Sobre parametros eco-fisiologicos das folhas

| - Consideragoes basicas

Resumo

Neste primeiro mrabalho de uma série sobre a
eco-fisiologia das folhas, sfo considerados alguns
aspectos bdsicos da morfologia e anatomia das fo-
lhas com relacio a condi¢cdes ambientais. Os prin-
cipais passos evolutivos que deram origem as fo-
lhas sao analizados e postuladas pressoes de sele-
cao que puderam atuar como fatores na evolucao
das folhas.

A study of the water 1elations of piants, and
especially of the formative effects of water on plant
growth has recently been somewhat neglected.
These relations provide a promising opportunity,
however, to approach some of the problems ov
plant morphogenesis from a direction different
from that of most experimental work today.
(Sinnott, 1960).

O problema da correta interpretagcéo do
significado adaptativo das folhas das plantas
tem preocupado por muito tempo a muitos
pesquisadores. Ainda assim, este problema é
quase sempre abordado dentro de um ponto de
vista bioquimico, e visando encontrar uma res-
posta baseada em ciclos fisiolégicos bem com-
plexos.

Devide a este fendomeno, e a esta tendén-
cia dentro das pesquisas vegetais, atualmente
conhecemos melhor os parametros bioquimi-
cos do funcionamento das folhas do que os
parametros simples, que basicamente sio os
que determinam o comportamento das mes-
mas.

CQuero, com este trabalho, apresentar uma
série de postulados, hipoteses, idéias e duvi-
das que acho sdo de grande importancia no
entendimente do comportamento e caracteris-
ticas das folhas.

Historicamente, o maior problema que
abordaram as plantas ao sairem do meio aqua-
tico para colonizar a terra, foi a caréncia de
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agua. Dentro do ponto de vista filogenético,
o pardmetro mais recente que influiu na evo-
lucdo vegetal foi a dgua. OQutros parametros,
tais como fotossintese, nutrientes, etc., ja ha-
viam sido abordados e solucionados pelas al-
gas ancestrais as plantas terrestres. Tao cer-
to € isto que o processo de fotossintese de
uma alga cloroficea ndo é significativamente
diferente da fotossintese em uma planta ter-
restre,

Assim, as primeiras plantas terrestres ti-
veram que sofrer adaptactes a condicoes que
basicamente se diferenciavam das condigoes
aquéticas em nao estarem submersas em
agua. Isto trouxe trés probiemas basicos que
teriam de ser resolvidos :

1. Desidratacdo — foi certamente o primeiro
problema a ser abordado para poder colo-
nizar a terra. E quase Seguro que 0 grupo
de algas ancestrais das plantas terrestres
ja havia adquirido algum tipo de cuticula
antes de sairem da agua (Fritsch, 1935).
De outro modo € dificil entender como
conseguiram sobreviver. OQutras estraté-
gias com relacdo ao problema da desidra-
tacdo serdo discutidas mais adiante:

2. Sustentacdo — em meio aquoso, os orga-
nismos nac tém dificuldades de sustenta-
¢do. A invasdo & terra trouxe consigo
este problema. inicialmente, as primeiras
plantas resolveram isto permanecendo pe-
quenas, seja como rasteiras ou como mi-
nusculas plantas com simetria radial. A
evolucdo dos mecanismos mais complexos
de sustentacao estd ligada a evolucédo dos
mecanismos de conservacdo de agua;

3. Mudancas bruscas de temperatura — atual-
mente, sabemos pouco das condicoes cli-
maticas no momento em que surgiram as
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primeiras plantas terrestres. Devemos su-
por que as condigcbes eram mais homogé-
neas de que na atualidade mas ainda assim,
as primeiras plantas terrestres deveriam
apresentar tolerancia mais ou menos gran-
de a mudancas na temperatura. Atualmen-
te, estes cambios sdo de grande importén-
cia na determinacdo dos componentes flo-
risticos da terra.

O primeiro critério utilizado neste trabalho
é que sob condicbes naturais os organismos
estdo adaptados ao habitat onde se encontram
atualmente ou sendo selecionados para carac-
teristicas adaptativas. Qualquer outro ponto
de vista seria negar a selegdo natural. Sem
que se entenda este critério € impossivel com-
preender as idéias apresentadas neste traba-
iho.

Para poder entender quais sdo os parame-
tros ecofisiolégicos que atuam sobre as fo-
ihas, devemos primeiro determinar o que real-
mente € uma folha, e quais suas funcoes.

A funcao das folhas e producé@o de alimen-
tos complexos elaborados, utilizando como
matéria-prima Aagua, gas carbénico, ions mi-
nerais e energia luminosa. Porém, qualquer
destes quatro fatores é limitante na capacida-
de de producdo das folhas. Além da tempera-
tura, estes fatores s@o os mais variaveis no
meio terrestre. Neste trabalho, o gas carbé-
nico ndo sera considerado dentro dos fatores
limitantes para a fotossintese das plantas ter-
restres. Possivelmente, em alguns casos ex-
cepcionais, podem existir deficiéncias deste
substancia sob condicdes naturais.

A evidéncia féssil, além da evidéncia pre-
sente em plantas terrestres atuais, permite-
nos estudar o processo evolutivo que sofre-
ram as folhas desde a invasdo da terra pelas
plantas.

Para este trabalho vamos aceitar, como
correta, a modo de simplificacéo, a hipdtese
de que as primeiras plantas terrestres apre-
sentavam simetria radial e careciam de fo-
lhas. Aceitamos, assim, a evidéncia que assi-
nala um aneestral similar a Rhynia para as
primeiras plantas na terra.

Rhynia (e plantas estruturalmente simila-
res a ela), apresentava um caule fotossintéti-
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co, (Smith, 1955). A interacao dos tecidos fo-
tossintéticos neste tipo de planta é direta,
tanto com o meio ambiente como com os ou-
tros tecidos.

E porém, um sistema limitado, e que nao
é funcional para plantas grandes. A relacdo
perimetro-volume & também limitante ao au-
mento de tamanho, pois, neste tipo de organi-
zacao estrutural, o perimetro € relativamente
pequeno com relacdo ao volume. Temos as-
sim, um “modelo” ancestral para as plantas
terrestres no qual, qualquer adaptacdo que
tenda a aumentar a drea superficial (e assim,
a capacidade totossintética) em relacdo ao
volume tera um valor adaptativo bem grande.
Praticamente todos os grandes grupos de plan-
tas terrestres atualmente existentes tém, em
algum momento do processo evolutivo, desen-
volvido um método que lhes permita aumentar
a relacé@o superficie-volume. Este processo €
a aquisicdo de folhas. Inicialmente (temos
evidéncia féssil e vivente para afirmar isto)
foi um processo que estd bem explicado no
conceito de enacédo (fig. 1).
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Fig. 1 — Evolugdo de folhas micréfilas por enacéo.
a — Psilophyton; ¢ — Thurstophyton; d — Astero-
xylon; e — Arthrostigma. Para b nio temos um
exemplo. (Modificado de Smith, 1958).

Neste processo, que deu origem as folhas
microfilas, ocorre uma série de passos evolu-
tivos. A partir de um caule, apareceram bro-
tos, provavelmente no inicio quase esféricos
(Smith, 1955). Logo ocorreu um processo de
aplanacdo (nao se deve confundir com o mes-
mo termo da teoria do teloma) que trouxe
como conseqiiéncia um maior aumento da area
superficial com relagdo ao volume (um exem-
plo deste sa@o todas as bridfitas) .

Este processo trouxe consigo duas dificul-
dades basicas. Em primeiro lugar, as células
das novas “folhas"” ficaram mais afastadas do
cormo. Isto trouxe um problema duplo de
transporte: o transporte de nutrientes mine-
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reis e agua para as folhas, e o transporte de
substancias ja elaboradas das folhas para o
resto da planta.

Existem duas possibilidades de resolver
isto: a primeira € a linha evolutiva seguida
pelas briéfitas, que consiste em manter tanto
o talo da planta como as folhas bem pequenas,
conservando assim o tamanho das estruturas
limitado as possibilidades de ter um transpor-
te simples e direto. A segunda solucdo pos-
sivel, consiste em desenvolver um sistema de
transporte eficiente que permita a conducgao
de sustincias a distancias maiores. Esta li-
nha evolutiva foi, em maior ou menor escala,
adotada pela maioria das plantas terrestres.
A vascularizacdo apareceu nas piantas terres-
tres sob pressdo de selegao para um sistema
mais eficiente de condugédo de agua e nu-
trientes. Porém, a fungdo de sustentacdo que
mais tarde assumiu o sistema vascular, € uma
funcdo secundaria. Filogeneticamente, este
processo de vascularizacdo foi gradual. Te-
mos evidéncia fossil e recente que mostra os
principais passos esquematizados acima
(fig. 1).

C segundo grande problema que surgiu
com a aparicao das primeras folhas, foi o con-
tato direto dos tecidos fotossintéticos com o
meio ambiente. O aumento da area superfi-
cial (fotossintética) com relacdo ao volume
teve como conseqliéncia, um maior contato
com o meio ambiente, aumentando considera-
velmente, além da fotossintese, o perigo de
desidratacao por evapotranspiracdo. Um au-
mento de espessura na cuticula nao seria, por
si s6, uma solucdo adequada. E certo que,
cem uma cuticula maior, a evapotranspiracéo
seria reduzida ou eliminada totalmente. Po-
rém, ao mesmo tempo, a troca de gases com
o meio ambiente seria diminuida grandemente
ou talvez eliminada, o que traria como conse-
giiéncia uma diminuicdo na fotossintese, ne-
gando a vantagem de possuir folhas.

Além disto, a evapotranspiracdo controlada
é essencial para que as folhas possam obter
os nutrientes minerais necessarios para reali-
zar f&tossintese.

Isto foi, no processo evolutivo, também
expressado na forma de pressdo de selecdo.
Vejamos quais as caracteristicas que seriam
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vantajosas para uma fotossintese mais efi-
ciente, com maior possibilidade de intercam-
bio gasoso e absorcdo de nutrientes mineras:

1 — Relacao (grande) entre area superficial-
volume. Tanto maior seja a superficie
com relagcdo ao volume, maior € a fotos-
sintese por unidade de volume;

2 — Controle do processo de evapotranspira-
¢ao. Este controle tem vantagens du-
plas. Primeiro, evita a perda excessiva
de agua por parte da folha. Segundo,
permite a folha adquirir os nutrientes
minerais necessarios, sob condicoes con-

troladas; ;

3 — Controle do intercdmbio gasoso. A fo-
lha tem que realizar intercambio de ga-
ses, visando evitar porém, no curso des-
te processo, uma excessiva perda de
agua;

4 — Sistema de condugao bem desenvolvido.
E 6bvio que sem um sistema de condu-
cao (vascular) eficiente, um aumento na
fotossintese ndo seria possivel nem vau
tajoso.

Sem interessar-nos nos possiveis proces-
sos evolutivos que deram origem as folhas, &
sejam estas originadas por um processo de
enagao ou por um processo de telomizacao,
vejamos, entdo se estas caracteristicas foram
adquiridas na evolucdao da folha. Para isto,
vamos comparar uma série de folhas em dife-
rentes grupos vegetais. Na figura 2 temos re-
presentado esquematicamente seccOes destas
folhas.

Ao comparar folhas que representam dife-
rentes estégios na escala evolutiva (por exem-
plo fig. 2.) vemos o passo de uma estrutura
aberta (fig. 2 — b) a uma estrutura na qual
as células fotossintéticas da folha nado estdo
expostas diretamente ao meio ambiente (Fig.
2 —og¢c, d).

Bem cedo no processo evolutivo, as plan-
tas terrestres adquiriram a capacidade de man:
ter as células fotossintéticas expostas a uim
ambiente controlado. Esquematicamente. isto
pode ser representado da seguinte maneira
(fig. 3):
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Fig. 2 — Passos na evolucido da folha: a — caule fotossintético (Psilotum); b — estrutura “aberta” (Funaria);
¢ & d — estrutura “fechada” (c, Lycopodium; d, Selaginella).

Nas “folhas” menos complexas, (fig. 3, A)
o intercdmbio com o meio ambiente é direto
e o transporte de nutrientes e agua € por pro-
cessos osmoticos ou de transporte ativo de
célula a célula.

Nas “folhas” mais complexas (fig. 3, B)
ndo existe um intercambio direto obrigatério
das células fotossintéticas com o meio am-
biente. O fluxo de 4gua e nutrientes pode ser
feito através de outros tecidos ou diretamen-
te com o meio interno da folha. Podemos,
para tomar um exemple do reino animal, asse-
melhar uma folha “tipica” de uma planta com
uma esponja, dentro de um ponto de vista de
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um sistema controlado de contato com o meio
ambiente.

A citicula j& ndo tem necessariaments que
ser semipermedvel, ainda que algumas plantas
conservem esta caracteristica; e pode cum-
prir uma funcido mais eficiente de isolamento.

A funcdo dos estdmatos é o controle ao
intercambio gasoso e hidrico da planta com o
meio ambiente. Os estdmatos sdo assim, val-
vulas que permitem uma comunicacdo entre
o interior da folha e o meio ambiente. Na li-
teratura (ex Salisbury, 1927; Sinnott, 1960), se
tem assumido tradicionalmente (mas ninguém
ainda o expressou de maneira inequivoca) que

Fig. 3 — Comparagao esquemdtica de fluxo e intercambio de sustdncias em uma folha “aberta” (A) e uma
folha “fechada” (B). a — fluxo interno de dgua e nutrientes; b — intercAmbio da folha com o meio ambiente.
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¢ funcionamento dos estdmatos deve ser de-
feituoso, (e ainda que como vélvuias, ndo sdo
muito eficientes). Também é comum assumir
que os estdOmatos permitem troca de dgqua e
gases, ainda sob condi¢gbes nas quais o perigo
de desidratacdo é bem grande (ex Salisbury,
1927) . Assim, a literatura estd virtualmente
cheia de tentativas para explicar como exis-
tem todo tipo de estruturas especializadas
para proteger os estématos do contato com o
meio ambiente (Esau, 1960, 1965). A tendén-
cia instintiva de muitos botanicos, tanto ana-
tomistas, como ecdlogos ou fisiélogos, tem
sido a de assumir que a evapotranspiracao é
um inconveniente para a folha (a planta). Em
nossa focalizagdo sempre tem surgido a per-
gunta basica de como evita a planta a evapo-
transpiracdo?. Poucos se tém perguntado
quais as vantagens da evapotranspiracdo e
quais as especializacoes da folha que lhe per-
mitam evapotranspirar de maneira mais eli-
ciente.

O problema de nivel, com relagdo a epi-
derme, no qual se encontram os estomatos
tem sido analizado por muitos autores. Esau
(1960) anota que em geral, estdbmatos emer-

gentes (sobre o nivel da epiderme) estio as-
sociados com condicoes de alta umidade (hi-
drofiticas), sendo que estdmatos colocados
sob o nivel epidérmico estdo associados as
condigées xerofiticas. Aykin (1952) mostrou
que, submetendo plantas a um meio ambiente
saturado de vapor de agua, as folhas em pro-
cesso de desenvolvimento tendiam a ter esto-
matos mais emergentes que as folhas sob con-
digbes “normais”.

Esau (1960) também anota que, em certas
espécies, dentro das criptas estomdticas (con-
digao xerofitica), os estomatos sdo emergen-
tes (condicdo hidrofitica). Concordo com a
atitude geral de aceitar que os estomatos que
estdo abaixo da superficie epidérmica sao
adaptacdes que tendem a controlar a evapo-
transpiracao. Ninguém, porém, até hoje expli-
cou claramente a fungdo dos estomatos emer-
gentes. A atitude implicita sobre o assunto,
parece ser que eles nao tém problema de agua.
Nao ‘aceito essa interpretacao, pois, se ha pro-
blema de égua, é muito sério. Sob condicdes
de alta umidade, a evapotranspiragao € limita-
da. O ar saturado ndo tem a capacidade de
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manter, em muitos casos, o fluxo de dgua que
a folha precisa para obter os nutrientes mine-
rais necessarios. Os estématos emergentes
representam entao, uma adaptacdo para au-
mentar a capacidade de evapotranspiracao da
folha.

Ao aceitar esta explicagdo, podemos ten-
tar explicar o fenémeno no qual uma folha
apresenta estomatos emergentes dentro de
uma cripta estomatica. Hipoteticamente, as
condicdbes de umidade dentro destas criptas
podem ser tais que impossibilitem a evapo-
transpiracdo ou a reduzam a um grau téo baixo
que ndo alcance as necessidades da foiha.
Quanto mais perto estd o estdmato do fundo
da cripta, mais umidas as condicdes, e mais
reduzida a capacidade para evapotranspiracao.
O fato dos estdbmatos serem emergentes in-
dica uma adaptagdo para atingir condicOes
mais ou menos equilibradas entre a protecao
que oferece a cripta, e as necessidades de eva-
potranspiracdo da folha.

A correta interpretacdo do mecanismo de
funcionamento dos estdmatos tem sido objetc
de muitos estudos, e serd objeto de outros
trabalhos ainda em elaboracao (Lleras; Leite

& Lleras; Medri & Freire). Por enquanto, néo
sera considerada aqui.

Com relagdo aos tecidos epidérmicos e
dérmicos das folhas, temos referéncias bas-
tante amplas na literatura (Esau, 1960 e 1965;
Stace, 1965). E aceito por todos que além
de uma funcéo de isolamento com o meio am-
biente externo, a epiderme pode cumprir, em
certas plantas, uma funcado de filtracdo da luz
solar. Segundo Wylie (1954) a presenca de
hipoderme é mais comum em plantas xerofi-
ticas. Isto provavelmente tem uma explica-
cao relativamente simples. Geralmente, a flo-
ra xerofitica estd submetida a condicoes de
alta radiagdo luminica, e a hipoderme, além
de proteger os tecidos fotossintéticos con-
tra aquecimento excessivo e desidratacdo
pode atuar como uma lente que refracta luz.
Porém, quanto & interpretacado correta da fun-
¢do dos estratos epidérmicos, parece (com
excegdo dos tricomas que sdo causas de mui-
tas hipoteses) estar bem determinada, e nao
sera mais discutida aqui.

O meio interno da folha esta constituido
por tecidos e espagos intercelulares. Os ex-
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perimentos de Weatherley (1963 apud Salis-
bury & Ross, 1969) indicam que a maior parte
do transporte de agua é através do Apoplasto
(espacgos livres) e nao pelo Simplasto (proto-
plasma celular) . Assim, o meio interno da fo-
lha estd constituido por uma “calda” consti-
tuida de &gua, sais minerais, CO2, O, (dissol-
vidos) e outras substdncias. Esta calda esta
banhando os tecidos fotossintéticos (e ou-
tros) da folha. Efetivamente, cada célula esta
exposta diretamente as substancias que preci-
sa para realizar suas fungbes. Isto é bem no-
torio nas folhas. Muitas vezes temo-nos per-
guntado a razdo das folhas terem tantos
espacos intercelulares em relacdo a outras
estruturas. O fato das células estarem rela-
tivamente afastadas umas das outras permite
que uma maior proporgcao da superficie celu-
lar esteja em contato direto com o meic am-
biente interno. Assim, a efetividade do inter-
cambio celula-meio interno fica aumentada ao
méximo, e porém, também a eficacia do pro-
cesso metabdlico da célula.

Como simples especulacéo, é interessante
observar como, filogeneticamente, o processo
fotossintético fez um circulo completo. A
partir de algas unicelulares (com um contato
direto da superficie celular com o meio (cal-
da) nutritivo aquoso) sofreu uma agregagio
(com perda de algumas paredes celulares por
estas estarem em contato com outras células),
logo a saida da agua (contato das células fo-
tossintéticas com o ar), e finalmente o caso
das folhas mais desenvolvidas, nas quais as
células fotossintéticas estdo novamente em
contato direto com o meio nutritivo, ou seja
um passo dgua-ar-dgua. Parece assim, que
para as plantas poderem colonizar com éxito
a terra, tiveram que criar condigdes aquaticas
para realizarem os processos metabdlicos de
maneira mais eficiente, ou seja, em resumo,
levaram com elas o meio aquatico. Entdo, sim-
plificando o problema, com relagdo a agua e
nutrientes, uma célula fotossintética nao esta
em condigbes radicalmente diferentes das
condicoes de uma alga qualquer. Porém, as
grandes diferencas sdo em relagdo a luz e
temperatura. _

Para manter uma provisao adequada da
agua (e nutrientes), no curso do processo evo-
lutivo, tem-se desenvolvido um sistema vas-

414 —

cular cada véz mais complexo. Huber, em
1928, sugeriu que a corrente transpiratéria
atua por si mesma como estimulo formativo
para a diferenciacdo do tecido vascular. Ba-
seou-se para isto na observagao feita por ele
em diversas espécies, de que, a proporcio de
tecido vascular com relagdo ao peso fresco
das folhas imediatamente adjacentes a ele
aumenta da base ao &pice da planta. Os tra-
balhos de Eberhart em 1903 (ver fig. 4), e
Penfound < (1931) sugerem que no caule, a
quantidade de xilema aumenta sob condigdes
xerofiticas. Além disto, Rippel (1919), traba-
lhando com mostarda branca, encontrou que.
folhas crescendo sob condigdes xerofiticas,
apresentam bem maior vascularizacdao que fo-
lhas crescendo em condi¢gdes (midas. Isto
mesmo ja tinha sido observado por Zalenski
(1904, apud Maximov, 1931).

Fig. 4 — Secgbes transversais de caules Achyran-
thes, indicando desenvolvimento de tecidos em
condigbes Secas (A), Normais (B) e Umidas (C).
e, esclerénquima; f, floema; x, xilema. (Adaptado
de Eberhardt, 1903).

Ontogeneticamente (e provavelmente filo-
geneticamente), parece que os fatores mais
importantes na determinagdo da estrutura do
sistema vascular (estela) estdo determinados
pelos tecidos meristematicos e pelas folhas
(Wardlaw, 1968). Trabalhos morfogenéticos
nos ultimos 15 anos (Dalessandro & Roberts,
1971; Wetmore & Rier, 1963) indicam que as
concentracoes relativas de hormonios e agu-
cares em diferentes partes do caule determi-
nam a composicdo da estela.

Assim, o padrdo bésico da estrutura este-
lar seria determinado pelos meristemas dapi-
ciais, e sobre esta estrutura bésica a acgéo
fisiolégica das folhas determinaria a estrutura
“final" da estela.



Na figura 5, adaptada de Bower (1930),
vemos o aumento de complexidade da estela.
Bower relacionou o aumento de complexidade
com aumento de tamanho, mas esta interpre-
tacdo é talvez errada. Provavelmente o au-
mento de complexidade esta correlacionado
com um aumento no numero de folhas (neste
caso micrdéfilas) que estdo atuando sobre a
estela.

Fig. 5 — Estelas de Lycopodium em diferentes es-
fados de desenvolvimento, indicando o aumento
progressivo de complexidade. (Adaptado de
Bower, 1930).

O fendmeno de “retencao estelar” (Takha-
tajan, 1959) também deve ser analisado dentro
de um ponto de vista da influéncia dos meris-
temas e das folhas. A medida que a planta
vai crescendo e adquirindo mais “focos” pro-
dutores de auxinas e aclcares, aumenta a
complexidade da estela.

Entdo, ndo € o sistema vascular o que vai
influenciar basicamente a estrutura das folhas,
e sim as folhas que vdo determinar o sistema
vascular. Temos entdo que fazer-nos uma per-
gunta. Por qué, quando as condicdes ambien-
tais s@o mais propicias a uma desidratagéo po-
tencial, as folhas induzem uma maior vascula-
rizagdo, que deveria aumentar o perigo da
perda excessiva de dgua ?. Este fenémeno
nao s6 esta correlacionado com o sistema
vascular; em geral todas as caracteristicas da
folha sob condicdes xerofiticas sdo tendentes
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a uma maior possibilidade de transportar e
perder agua.

Estes aspectos da eccfisiologia das folhas,
especialmente relacionados com xerofitismo
e esclerofitismo, serdo analisados no segundo
trabalho desta série, trabalho este ainda em
preparacao.
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SUMMARY

In this initial paper of a series on physio-eco-
logical parameters in leaves, some basic aspects of
foliar morphology and anatomy are considered in
relation to environmental conditions, the main
evolutionary stages that gave rise to leaves are
analized. The basic morphology and anatomy of
leaves 1is traced throughout the evolutionary
history of plants, from a postulated Rhynia-like
ancestor to the more recent (in an evolutionary
sense) types of leaves. Some of the problems and
selective pressutes that might help elucidate and
interpret leaves from a physio-ecological stand point
are analized. Also considered is the possible influ-
ence, in view of current data, that leaves might
have on the structure of the stele. Some of the
basic factors that might excert selective pressure,
such as temperature, light and water are also
considered.
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