C (CO2-f HCO'3+ 
-f H2CO3 + CCF's). Nun nimmt die Forschung bisher an, dass die Was- 
serpflanzen nur COg aufnehmen koennen nach der Hypothese von 
Nathansohn (1907-1910). 

Der Autor konnte jedoch nachweisen, dass andere Vorgaenge bei 
der Photosynthese physiologisch polarisierter Blaetter sich abspielen. 
Wenn man z.B. die physiologisch polarisierten Blaetter von Potamoge- 
ton als trennende Membran zwischen Glaskammern spannt (Fig. 2 
und 3) und das Blatt beiderseits mit einer KHCO3- Loesung in Be- 
ruehrung bringt, dann laesst sich quantitativ nachweisen, dass an 
der Unterseite des Blattes die Loesung verduennt wird, wobei der 
ph-Wert in weiten Grenzen konstant bleibt, waehrend an der Oberseite 
der ph-Wert steigt und die Konzentration der Loesung zunimmt. Dies 
kommt dadurch zustande, dass die Unterseite des Blattes alle Kompo- 
nenten einer KHCO3- Loesung nach Massgabe ihrer Konzentration auf- 
nimmt d. h. die Loesung verduennt, wobei der ph-Wert sich kaum aen- 
dert. Auf der Oberseite wird K2CO3 ausgeschieden, was eine Erhoe- 
hung des ph-Wertes und der Konzentration der Loesung bedingt. Die 
Aufnahme findet immer nur an der Unterseite und die Ausscheidung 
immer nur an der Oberseite statt. Die Fig. 4 zeigt schematisiert das 
Ergebnis der Versuche, wenn in die Assimilationskammern beiderseitig 
eine KHCO3- Loesung eingefuellt wird und Fig. 5 einen Versuch, wenn 
nur die Blattunterseite mit einer KHCO3- Loesung und die Oberseite 
mit Aqua dest. in Kontakt steht. 

Bei der Photosynthese findet also staendig ein Massentransport 
durch das Blatt in einer physiologisch festgelegten Richtung statt. Das 
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bedingt, dass sich immer eine gewisse Menge KHC03 bzw. K2CO3 im 
Inneren des Blattes befindet. Es laesst sich nun auch nachweisen, 
dass die Blattzellen einen Vorrat von KHCO3 speichern koennen. Die 
Blaetter sind imstande, ohne aeussere KHCO3- Zufuhr ans diesem Vor- 

rat zn assimilieren, wobei sie oberseits K2CO3 ausscheiden, wenn sie 
nicht in der Lage sind, das im Innern der Zelle enstandene K2CO3 
durch Zufuhr von CO2 aus dem umgebenden Medium in KHCO3 zu- 
rueckzuverwandeln. Von diesem Verhalten aus kann mann unschwer 
den Vorgang der Photosynthese ableiten, wie ihn die Hypothese von 
StoMasa (1908- u. s. w.) auch fuer terrestrische Blaetter fordert. Nach 
dieser Hypothese wird im Innern des Blattes KHCO3 zu K2CO3 ahge- 
baut und durch Aufnahme von CO2 aus der Luft wieder zu KHCO3 
regeneriert. Nach dieser Auffassung ist der Unterschied in der Pho- 
tosynthese der submersen und der terrestrischen Blaetter nur ein un- 
wesentlicher. Die submersen Blaetter koennen im waessrigen Me- 
dium KHCO3 aufnehmen und K2CO3 ausscheiden, weil es das waessri- 
ge Medium erlaubt; sie besitzen also gewissermassen einen aeusseren 
Kreislauf von KHCO3 zu KaCOs. Die Luftblaetter koennen K2CO3 
nicht ausscheiden, weshalb sie innerhalb des Blattes KaCOs durch 
CO2- Aufnahme wieder in KHCO3 zurueckverwandeln. Der Kreislauf 
ist also ein innerer, wie er auch unter hesonderen Umstaenden beim 
submersen Blatt eintreten kann. 

Es giht nun Pflanzen, die alle Uebergaenge von submersen zu 
terrestrischen Blaettern bilden. Der Autor fand eine brasilianische Po- 
tamogeton-Art (wahrscheinlich eine Varietaet von P. fluitans), die 
nicht nur submerse und schwimmende Blaetter besitzt sondern auch 
Uebergaenge zwischen diesen. Ausserdem entstehen bei Wachstum auf 
feuchtem Boden vollkommene Luftblaetter. Die Figur 6 a zeigt den 
Querschnitt eines submersen und 6 b eines schwimmenden Blattes. 
Der eine Typus ist physiologisch polarisiert und hat b'ei der Assimi- 
lation den aeusseren Kreislauf d. h. KHCO3- Aufnahme und K2CO3- 
Ausscheidung, der andere aher ist fuer die Assimilation der Luftkohlen- 
saeure gehaut. Man findet haeufig etwas duennere Schwimmblaetter, 
die aher auch den Ban aufweisen, wie Fig. 6 b zeigt. Diese koennen, 
wenn sie untergetaucht werden, wie der submerse Typus funktionie- 
rien d. h. sie nehmen obwohl sie an die CCh-Aufnahme aus der Luft 
angepasst sind, unterseits KHCO3 auf und scheiden oberseits KgCOs 
aus. Knickt man ein solches Blatt, wie die Fig. 7 (rechts) zeigt, so 
ab, dass ein Teil schwimmt, der andere untertaucht, dann nimmt der 
schwimmende Teil CO2 aus der Luft auf, waehrend der submerse 
KHCO3 absorbiert und K2CO3 abscheidet. Man kann ein solches Ex- 
periment noch weiter komplizieren, indem man, wie Fig. 8 zeigt, ein 
Blatt zonenweise benetzt. In diesem Fall verhalten sich die beiderseits 

von einer KHCO3- Loesung benetzten Zonen wie der Typus des sub- 
mersen Blattes, waehrend die Zwischenzonen vermittels der Stom- 
mata CO2 aufnehmen. Wechselt man die Zonen um, sodass die vorher 
benetzten Zonen nun oberseits mit der Luft in Kontakt sind, so er- 
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gibt sich das gleiche Verhalten. Also das gleiche Blattstueck kann, je 
nach den aeusseren Bedingungen, entweder nnr CO2 aus der Luft auf- 
nehmen oder unterseits alle Komponenten einer Bikarboiiatloesung 
absorbieren mid dann gleichzeitig K2CO3 ausscheiden. Man kann nun 
kaum annehmen, dass die Vorgaenge der Photosynthese im Innern 
des Blattes verschieden sind, wenn auch der Massenaustausch des Blat- 
tes dem Medium gegenueber mit der Natur des Mediums wechselt. 
Es handelt sich sicher in beiden Faellen um denselben Vorgang naem- 
lich um eine Umwandlung von KHCO3 zu K2CO3 wobei das waessrige 
Medium einen aeusseren Kreislauf mit Aufnahrne und Ausscheidung 
ermoeglicht, waehrend an der Luft der innere Kreislauf stattfindet, 
wie ihn die Hypothese von StoMasa fordert. 

Nach der wohlbegruendeten Anschauung des Autors wirkt das 
Kalium mit dem Kalzium bei der Kohlensaeurebindung und-speiche- 
rung zusammen, so zwar, dass je nach der Eigenart der Pflanze 
das Kalium oder das Kalzium mengenmaessig in den Vordergrund 
tritt. Beide Metalle sind Antagonisten in Ihrer Wirkung auf die Hy- 
dratation der Plasmakolloide und gewaehren zusammen einen Zustand 
der «Eukolloidalitaet». Dieser Zustand der geeigneten Hydratation 
des Protoplasmas, besonders durch das Kalium bedingt, duerffc vor 
allem auch deshalb sehr wichtig sein, weil waehrend der Photosyn- 
these nicht nur bei den submersen Wasserpflanzen sondern wohl auch 
bei den terrestrischen aktive Stofftransporte innerhalb des Protoplas- 
mas vorkommen, fuer den der Quellungszustand des letzteren von 
massgeblicher Bedeutung sein muss. 
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O processo de infec9ao da Bremia Lactucae 

(Uber den Infektionsvorgang bei Bremia Lactucae) 

por Karl Arens 
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com 9 figures no texto 

INTRODU CC AO 

Bremia Lactucae appareceu, em 1936, como parasita da Lactuca 
sativa, no Jardim do Departamento de Botanica da Faculdade de Phi- 
losophia, Sciencias e Letras da Universidade de Sao Paulo. 

0 estudo desse organismo impoe-se por razoes praticas e, como 
veremos, offerece pontos de vista de grande alcance theorico. 

Infelizmente, nao se pode combater esse fungo, como os demais 
Oomycetos, com caldo bordalez, porque desse modo envenenariamos 
as folhas de alface destinadas a alimentagao do homem. Seria, pois, 
indispensavel que se pudesse empregar para o combate desse fungo 
um outro antidoto inoffensivo. Para enoontrar tal antidoto e necessario, 
primeiramente, que se conhe^a exactamente a biologia do parasita; 
que se estude, principalmente, o processo de infecQao, isto e, as mo- 
dalidades e as causas da penetragao dos tubos germinativos nas fo- 
lhas da planta hospedeira. Mesmo do ponto de vista puramente scien- 
tifico, e interessante estudar mais de perto as condicoes de infecgao 
dos fungos parasitas; esclarecer, por exemplo, o problema da immu- 
nidade ou da differencia^ao physiologica do parasita e do hospedeiro. 

Como em todos os parasitas Oomycetos dos generos Plasmopara, 
Peronospora, Phytophthora e outros, e imprescindivel a existencia 
de agua para a infecQao, porquanto os conidios desses cogumelos so 
germinam na agua. Na natureza e, pois, necessario que haja, sobre as 
folhas, gottas de chuva ou de orvalho. Em muitos Oomycetos o pro- 
cesso de germina^ao pode se dar de duas maneiras: 

1.°) Os conidios formam um tubo germinativo, o que se da com 
todas as especies do genero Peronospora; 

2.°) os conidios formam, no sen interior, varios zoosporos que 
saem para a agua e ahi tern movimentos livres. Esses zoosporos per- 
dem, finalmente, a motilidade, formando, por sua vez, um tubo ger- 
minativo. A segunda modalidade segue, via de regra, o genero Plas- 
mopara. 

Bremia e interessante justamente porque possue os dois typos de 
germinaQao, cujas particularidades physiologicas podem, assim, ser fa- 
cilmente comparadas. Se a infecpao se da ou nao, se o tubo germinativo 
penetra ou nao, depende, como suppomos, de estimulos ou irritaQbes 
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especiaes, que a superficie da planta hospedeira exerce, quer sobre 
o tubo germinativo, quer sobre o zoosporo. lufelizmente, pouco sa- 
bemos sobre as irritagoes que fazem com que o tubo germinativo 
penetre no tecido do hospedeiro e escolha, mesmo, regioes especi- 
ficas para infecQao. Conhecemos fungos que so penetram na epiderme 
da planta por aberturas naturaes ou artificiaes, outros atravessam o 
tecido intacto. Entre estes ultimos, que produzem a infeccao atravez 
da epiderme, alguns penetram em qualquer ponto e outros entrain 
quasi que exclusivamente so pelos anticlinios e nao pelos periclinios 
das cellulas epidermicas. Pelos estomatos penetram, por exemplo, os 
zoosporos de Cystopus {de Bary, 1863) e Plasmopara viticola {Arens, 
1929), assim como os tubos germinativos dos Uredosporos das Ure- 
dineas [de Bary, 1863; Buttle e Fraser, 1927 e outros). Os seguinles 
fungos preferem penetrar pelos anticlinios: Phytophthora omnivora 
{Hartig, 1879), Tuburcinia trientalis {Woronin, 1882), Alternaria, Hel- 
minthosporium, Macrosporium {Young, 1926), Fusicladium {Aderhold, 
1900), Protomyces macrosporus, Botrytis parasitica {Klehahn, 1904). 
Atravez de feridas, causadas frequentemente por picadas de insectos, 
penetram Phytophthora infestans e Rhizopus nigricans {Barter e 
Weimer, 1923). Mas, muitos cogumelos que podem provocar infeccao 
atravez de feridas, tambem penetram em qualquer outro ponto da 
epiderme ou pelos estomatos e, alias, nao sao parasitas estrictos. 

Quaes as causas que determinam a penetra^ao de um parasita 
pelos estomatos, de outro pelos anticlinios e de outro ainda por pon- 
tos indifferentes da epiderme? Sabemos, pelas observa^oes de Miyos- 
chi (1894), que os tubos germinativos de cogumelos parasitas rea- 
gem chimotropicamente e o Autor mostrou (1929) que os zoosporos 
de Plasmopara viticola respondem a irrita^oes chimotacticas. Muitos 
phenomenos da infecgao, por exemplo, a formapao de appressorios 
sao attribuidos a irritaQoes pelo contacto. Mas, nao se poude provar 
que tambem este caso nao seja baseado em irrita^oes chimicas. Pro- 
vavelmente, os processos primaries da infeccao de fungos parasitas 
sao dependentes de^ reac^oes chimicas especificas que provocam, nos 
•tubos germinativos sem movimentos livres, reacgoes chimotropicas que 
apparecem nos zoosporos de movimentos livres, sob a forma de chi- 
motaxis. 

A maneira da infeccao de Bremia 

a) 0 COMPORTAMENTO DOS TUBOS GERMINATIVOS 

Quanto a especificidade das irritapoes sera necessario saber se 
Bremia pode infectar somente Lactuca sativa, ou outras especies do 
mesmo genero ou outros generos. Sabemos, desde de Bary (1863) que, 
por exemplo, os tubos germinativos dos Uredosporos das Uredineas 
podem penetrar nos estomatos de qualquer planta, ao passo que o 

desenvolvimento ulterior se da somente em hospedeiros especificos. 
Da mesma maneira, mostrou o Autor que os zoosporos de Plasmopara 
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viticola ppdem penetrar em quasi todas as plantas, nas mais diversas 
familias (1929), ao passo que o parasita so pode desenvolver-se em 
Vitis vinifera. Sehweizer (1919) verificou, por meio de infecQoes ar- 
tificiaes, que a especie Bremia Lactucae se subdivide numa serie de 
sub-especies. Assim, a Bremia que cresce sobre Lactuca nao pode in- 
fectar as variedades de Cirsium da mesma familia e vice-versa, a 
Bremia que vive sobre Cirsium nao pode infectar Lactuca. Mas, talvez 
fosse possivel que, apezar da alta especializa^ao do parasita, as pri- 
meiras phases da infecgao pudessem dar-se mesmo em plantas immu- 
nes, como acontece com Plasmopara e com os Uredosporos. 

Para examinar a questao, fizemos algumas experiencias de in- 
feccao em diversas plantas nas quaes Bremia normalmente nao cresce. 
Os resultados estao expostos na Tab. 1. A infeccao foi feita com uma 
emulsao de conidios em agua bidistillada. 

Tabella 1 

Resultado 
da infecpao 

Lactuca sativa  + 
Senecio cruentus  -j- 
Dahlia variabilis  — 
Helianthus cucumifolius ... — 
Calendula vulgaris  — 
Begonia spec. ....... — 
Tropaeolum majus  — 
Zantedeschia aethiopica ... — 
Pteris aquilina  — 

Como nos mostra a Tab. 1, os tubos germinativos so penetram nas 
folhas de Lactuca sativa e Senecio cruentus. Mas, como pudemos ob- 
servar, os conidios e os tubos germinativos germinaram sobre as fo- 
lhas das outras plantas, sem, entretanto, terem penetrado. Em outras 
experiencias de infecgao verificamos que a sub-especie de Bremia 
que parasita em Lactuca, nao e capaz de continuar a crescer nas fo- 
lhas de Senecio, embora a principio o tubo germinativo possa penetrar 
exactamente como na Lactuca. Trata-se, pois, de uma «sub-infecQao », 
isto e, o fungo nao pode crescer no tecido de Senecio. Senecio e im- 
mune, mas sua epiderme tern uma particularidade que permitte ao 
fungo chegar a primeira phase da infecpao, isto e, a penetracao. As 
outras plantas tern uma immunidade ainda maior, pois sua epiderme 
nao possibilita a penetraQao. Talvez produza ate um chemotropismo 
negativo. So nas folhas da Lactuca sativa pode a Bremia desenvol- 
ver-se normalmente, de maneira que as hyphas as vezes atravessam 
a folha toda. 

Ao examinar esse mycelio intercellular, notamos a seguinte pecu- 
liaridade: as hyphas principaes, apresentam a tendencia de ramifi- 
car-se dichotomicamente como conidiophoros que crescem fora da 
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folha. A fig. 1 mostra uma hypha principal que percorre o interior 
da folha e apresenta dichotomia. 0 mycelio foi corado com cotton- 
bine, fervendo-o em acido acetico concentrado. Obtem-se, desse modo, 
hyphas azues brilhantes, no tecido da folha tornado perfeitamente 
transparente. 

Fig. 1 

Fig. 1 — Hypha principal, intercellular, com haustorios. A tendencia de rarnifica^ao 
e nitidamente dichotomica, como nos conidiophoros. 
Interzellular verlaufende Haupthyphe mit Haustorien. Die Verzvveigungs- 

tendenz ist ausgesprochen dichotom, wie bei den Konidientraegern. 

Sorauer (1921) cita no sen trabalho que a infecQao de Bremia 
Lactuca se produz exclusivamente atravez dos estomatos. Em nossas 
observa^des obtivemos resultados differentes. Nas condi^Ses de tem- 
peratura que usamos, a germina^ao por meio de zoosporos parece 
rara. So a pudemos observar uma vez. Portanto, os resultados que 
se seguem referem-se a germina(?ao por meio do tubo germinativo, 
isto e, a germinagao directa dos conidios. As observapoes feitas reve- 
laram que a penetra^ao dos tubos germinativos se faz quasi exclusi- 
vamente atravez das paredes dos anticlinios das cellulas epidermicas. 

Na tabella 2 damos os resultados percentuaes das infechoes ob- 
servadas e que se deram em uma das tres regioes citadas. Os nume- 
ros em parenthesis indicam o n,0 de casos observados de cada vez. 
Portanto, em nossas observa^oes a infec^ao nao se da pelos estomatos, 
como o indica Sorauer, mas, sim, pelos anticlinios. Nas figuras pode-se 

Tabella 2 

Lactuca sativa Senecio cruentus 

Anticlinios 
Periclinios 
Estomatos 

. 94,1 o/q (48) 97,2 o/o (36) 

. 5,8o/o (3) 2,7o/o (1) 

. 0,0 o/o (Q) 0,0 o/o (0) 
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ver melhor o comportamento do fungo. Na fig. 2 Yernos o phenomeno 
da infecpao num corte de Lactuca. 0 conidio que esta sobre a epiderme 
germinou formando um tubo germinativo. A hypha germinativa se 

cv 

ZO fj, 

Fig. 2 

Fig. 2 — Conidio que germinou sobre a epiderme de uma foiha de alface. 0 tubo 
germinativo formou, sobre a parede anticlinal, um appressorio que pene- 
trou no anticlinio, emittindo um haustorio para a cellula epidermica. A 
escala que se encontra sob a figura e valida para todas as figuras se- 
guintes. 
Ausgekeimte Konidie auf der Epidermis eines Salatblattes. Der Keimschlauch 
hat ueber der antiklinen Wand ein Appressorium gebildet und ist in sie 
eingedrungen unter Entsendung eines ersten Haustoriums in die Epider- 
miszelle. Der unter der Figur befindlicbe Masstab gilt auch fuer alle 
folgenden Abbildungen. 

Fig. 3 

Fig. 3 — 0 tubo germinativo do conidio que cresceu sobre a epiderme de uma folha 
de alface passou junto de um estomato aberto, onde nao penetrou, para 
entrar mais adiante num anticlinio. 
Der Keimschlauch der Konidie ist auf der Epidermis eines Salatblattes 
dicht an einer offenen Spaltoeffnung vorueber gewachsen, aber nicht in 
diese sondern in eine Antikline eingedrungen. 
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desenvolve sobre a parede exterior (periclinal) da cellula e ao che^ar 
a parede anticlinal forma essa pequena intumescencia que se designa 
tambem por appressorio. Desse appressorio sae uma hypha fina que 
penetra na parede anticlinal, seguindo ahi ao longo da lamella media. 
Desse fio de infecQao saem lateralmente para as cellulas epidermicas 
varias hyphas ricas em plasma, que provavelmente representam os 
primeiros haustorios. Em todas as figuras representamos a parte das 
hyphas que fica sob a epiderme, por meio de tra^os pontuados. As 
figuras 3 e 4 mostram o processo de infec^ao em Lactuca, visto de 
cima. Na fig. 3 vemos que o tubo germinativo passa justamente so- 
bre um estomato, sem penetrar nelle. Na fig. 4 ha um conidio bem 

Fig. 4 

Fig. 4 — Um conidio que se encontra bem junto de um estomato (alface) emittiu 
um tubo germinativo em direct ao opposta. A infec^ao se deu atravez 
de um anticlinio. 
Fine dicht bei einer Spaltoeffnung (Salat) liegende Konidie hat einen 
Keimschlauch von dieser fort getrieben. Die Infektion ist durch eine 
Antikline erfolgt. 

junto de um estomato, mas o tubo germinativo se afasta do estomato 
para finalmente penetrar num anticlinio. As figuras 5 a 8 mostram 
a infecQao em Senecio cruentus. Na fig. 5 vemos um conidio exacta- 
mente sobre um estomato; o tubo germinativo, entretanto, nao pene- 
tra no estomato, mas, sim, na parede anticlinal da cellula de fecha- 
mento. Outro conidio proximo forma um tubo germinativo extrema- 
mente pequeno que penetra no anticlinio visinho. Na fig. 7 o tubo 
germinativo penetra no anticlinio que fica sob o conidio. Muito ins- 
tructivo e o caso da fig. 6. Forma-se um tubo germinativo junto de 
um estomato, que passa junto a este e mais adiante passa ao lado 
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Fijr. 5 

Fig. 5 — Os tubos germinativos de dois conidios sob re a folha de Senecio cruentus 
entraram pelos anticlinios, embora um dos conidios esteja justainente 
sob re um estomato. 
Die KedmschLaeucher zweier Konidien auf dem Blatt von Senecio cruentus 
haben ihren Weg durch die Antiklinen genommen, obwohl eine Konidie 
direkt ueber einer Spaltoeffnung liegt. 

Fig. 6 

Fig. 6 — 0 tubo germinativo de um conidio que cresceu sobre a epiderme de 
Senecio passou sobre um estomato aberto e depois de passar sobre alguns 
anticlinios, penetrou num destes que provavelmente exerceu uma irrita^ao 
maior do que os anteriores. 
Der Keimschlauch einer Konidie ist auf der Epidermis von Senecio 
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ueber eine geoeffnete Spaltoeftnung hinweg gewachsen und nach Ueber- 
querung Giniger Antiklincn in oine solcliG GingGdrungGn, diG offGnbar cincn 
staerkGrcn RgIz ausgGucbt hat als diG vorhGrgGhGndGn. 

Fig. 7 — Uni conidio quc se Gncontra junto dc um cstornato do SGnGcio, pcnotrou 
nurn antklinio quc sg Gncontra sob o GStomato, som formar urn tubo gGr- 
minativo longo, provavelmcntG porque gssg anticlinio gxgfcgu urna irrita- 
(;ao sufficiGntemcntG forto para isso. 
Eino dicht ncbcn Gincr Spaltoeftnung von Senocio liogende Konidie ist in 
die darunter liegende Antikline ohne Bildung eines laGngeren Keimschlauchs 
oingedrungen, offenbar weil diese Antikline bereits einen genuegend starken 
Reiz geliefert hat. 

Fig. 8 

Fig. 8 — Caso raro de infecQao atravez da parede externa, periclinal de urna cellula 
epidermha de Senecio. 
Seltener Fall der Infektion durch die perikline Aussenvvand der Epider- 
rniszelle von Senecio. 

de outro estomato para, finalmente, penetrar num anticlinio. A fig. 8 
reproduz o caso raro de uma infec^ao nas paredes periclinaes da 
epiderme. Em Lactuca como em Senecio a infec^ao se da princi- 
palmente nos anticlinios da epiderme. Parece, pois, que essas regioes 
da epiderme exercem uma irritagao especial que faz com que o fio 
de infec^ao que sae do appressorio penetre numa parede anticlinal. 
0 tubo germinativo pode ate passar sobre um estomato sem penetrar 
nelle. 

Fig. 7 
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h) 0 COMPORTAMENTO DOS ZOOSPOROS 

Como se dara a infec^ao quando os conidios nao formam tubo 
germinativo, mas germinam indirectamente por meio de zoosporos 
dotados de motilidade? Parece que os conidios formam zoosporos 
principalmente em temperaturas baixas {Milbrath, 1923). So consegui- 
mos zoosporos uma unica vez e com elles produzimos infecQao em 
folhas de Lactuca. De accordo com nossas observapoes sobre o corn- 
portamento dos zoosporos de Plasmopara viticola, que sao da mesma 

Fig. 9 

Fig. 9 — Dois zoosporos foram attrahidos chimotacticamente por urn estomato de 
Laetuca. Recobriram-se de uma membrana e emittiram um tubo germina- 
tivo para o interior do estomato. 
Zwei Zoosporen sind von der Spaltoeffnung von Lactuca chemotaktiscb 
angelockt worden, haben sich mit einer Membran umgeben und einen 
Keimschlauch in das Innere der Oeffnung geschickt. 

estructura morphologica que os de Bremia, a infecQao deveria dar-se 
atravez dos estomatos e nao dos anticlinios. Pudemos, de facto, ob- 
servar a infec^ao atravez dos estomatos. A fig. 9 mostra dois zoos- 
poros ja em repouso, junto de um estomato aberto de Lactuca. Ambos 
emittiram tubos germinativos para o interior do estomato. Nao pude- 
mos encontrar outro typo de infeccao por meio de zoosporos, quasi 
nao pode haver duvida que a infeccao se da, em suas particularidades, 
exactamente como observamos em Plasmopara viticola. Os zoosporos 
com certeza tambem soffrem uma irrita^ao chimica por parte dos es- 



48 ARENS, K. 

tomatos que os faz perder a motilidade, envolvem-se entao com uma 
membrana. Em seguida o tubo germinativo e dirigido para o interior 
do estomato aberto. 

Observamos, pois, no mesmo cogumelo urn comportamento intei- 
ramente differente dos tubos germinativos dos conidios e dos zoos- 
poros. Os tubos germinativos dos conidios penetram nos anticlinios, 
ao passo que os dos zoosporos se introduzem nos estomatos abertos. 
Ja sabemos que os zoosporos, nas primeiras phases de vida, nadam 
livremente, reagindo por tactismo, ao passo que os tubos germinati- 
vos dos conidios immotis reagem, desde o inicio, chimotropicamente. 
Mas, os zoosporos, na segunda phase de vida, tendo perdido a moti- 
lidade, tambem so podem reagir chimotropicamente, formando tubos 
germinativos. Pode-se, pois, concluir que o chimotropismo dos tubos 
germinativos dos conidios differe do dos zoosporos em repouso. As 
irrita^oes que determinam o chimotactismo positive dos zoosporos 
pelos estomatos seriam differentes das que provocam a penetragao 
dos conidios em germina^ao, nos anticlinios. 

Causas especificas da infeccao 

a) iNFECgAO PELOS ESTOMATOS 

Se considerarmos irritagoes chimicas como responsaveis pelos di- 
versos typos de reac^ao, seria interessante saber a que substancias 
podemos attribuir taes papeis. Como, em geral, effeitos chimicos so 
sao exercidos por substancias dissolvidas (na agua), deveriam mani- 
festar-se nos pontos da epiderme em que se dao as infec^oes typi- 
cas. Se considerarmos o ultimo typo de infeccao, pelos zoosporos, e 
muito provavel que elles se comportem como os zoosporos de Plas- 
mopara viticola. Estes reagem nitidamente as solugoes de reac^ao 
alcalina, portanto aos ionios OH {Arens, 1929). Com o material es- 
casso de zoosporos, de que pudemos dispor, verificamos que os zoos- 
poros se agglomeram de preferencia na abertura de tubos capillares 
feitos de vidro commum. A reac^ao de agua distillada introduzida 
nesses tubos capillares, em poucos minutos se eleva a um pH — 9, como 
consequencia da dissolu^ao de substancias alcalinas das paredes do 
vidro. Neste caso, tern os zoosporos de Bremia exactamente o mesmo 
comportamento que os de Plasmopara viticola. Nos zoosporos de Plas- 
mopara foi possivel observar que a superficie da folha de Vitis pro- 
voca nelles chimotactismo positive. Ja suppunhamos, entao, que a 
superficie da folha tinha reac^ao alcalina. Nesse interim pudemos pro- 
var {Arens, 1934) que a superficie de innumeras folhas, entre as 
quaes Vitis vinifera, provocam na agua uma reac(?ao alcalina; fica 
assim comprehensive! o comportamento dos zoosporos de Plasmopara. 
Tera tambem reacgao alcalina a superficie da folha de Lactuca sa- 
tiva? 0 facto dos zoosporos de Bremia reagirem positivamente aos 
ionios OH, suggere essa supposi^ao. 
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As experiencias correspondentes, feitas com folhas de Lactuca 
do Jardim do Departamento de Botanica, estao resumidas na tab. 3. 

Tabella 3 

em H20 distill. em orvalho 

Exp. n.0 1/2 . . . . 7,2 .... 7,5 
» » 3/4 .... 7,5 ... . 7,3 
» » 5/6 .... 7,2 .... 7,7 
» » 7/8 .... 7,9 ... . 7,4 
» » 9/10 .... 8,0 .... 7,4 
» » 11/12 .... 7,3 .... 7,6 
» » 13/14 .... 7,7 ....■ 7,9 
.» » 15/16 .... 7,6 .... 8,2 

Para uma serie de experiencias empregamos agua bi-distillada, na 
outra medimos apenas o pH do orvalho natural. A agua distillada era 
collocada sobre a parte superior das folhas, com uma pipeta. Em se- 
guida, para evitar a rapida transformacao pelo acido carhonico do 
ar, recobriam-se as folhas com laminulas grandes, perfeitamente para- 
finadas. A agua possuia no inicio, devido ao conteudo de CCh prove- 
niente do ar, urn pH = 5,8. Como o mostram as experiencias da pri- 
meira columna da tabella, o pH subiu de 5,8 ate acima de 7. 0 or- 
valho natural sobre as folhas de Lactuca tambem apresenta reaccao 
alcalina. Convem notar que somente folhas frescas (naturalmente sem 
nenhum ferimento) tern reaccao alcalina, ao passo que folhas mur- 
chas tern reaccao acida. Explica-se assim o comportamento especifico 
de infec^ao dos zoosporos de Bremia Lactuca e dos de Plasmopara 
viticola da maneira seguinte: 

1.°) Os zoosporos approximam-se da superficie folhear, attrahidos 
chimotacticamente pelas substancias alcalinas excretadas. 

2.°) No espa^o livre dos estomatos deve formar-se uma membrana 
superficial, no limite entre a gotta d'agua que cobre a folha e o ar 
que enche o estomato. Como pudemos constatar em 1929 e, mais 
minuciosamente em 1934, as folhas deixam sahir tanto substancias 
organicas como inorganicas, de modo que, por isso, a tensao super- 
ficial da agua e sua reaccao sao de facto modificadas. E' nessa mem- 
brana superficial que se fixam os zoosporos para germinar. 0 tubo 
germinativo sae desse ponto da membrana superficial. 

ly) iNFECgAO PELAS ANTICLINAS 

Quanto aos conidios, talvez o comportamento differente dos seus 
tubos germinativos possa igualmente ser posto em connexao com a 
elimina^ao de substancias alcalinas pelas folhas. Seria preciso, entao, 
suppor que as regioes anticlinaes tern uma producgdo mais forte do 
que as periclinaes. 
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As pesquizas ja inencionadas, que mostraram a secregao de subs- 
tancias alcalinas pelas folhas, provaram tambem a sahida de saes 
mineraes e substancias organicas (Confirmapao dos resultados por Th. 
Lausherg, 1935). Trata-se de grandes quantidades de material elimi- 
nado. Ha muitas folhas que quando sao molhadas por agua de chuva, 
por orvalho ou agua distillada, eliminam, em poucas horas, 20 a 30 o/o 
de sen conteudo total em substancias mineraes. Se os tubos germina- 
tivos dos conidios apresentarem uma reac^ao chimotropica positiva 
em rela^ao a essas substancias, sejam ionios de OH sejam outras 
substancias, entao esse chimotropismo positivo se torna comprehen- 
sivel se os anticlinios forem os pontos electivos de eliminacao. Ha real- 
mente muitas constata^oes favoraveis a idea de ser a epiderme das 
folhas mais permeavel nos anticlinios do que nos periclinios. 

Rawitscher observou (1933) que os aphidios para as picadas esco- 
Ihem os mesmos lugares anticlinaes. Sem duvida tal preferencia indica 
uma secregao qualquer nestes lugares. Ja Buesgen (1893) faz notar que 
justamente sobre os anticlinios as bacterias se agglomeram, o qne fala 
em favor da idea de que principalmente ahi sejam eliminadas as subs- 
tancias de irritacao. Buscalioni e Pollaci (1901-02) observaram, com 
o sen methodo de collodio, que a transpira^ao cuticular das folhas e 
mais forte sobre os anticlinios do que sobre os periclinios. Isto in- 
dica maior facilidade de accesso da agua a essas regioes. Mas, onde 
existe maior permeabilidade a agua, ahi tambem ha mais facilidade da 
diffusao de substancias dissolvidas. Assim, Rudolf poude mostrar 
(1925) que substancias toxicas penetram mais facilmente nos anti- 
clinios das folhas do que nos periclinios. E' pois muito provavel que 
nos anticlinios haja maior excrecao. Provavehnente isso tambem diz 
respeito a excrecao cuticular referida na pg. 51. E' pois muito compre- 
hensive! a razao pela qual os tubos germinativos dos conidios de Bre- 
mia e outros fungos penetram de preferencia nos anticlinios. Se nos 
anticlinios sao excretadas as mesmas substancias que nos periclinios, 
entao nestes, devido a menor quantidade de excrecao, o limite de ir- 
ritagao (a reacgao minima para produzir uma irritacao — «minimum 
stimulation» ou «Reizschwelle») so sera attingido raramente. Mesmo 
sobre os anticlinios nao havera sempre a mesma quantidade de subs- 
tancias irritantes, de modo que pode acontecer que um tubo germina- 
tivo passe sobre varies anticlinios (o que nos mostram as figuras). 
Entretanto, ainda nos sao desconhecidas as substancias que provocam 
taes reac^oes. 

Discussoes 

Ha innumeras questoes de infecQao e de immunidade que podem 
ser attribuidas ao effeito de substancias chimicas que podem ser exa- 
minadas experimentalmente. Ate agora quasi nao foram estudados os 
primeiros estados do ataque do parasita ao hospedeiro, sob o ponto 
de vista de uma influencia de substancias, provenientes do hospedeiro, 
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sobre o parasita. Fischer e Gaenmann (1929) citam alguns trabalhos 
que procuram relacionar a infecgao a secrepao de substancias. Pode, 
porem, ser considerado como certo que a penetra^ao do fungo e a 
preferencia por determinados pontos devem ser attribuidas a effeitos 
de certas substancias, a effeitos chimicos do hospedeiro sobre o pa- 
rasita. 

Se, entretanto, a superficie da planta hospedeira diffundir subs- 
tancias de effeito chimotropico ou chimotactico, entaoi e de esperar que 
a excregao dependa das condipoes de vida, sobretudo das condicoes 
de nutri^ao da planta. Temos razoes para suppor que uma planta em 
condicoes determinadas de nutri^ao elimine substancias menos effica- 
zes, ou em tao pouca qnantidade, que o grau de irritacao nao e at- 
tingido. Como as excre^oes estao necessariamente ligadas ao meta- 
bolismo geral, qualquer modificaQao se t-raduz numa transfoTmapao 
qualitativa ou quantitativa das reac^oes. A frequente observa^ao que 
plantas, que recebera uma forte adubapao com potassm, sao immunes 
aos ataques de fungos, explicaria-se nesse sentido. 

Talvez, ha certas condicoes, onde Bremia so possa penetrar pelos 
estomatos, como indica Sorauer. Como ja dissemos acima, os tubos 
germinativos dos Uredosporos penetram pelos estomatos das folhas, 
ao passo que os Basidiosporos das mesmas Uredineas, que se formam 
na primavera, penetram por aberturas formadas por elles mesmos. 
Mas, os Basidiosporos que se formam no Outomno e que portanto in- 
fectam folhas de Outomno, tambem penetram pelos estomatos (Fischer, 
1929). E' provavel que as substancias excretadas na primavera e no 
Outomno &ejam differentes e provoquem, por isso, effeitos tambem 
differentes. Assim, por exemplo, a Botrytis cinerea, segundo Blackmail 
e Welsford (1916), penetra atravez da epiderme de folhas sas de Vi- 
cia faba, ao passo que em folhas doentes entra pelos estomatos. Cur- 
tis (1928) diz que Botrytis, em folhas de ameixa penetra pelos esto- 
matos, em cereja pela epiderme e em abricots por ambos. 

Na Phytopathologia merece atten^ao especial a infecQao do pa- 
rasita, considerada como um effeito final, resultante da reac^ao do 
chimotropismo e chimotactismo do fungo, em relagao com as excre- 
^oes attractivas e repulsivas do hospedeiro. Como ja vimos, os meios 
de combate geralmente empregados sao toxicos que matam o parasita 
ou diminuem sua actividade. Talvez seja possivel conseguir outros 
methodos de combate, nao toxicos, que tenham influencia sobre o chi- 
mismo da planta hospedeira. Talvez seja possivel encontrar um trata- 
mento que, na alface, attenue e talvez ate inverta as causas do chimo- 
tropismo e do chimotactismo positives do parasita. 
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ZUSAMMENFASSUNG 

Einleitend wird ausgefuehrt, dass es verschiedene Typen der In- 
fektion gibt. Die Keimschlaeuche einer Anzahl von Pilzen dringen 
nur durch die Stomata. Andere wieder bevorzugen die antiklinen Ans- 
senwaende der Epidermis, um ins Innere des Wirtes vorzudringen. 
Das Verhalten des einzelnen Pilzes ist dabei im allgemeinen streng 
specifisch. Da die frei schwimmenden Zoosporen und die Keimschlaeu- 
che der Konidien von Bremia Lactucae nach unseren Befunden streng 
specifische Stellen auf der Oberflaeche des Wirtes (Blattes) aufsu- 
chen, um nur dort einzudringen, muessen wir auf streng specifische 
Reize schliessen. 

Unter diesen Gesichtspunkten war es besonders interessant, den 
Infektionsvorgang von Bremia zu studieren, weil zwei verschiedene 
Moeglichkeiten der Infektion, 1) — durch Konidien und 2) — durch 
Zoosporen gegeben sind. Die Tabelle 1 zeigt das Resultat von kuenst- 
lichen Infektionen mit Konidien. Das Infektionsmaterial stammte von 
Spontaninfektionen auf Lactuca. Die Keimschlaeuche drangen nur bei 
Lactuca und Senecio ein, wobei die Weiterentvvicklung aber nur auf 
Lactuca erfolgte. Beim Studium des Erfolges der Infektion fiel auf, 
dass die groesseren Hyphen innerhalb des Blattgewebes die Tendenz 
haben, sich wie die Konidientraeger dichotom zu verzweigen (Fig. 1). 
Die Tabelle 2 gibt die Resultate ueber den Ort des Eindringens der 
Keimschlaeuche auf den Blaettern von Lactuca sativa und Senecio 
cruentus. Es zeigt sich, dass die Keimschlaeuche zu mehr als 90 0/o 
durch die Antiklinen eindringen (Zahl der beobachteten Faelle in 
Klammern). Die Figuren 2 bis 8 bringen das Verhalten der Konidien, 
2 bis 4 auf Lactuca und 5 bis 8 auf Senecio. Die Figuren 3, 4 und 
6 lassen erkennen, dass der Keimschlauch bisweilen ueber verschiedene 
Antiklinen oder selbst ueber die Stomata (6) hinweg wachsen kann, 
ohne dort einzudringen. Der Reiz ist dann offenbar nicht geeignet 
(Stomata) oder an den ersten ueberquerten Antiklinen zu schwach, 
um die Bildung eines Appressoriums und die Infektion zu veranlassen. 
Dagegen zeigen die Figuren 5 und besonders 7, dass der Keimschlauch 
sofort in die unter der Konidie gelegene Antikline eindringt, weil hier 
offenbar der Reiz stark genug ist. 

Ganz anders ist der Infektionsmodus der Zoosporen. Leider ge- 
lang es mir nur einmal, aus den Konidien Zoosporen zu erhalten. Diese 
reagieren positiv chemotaktisch auf OH- lonen wie ich fuer die Zoos- 
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poren von Plasmopara naeher feststellen konnte (1929). Der Infektions- 
modus ist ebenderselbe wie bei den Zoosporen von Plasmopara vi- 
ticola. Die Zoosporen werden von den Spaltoeffnungen chemotaktisch 
angelockt und schicken nach Verlust ihrer Beweglichkeit die Keim- 
schlaeuche in die Atemhoehle. 

Es kommen also zwei verschiedene und fuer jeden Fall typische 
Infektionsarten beim gleichen Pilz vor. Beide muessen wohl auf Reiz- 
wirkungen an der Blattoberflaeche zumeckgefuehrt werden. Da die 
Zoosporen positiv auf OH — lonen reagieren, lag es nahe eine alka- 
lische Reaktion an der Blattoberflaeche zu suchen. Wie der Autor 
1934 nachweisen konnte, reagiert die Oberflaeche vieler Blaetter alka- 

lisch. Auch die Blaetter des Salats verursachen in Aqua destillata und 
im Tau eine alkalische Reaktion (Tab. 3). Die Zoosporen werden 
also offenbar von der Blattoberflaeche angelockt und bleiden dann 
an einem Oberflaechenhaeutchen, das sich an den Stomata befindet, 
haengen. 

Das Verhalten der Keimschlaeuche der Konidien muss ebenfalls 
als stoffliche Reizwirkung gedeutet werden, zumal wir wissen (Arens 
1934, Lausberg, 1935), dass die Blaetter grosse Substanzmengen in 
darauf befindliches Wasser ausscheiden. Nun gibt es eine Anzahl Un- 
tersuchungen, die nachweisen, dass die Kutikula ueber den Antikli- 
nen wegsamer ist, als ueber den Periklinen (Buscalioni 1901-02, Ru- 
dolf 1925). So wird auch das Verhalten der Keimschlaeuche der Ko- 
nidien als stoffliche Reizwirkung verstaendlich. Die Keimschlaeuche 
duerften daher infolge der staerkeren Konzentration der ausgeschie- 
denen Stoffe ueber den Antiklinen auf diese positiv chemotropisch 
reagieren. 

Wenn aber beide Infektionstypen von Bremia auf einem positiven 
Chemotropismus bzw. auf einer positiven Chemotaxis beruhen, dann 
waere es moeglich, anstatt von giftigen Bekaempfungsmitteln, die zu- 
dem beim Salat nicht anwendbar sind, ungiftige zu benutzen, wenn 
sie nur die Faehigkeit haben, beide positiven Reaktionen aufzuheben 
oder in negative zu verkehren. 
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