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Resumo. O sucesso de uma planta depende de sua capacidade de maximizar o ganho energético e a
eficiéncia reprodutiva sem comprometer sua estabilidade estrutural. Este jogo entre resisténcia estru-
tural, balancgo energético e capacidade reprodutiva tem sido um grande desafio para as plantas desde
a saida destas do meio aquadtico, e agrava-se com o aumento do porte dos individuos. Neste trabalho
pretendemos apresentar uma visdo geral sobre relagdes alométricas e, baseadas em medidas diretas
dos ramos, propor algumas novas idéias de como tais relagdes influenciam a arquitetura da copa e
como ao mesmo tempo sao influenciadas pelo ambiente.
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Abstract. The success of a plant is dependent of its capability in maximizing the energy gain and in in-
creasing the reproductive efficiency without compromising the structural stability. This dynamic involv-
ing structure, energy efficiency and reproductive efficiency became an important issue especially after
the event of plants conquering the terrestrial environment, and have been increasing in importance
with the growth of the overall size of individuals. In this work we are going to present an overview of
allometry and present some new ideas showing the influence of allometry over the canopy architecture
and how it can be affected by the environment.
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Introducao trabalho de 1966 de Gould, os trabalhos seguintes passa-
ram a propor defini¢des que abrangessem todas as subdi-
Alometria visOes anteriormente propostas.

O termo alometria foi cunhado em 1936 por Huxley e
Teissier. Naquela época foi proposto que tal termo seria
aplicado para definir as relagdes encontradas em situagdes
nas quais alteragdes em proporg¢oes relativas de um corpo
se refletiam em alteragdes nas dimensdes totais do orga-
nismo (Gayon 2000).

Posteriormente o conceito de alometria foi dividido
em quatro subgrupos (Gould 1966), sendo eles:

o Alometria ontogenética; refere-se a mudancas de
proporgao que ocorrem durante o desenvolvimento
do organismo.

 Alometria filogenética; refere-se a andlise das ra-
zdes de crescimento entre linhagens distintas.

o Alometria intraespecifica; refere-se a compa-
ragOes de caracteristicas entre individuos (em um
mesmo estagio ontogenético) de uma dada espécie
ou populagio.

o Alometria interespecifica; refere-se ao mesmo
conjunto de fendtipos analisados em comparagdes
entre espécies, normalmente proximas filogenetica-
mente.

Apos este trabalho uma tendéncia crescente de ge-
neralizagdo do termo ¢é vista na literatura. Em oposi¢ao ao

Mosimann e James em 1979 redefiniram alometria
como sendo a associa¢do entre o tamanho e a forma dos
organismos de uma dada populagdo. Em 1985, Bookstein
et al. definiram alometria como o estudo das conseqiién-
cias do tamanho sobre a forma.

Ja em 1988 Levinton simplifica ainda mais o concei-
to, definindo alometria como sendo a inter relagio entre
alteragdes das dimensoes totais do organismo. Isto torna a
definicdo amplamente aplicavel e passivel de ser usada em
diversos ambitos, de estudos interespecificos a andlise de
um tnico individuo.

Relag¢des alométricas em plantas
As plantas sdo submetidas a um aumento de diversas for-
¢as mecanicas (p.e. as geradas pelo vento e gravidade),
com o aumento da parte aérea ao longo do desenvolvi-
mento. Este contexto ontogenético impde a planta uma
crescente necessidade de investimentos em biomassa
destinada a sustentagdo (Waller, 1986). Por sua vez, o in-
vestimento em biomassa também deve compreender um
aumento em drea fotossintéticamente ativa, pois a plan-
ta necessita manter um balanco energético positivo entre
fonte e dreno (O’Brien et al., 1995).

O aumento em drea fotossintética gera, novamente,
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um aumento estrutural e, conseqiientemente, uma inten-
sificacdo das forcas mecénicas as quais estes ramos estio
submetidos (Niklas, 1994).

Da mesma forma, a eficiéncia reprodutiva também
esta associada ao aumento das for¢as de tra¢ao as quais
os ramos sdo submetidos. Isso porque, a arquitetura da
copa influencia diretamente a eficiéncia reprodutiva, uma
vez que, um maior tamanho, assim como uma maior area,
facilita a dispersdo e captagdo de pélen e a dispersdo das
sementes (Niklas, 1994).

Esta relagdo, portanto, pode ser descrita por uma
equagdo simples, na qual podemos definir a capacidade
adaptativa (w) das plantas de acordo com a eficiéncia de
captagdo energética (E), a eficiéncia reprodutiva (R) e a
tragio mecdnica gerada pelos processos anteriormente
citados (M), onde a capacidade adaptativa é a media
geométrica entre a eficiéncia de captagdo energética e a
eficiéncia reprodutiva, dividida pela tragdo mecanica
gerada, w = [(E)(R)]"> M (Niklas, 1994).

Esta equacao apresenta, de forma simplificada, os
trés grandes grupos de caracteristicas selecionaveis ao
longo da evolugio, e nos mostra a dindmica de interde-
pendéncia estrutural e fisioldgica das plantas.

O equilibrio delicado entre o aumento do ganho
energético, eficiéncia reprodutiva e o conseqiiente aumen-
to das forcas mecanicas se agravou ao longo da historia
evolutiva das plantas desde a saida destas para o ambiente
terrestre.

De fato, ao analisarmos os registros fosseis encon-
tramos evidéncias de uma série de caracteres estruturais
sendo gradualmente selecionados. Estudos alométricos
feitos em fdsseis de esporofitas, do periodo Siluriano, re-
velaram que as primeiras ocorréncias destes organismos
apresentavam estrutura de ramificagées aproximadamen-
te simétricas e bifurcagdes simples. A capacidade de de-
senvolvimento assimétrico foi adquirida posteriormente e
s6 é evidente em registros fosseis mais recentes.

A assimetria pode ter sido um passo importante na
evolucao deste grupo, tornando os organismos mais plas-
ticos em suas respostas as variagdes do meio, isso porque
a possibilidade de um crescimento assimétrico permite
investir isoladamente em determinadas caracteristicas
(como altura e ramifica¢des laterais), aumentando assim a
variabilidade morfolégica entre organismos. Conseqiien-
temente gerando uma nova gama de arquiteturas de copa,
possibilitando a adaptagdo das plantas a novos ambientes.

No contexto cientifico atual, a maioria dos traba-
lhos alométricos desenvolvidos em plantas visam a de-
terminagdo da massa total de arvores (Kohiama e Hotta
1990, Alvarez-Buylla e Martinez-Ramos 1992, Claussem e
Maicock 1995, O’Brien et al., 1995, Coomes e Grub 1998,
Sterck e Bongers 1998, Yamada et al., 2000, Sposito e San-
tos 2001), ja que tais trabalhos apresentam um 6bvio fim
comercial.

Com isso, muitas relagdes alométricas foram defini-
das objetivando estimar a massa total da arvore (princi-
palmente utilizando didmetro e altura). (Alvarez-Buylla e
Martinez-Ramos 1992, Sposito e Santos 2001, O’Brien et
al., 1995, Sterck e Bongers 1998). Mas a real influéncia da

arquitetura da copa em sua dinamica energética é sonega-
da nestes trabalhos.

O presente trabalho busca compreender a organi-
zagdo estrutural da formagdo da copa e como esta seria
influenciada pelo ambiente e pela constante necessidade
de capta¢do luminosa.

Modelagem e Resultados

Estruturacdo da copa

Ao considerarmos todos os perimetros ao longo de uma
copa ¢ facil inferir que estes diminuem quanto mais dis-
tantes da base. No entanto, o que néo é tio 6bvio é que ao
compararmos os perimetros dos ramos apds uma bifurca-
¢d0 com o perimetro do ramo anterior 8 mesma ramifica-
¢d0 encontramos um padrio linear ao longo da copa. Ou
seja, existe uma razdo constante entre os perimetros dos
ramos de uma mesma bifurcagio, padrio que se mantém
ao longo de toda a copa (os dados que geraram as equa-
¢Oes neste artigo serdo colocados em uma publica¢ido que
se encontra em preparagio).

Assim, considerando P o perimetro inicial (neste
caso, consideramos o tronco, mas o mesmo se aplica a um
ramo isolado) os perimetros subseqiientes seriam uma
componente de P em uma razdo constante, a qual chama-
remos de a, como representado na figura 1.

Figura 1. Tlustragdo representando o perimetro relativo a cada
estrato de ramificagio da drvore.

Neste caso temos uma copa simétrica. Em uma copa
assimétrica, as propor¢des relativas dos perimetros apos
uma ramificacdo (ramos P, e P,) podem ser representadas
por uma proporgio entre os mesmos, a qual chamaremos
de a.

aP; = (P1+P;)14+i = (P1+ aPy)q14
aP; = [Pi(1+ a)]14

Assim, para valores de o diferentes de 1 teremos
uma copa assimétrica, como representado pela figura 2.

Poderfamos considerar que os comprimentos dos
ramos se comportam de forma similar aos perimetros, a
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unica ressalva é que os comprimentos ndo seguem um pa-
drdo linear, a relagdo entre os comprimentos segue uma
escala logaritmica.

P,,=(aP )/(1+a)

:'>
P,,=a[@P,)/(1+a)]--"

w

\‘P“ = (P, )/(1+a)

P, = (aP,)/(1+a)

<---P

Figura 2. Representa¢do grafica da distribui¢do dos perimetros
em uma copa assimétrica.

Assim, considerando que os comprimentos dos ra-
mos sdo fungdes dos ramos anteriores podemos desenhar
um grafico cruzando os valores de comprimento de um
ramo pela soma dos comprimentos dos ramos diretamen-
te subsequentes a ramificagdo. Tomando este grafico e
sendo x o comprimento inicial, & o ponto de intersecgdo
da curva com o eixo y e z a inclinag¢éo da curva, temos:

log(x; + x3) ;41 = logh + logx?

(x1 + x2)i+1 = hx{

No caso de uma assimetria em comprimentos teremos:

X1+ Bxi=x(1+p)= mxé

Onde, para uma copa assimétrica em termos de
comprimentos, f3 deve ser diferente de 1 (assim como a no
caso dos perimetros).

Com isso, podemos fazer previsdes sobre o volume
total o qual a copa desenvolverd se multiplicarmos as ba-
ses dos ramos (derivadas das previsdes de perimetros) pe-
los comprimentos. Portanto, podemos descrever o volume
ap6s uma ramificagdo como:

(Vi,l + Vi,z) = azpi2—1hxiz—1[%]
Adotando,
[& _F
Q1+ +p)

Temos:

(Via + Viy) = a?PE hxf (4n)"' F

Com base nesta equag¢éo, podemos definir que uma
copa simétrica apresentard F = 0,25. Valores diferentes de
F gerardo copas assimétricas. Sendo que, quanto maior o
valor de F mais assimétrica a copa.

Outra conseqiiéncia de valores diferentes de F = 0,25
é visto na mudanga do volume dos ramos. Um incremen-
to nesse valor também aumenta o volume total da copa,
assim como, valores inferiores a este representam uma di-
minui¢do de volume (Figura 3).

=a 1>a 1>>a

1
1=p 1> 1>>4

Figura 3: Representagdo grafica de copas com alteragdes no valor
de a e B quanto mais diferente de 1 maior a assimetria.

Discussao e Conclusao

Através deste modelo podemos ver que a conformagdo da
copa ¢ influenciada por F (ou por sua decomposicdo em
“a’s e “B7s), por a, h e z. Sendo todos os ramos de uma
copa interdependentes.

O que podemos imaginar é que cada uma dessas va-
ridveis ¢ influenciada por um conjunto de fatores ambien-
tais, quase todos relacionados a tragdes mecanicas.

Por exemplo, “a” provavelmente é dependente da
resisténcia da madeira, ja que um aumento no perimetro
gera um aumento quadratico no volume do ramo.

“2” por sua vez, estaria diretamente relacionada a
“a” (e, portanto, a resisténcia do ramo), ja que o cresci-
mento do ramo ¢é limitado pela resisténcia do mesmo, a
qual é influenciada por seu perimetro.

Provavelmente “F” é a componente a qual sofre a in-
fluéncia menos intuitiva. No modelo proposto, “F” pode-
ria ser influenciado diretamente pela dire¢do da luz. Uma
vez que um feixe de luz atinge a copa esta tende a se posi-
cionar de forma a maximizar a absor¢io da mesma.

O crescimento desigual dos ramos seria um meca-
nismo eficiente na forma¢iao da arquitetura da copa (Fi-
gura 4).

“a

Figura 4: Representacdo grafica de copas com alteragdes na ar-
quitetura da copa devido a dire¢ao de incidéncia luminosa.

Outro ponto importante a ser ressaltado é a respos-
tas modular dos vegetais, ou seja, cada ramo isoladamente
pode responder a um tipo de estimulo. Assim, podemos
encontrar disposi¢des diversas de ramos ao longo da copa,
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cada um com uma composi¢io entre a e 3 diferente, de-
pendendo da condi¢do luminosa a qual este ramo estd
submetido.

Estes padroes, no entanto, ndo sdo uma simples res-
posta ao meio, existem padrdes basicos definidos geneti-
camente, e as variagdes destes padrdes seriam definidas
pela plasticidade do organismo. Analisando esses dados
podemos notar que “a” e o valor final de “F” apresenta-
riam uma menor plasticidade com rela¢ao as demais va-
ridveis, ja que modifica¢des nestes padrdes geram grandes
impactos sobre o volume e, conseqiientemente, resisténcia
do ramo.

Muitas questdes referentes as conformagoes das co-
pas ainda estao em aberto. Pouco se sabe, por exemplo, da
influencia da angula¢do dos ramos sobre a resisténcia total
da planta, apesar de sabermos ser um processo importan-
te na modificagdo da copa e na maximiza¢io da captagdo
energética.

Outra questdo a ser estudada seria o papel do ni-
cho sobre a arquitetura. Existem, é claro, padrdes dbvios,
como altura das copas em diferentes estratos florestais. No
entanto, hd uma caréncia de informagao sobre plasticida-
de estrutural e maximiza¢do energética que mereceriam
mais atencgao.
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