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Apresentacao

A Embrapa Informatica Agropecuaria vem desenvolvendo pesquisas
relativas @ modelagem de crescimento de plantas em dois laboratérios:
“Laboratorio de Modelagem Agroambiental” e “Laboratério de Novas
Tecnologias”. Nelas se aninhou uma area de modelagem nova para a
realidade Brasileira - Modelagem de Arquitetura de Plantas.

Estimamos que os novos conceitos sobre a arquitetura de plantas que
discutem sobre evolugdo das caracteristicas bioldgicas durante o
desenvolvimento de organismo vegetal, idade fisiolégica, unidade
arquitetural, gradiente morfogenético e reiteracbes podem apresentar uma
boa base tedrica na aquisicdo de conhecimento sobre a area no
desenvolvimento de nosso centro de pesquisa. Apesar da importancia destes
temas no Brasil, sdo poucas as obras que os incorporam, ainda menos de
maneira densa e didatica. Julgamos que “Arquitetura, gradientes
morfogenéticos e idade fisiolégica de vegetais” elaborada por Daniel
Barthélémy, Yves Caraglio e Evelyne Costes € um dos melhores trabalhos na
area, uma vez que ordena o conhecimento atual. Apos esta publicagéo, foi
publicado um artigo de reviséo, atualizando os conhecimentos de termos
relativos ao crescimento e a ramificacdo de vegetais e da arquitetura e
gradientes morfogenéticos: “Plant Architecture: A Dynamic, Multilevel and
Comprehensive Approach to Plant Form, Structure and Ontogeny”, escrito
por D. Barthélémy e Y. Caraglio e publicado em Annals of Botany 99: 375-407,
2007, porém, devido a publicagdo no periodico adquiriu uma forma mais
cientifica e menos didatica do que um capitulo de livro.

A Embrapa Informatica Agropecuaria, com a permissao do INRA e do CIRAD,
coloca a disposicdo de pesquisadores, professores e alunos brasileiros a
tradugao de: “Arquitetura, gradientes morfogenéticos e idade fisioldgica
de vegetais”. Acreditamos que as definicdes e exemplos de variagbes dos
caracteres morfoldgicos, durante a ontogenia, podem exercitar um papel
importante nos estudos de organizagdo e desenvolvimento de espécies
brasileiras.

Eduardo Delgado Assad
Chefe-Geral






Sumario

Introdugdo 9
Evolugéo das caracteristicas biolégicas durante
o desenvolvimento do organismo vegetal 9
Limites da nog&o de “idade cronologica” | . ........................ 11
Niveis de aplicacdo da nogao de “idade
fISIOIOGICA” ... .. i 12
Desenvolvimento Arquitetural de Arvores 14
INtrodUGA0 | .. e 14
Estabelecimento da arquitetura elementar ... 15
Exemplo de freixo comum (Fraxinus exelsior
L., Oleaceae) ... ..........ccccccoouuiieeeiieeiieee e, 15
(070 3 Tol (V13- To JR TR 16
Desenvolvimento Subseqiiente de arvore ....................... 20
Envelhecimento de estruturas laterais .............cccccccevueeennnn.. 21
Envelhecimento da arvores conforme a sua
unidade arquitetural - e, 23
Envelhecimento da arvore reiterada .............ccccoeeiiinin. 27
CONCIUSAO ...ceeiiiiii et 29
Nocao de Gradiente Morfogenético .. . . ... ... 30
INtrodUGA0 . e 30
Gradientes morfogenéticos e os fendmenos
que os induzem e, 31
Fendmeno de estabelecimento ou “efeito
B DASE” ... 31
Influéncia da ordem de ramificagdo . ......................ccccuee 34
Gradientes morfogenéticos ligados a estrutura
ou a orientagéo no espago de entidade suporte 35
Gradientes ligados a estrutura de entidade
suporte: acrotonia, basitonia, mesotonia _............................ 35



Gradientes ligados a orientagao de entidade

suporte no espaco: hipotonia, epitonia, anfitonia | .. 37
DErVAA .....covuiiieieiiiie et 38
CONCIUSAD ...vvvviiiieee e e e e e ettt e e e e e e e e e e e e e e e e e e eeenaaaas 38
Nocao de Idade Fisiolégica de Meristemas = 42
DefiniGa0 ... e 42
Identificacao e qualificacao da idade de um
MENISIEMA ... ... ..o 43
DISCUSSA0 ...ovvuiieiiiiiieeeeeeeete e e e et e e e e e e e e e e e e eeaae e e e eeeans 44
Conclusaogeral . . . . . ... 46
Referéncias . . ... .. .., 49

GlOSSANIO ... e 58



Arquitetura, Gradientes
Morfogenéticos e Idade
Fisiolégica de Vegetais

Miroslava Rakocevic

Introducao

Evolucao das caracteristicas biolégicas durante o
desenvolvimento do organismo vegetal

O desenvolvimento de um organismo vegetal do seu nascimento até a morte
efetua-se por uma sucessado de fases caracterizadas por modificagbes
morfoldgicas, anatbmicas, fisiolégicas e bioquimicas, que definem sua
ontogenia.

Entre essas modificagdes, inclui-se a passagem de um estagio juvenil
vegetativo, durante o qual a planta € incapaz de florescer, até um estagio
adulto, que suscitou mais pesquisas, questionamentos e reflexdes (Diels,
1906; Passecker, 1944, 1958; Rémy, 1951; Stokes & Verkerk, 1951;
Schaffalitzky de Muckadell, 1954, 1959; Robins, 1957, 1961; Wareing, 1961;
Zeevaart, 1962; Stoutemeyer, 1964; Visser, 1964; Doorenbos, 1965; Picard,
1965; Visser & De Vries, 1970; Zimmerman, 1972; Borchert, 1976; Schwabé,
1976). Ocorrendo ao fim de uma fase de maturagao de organismo (Wareing,
1959), a aquisicao de uma planta da “aptidao para florir” (Chouard, 1950) ndo
apresenta um Unico marcador de passagem de uma fase juvenil a uma fase
adulta.

Entre as diferentes espécies que pertencem as familias tais como Araceae
(Blanc, 1978, 1980, 1986), Marcgraviaceae (Watson, 1886; Troll, 1937; Etifier,
1981), Moraceae (Corner, 1976; Caraglio, 1985), ou ainda Piperaceae (Blanc
& Andraos, 1983) nota-se, durante a ontogénese, a passagem de uma fase

juvenil rasteira e nao florescente a uma fase adulta, ereta e reprodutiva.

No caso mais conhecido de Hedera helix L. (Araliaceae) — Fig. 1, mostrou-se
(Doorenbos, 1954; Brink, 1962; Poethig, 1990) que esse comportamento
acompanha uma modificagao de inUmeras caracteristicas como capacidade
de emissao de raizes adventicias e de brotagdes, ou forma e anatomia, ou

teor de antocianinas, ou disposigéo das folhas nos eixos.
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Tais variagbes das caracteristicas morfolégicos sdo comuns durante a
ontogenia. Elas podem ser descritas pelos tipos biolégicos muito variaveis e
referentes a fendmenos também diversos como: o murchamento (ou
retengéo das folhas no inverno) de individuos jovens de multiplas espécies
como do carvalho ou da faia (Schaffalitzky de Muckadell, 1954, 1959), o
desenvolvimento dos espinhos no estagio juvenil (Frost, 1938; Webber &
Batchelor, 1948; Trippi, 1963), o porte juvenil divaricado de algumas espécies
arbustivas da Nova Zelandia (Cockayne, 1912; Rattenbury, 1962; Wardle,
1963; Philipson, 1964; Went, 1971; Bocher, 1977; Greenwood & Atkinson,
1977; Tomlinson, 1978), a heterofilia de muitas coniferas (Koch, 1873;
Carriere 1880; Hochtetter, 1880; Beissner, 1888) ou de diversas espécies
originadas da Australia (Barthélémy, 1983), das llhas Mascarenhas (Balfour,
1879; Vaughan & Weihe, 1939; Rivals, 1952; Freidmann & Cadet, 1976), da
Nova Caleddnia (Virot, 1956).

Particularmente espetacular é o desenvolvimento chamado “heteroblastico”
(Goebel, 1900) das plantas, que pode ser mais gradual, de forma que a
passagem ao estagio adulto € marcada pela modificagao abrupta de diversos
caracteres e pela evolugdo de caracteristicas morfoldgicas de diversos
elementos surgidos durante a organogénese. Também é caracterizado o
desenvolvimento “homoblastico” (Goebel, 1990) com diversos exemplos
apresentados na literatura sobre herbaceas (Fig. 2) e sobre lenhosas (Troll,
1937; Stephens, 1944; Ashby, 1949; Edelin, 1984; Poethig, 1990).

“Nestes casos, a nocédo de gradiente permite expressar as variagoes

progressivas de caracteres morfolégicos em fungéo da idade da planta no
momento em que se diferenciam partes consideradas (Prat, 1945)” (Baillaud

e : WY*??**

helix L., de Brink (1962). acucar (b) (Ashby, 1949).
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Limites da nogao de “idade cronolégica”

O desenvolvimento de um organismo passa pela sucessao de fases que
podem estar identificadas por um conjunto de critérios bioldgicos. A duragao
média de cada fase € mais ou menos fixa para cada espécie (Zimmerman,
1972; Hackett, 1985) e assim pode-se, geralmente, determinar a idade média
a partir da qual uma planta esta apta a produzir suas primeiras flores (Tabela

1).

Tabela 1. Duracdo da fase juvenil em algumas arvores
florestais, de Wareing (1959).

Pinus silvestris 5-10

Larix decidua 10-15
Psaeudotsuga taxifolia 15-20
Picea abies 25-30
Abies alba 20-25
Fraxinus excelsior 15-20
Acer pseudolatanus 15-20
Quercus robur 25-30
Fagus sylvatica 30-40

Esta “idade cronoldgica” ou “idade fisica” (Ritterbusch, 1990) ou “calendar
age” (Gatsuk et al., 1980), em alguns casos pode ser expressa em dias,
meses ou anos apos a germinagado e nao é suficiente para expressar as
modificagdes ontogénicas observadas nos vegetais.

Nao é raro que para uma mesma espécie, individuos de mesma idade
cronoldgica, porém crescendo em diferentes condigdes, atinjam diferentes
estagios ontogénicos. “Em uma floresta de pinheiro, por exemplo, podem-se
encontrar arvores de 70 anos, as quais nunca produziram as sementes,
enquanto as outras da mesma idade (calendar age) sao reprodutoras ativas”
(Gatsuk et al., 1980). Na natureza também se encontram as arvores idosas
apresentando as caracteristicas juvenis (Thiébaut, 1986; Sabatier &
Barthélémy, 1995). De maneira geral, os numerosos trabalhos mostram que a

11
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duracao da fase juvenil é influenciada pelo ambiente (Doorenbos, 1955;
Zimmerman, 1972; Barthélémy, 1986, 1988). Entdo, admite-se que a floragéao
em uma espeécie esta mais relacionada com a formag¢do de um numero
minimo de noés (Purvis, 1934; Abbott, 1970, 1977; Raimbault, 1984), ou com a
sua estatura (Wareing, 1959, 1961; Wareing & Robinson, 1963; Kozlowski,
1971), ou com um grau de diferenciagdo minima (Barthélémy, 1988), do que
com um numero especifico de dias, meses ou anos.

Em um dado momento, um organismo vegetal pode ser caracterizado nao
somente pela sua “idade cronolégica”, mas igualmente por toda uma série de
critérios bioldgicos que indicam seu estagio de desenvolvimento. Esta
segunda caracterizagao é chamada de diversas maneiras, como:

* “ldade bioldgica” por Levin (1966);

* “idade fisiolégica” por Robins (1957), Schaffalitzky de Muckadell (1959),

Grubb (1977);
* “idade ontogénica” por Passecker (1977);
* “Age state” por Uranov (1975), Gatsuk et al. (1980).

Niveis de aplicagdo danogao de “idade fisiolégica”

Estas no¢des que significam o estagio global de um vegetal durante diversas
etapas de sua ontogenia, nao explicam a diversidade de comportamentos e a
estrutura de todas as partes de um mesmo individuo, em uma idade
cronolégica ou um estagio de desenvolvimento dado:

* na floragdo de uma planta, somente alguns meristemas sédo capazes de
produzir uma inflorescéncia (Barthélémy, 1988);

* nas plantas de desenvolvimento heteroblastico, como as espécies de
género Eucaliptus (Jacobs, 1955) ou Acacia com filodios' (Borchert,
1964), ndo é raro ver reaparigdo, no meio de uma copa “adulta”, dos
ramos que apresentam as caracteristicas juvenis. Estas “reversdes”
morfogenéticas podem-se manifestar espontaneamente (Barthélémy et
al., 1992) ou seguindo diversos tratamentos em algumas outras espécies
(Doorenbos, 1954; Robbins, 1957; Schaffalitzky de Muckadell, 1959;
Moorby & Wareing, 1963; Nozeran et al., 1982; Hackett, 1985);

* em alguns casos, um mesmo individuo, apresenta uma alternancia
regular (Fig. 3) ou uma coexisténcia (Fig. 4) de brotacdes juvenis e de
brotagbes adultas, impossibilitando a distingdo destas duas fases.

' Do gr. Phyllédes. Peciolo dilatado e achatado, verde, caracteristico do género Acacia, e que se
parece com uma folha normal a ponto de dar margem a confusdo. Nas plantas jovens ainda
ocorrem folhas normais, as quais vém a desaparecer, dando lugar aos filédios (Dicionario
Aurélio XXI, Versao Eletronica, nota dos tradutores).
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Fig. 3. Alternancia de folhas do tipo juvenil (Fj) e de folhas do tipo adulto (Fa)
de umaAraceae tropical - Rhaphidophora korthalsii Schoott. (Blanc, 1978).

e

Fig. 4. Evolugao de idade fisiolégica de Acacia metanoxylon d: reparticao das
folhas juvenis (a) de transigéo e (b) adultas (c) em um eixo principal; e:
reaparigao de folhas juvenis da parte proximal e a floragao na parte distal em
umramo arcado (Borchert, 1964).
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De uma maneira geral, um organismo vegetal em qualquer momento, pode
ser considerado como uma metapopulagao (White, 1979) de seus elementos,
0s quais, mesmo homodlogos, nem sempre apresentam caracteristicas
biolégicas idénticas.

A intencdo é mostrar que apesar da existéncia de estagios ontogénicos
identificaveis pelas caracteristicas biolégicas, a nogao de “idade fisioldgica”
pode ser aplicada ndo somente no nivel da estrutura global caracteristica
para o estagio considerado, mas igualmente, no nivel de subelementos que
constituem a arquitetura de uma planta.

Desenvolvimento Arquitetural de Arvores

Introdugao

A analise arquitetural de vegetais (Hallé & Oldman, 1970; Oldman, 1974;
Hallé et al., 1978; Edelin, 1977, 1984, Barthélémy, 1988; 1991; Barthélémy et
al., 1989, 1991; Sanoja, 1992) mostra que as diversas partes de uma planta
se organizam de uma maneira precisa e ordenada durante a sua ontogénese.
Os resultados obtidos neste campo séo entao preciosos para compreender a
evolugdo da estrutura de ordenamento dos seus subelementos, os quais
compdem a organizagéao global de um individuo durante as fases sucessivas
do seu desenvolvimento. Nestes estudos, os vegetais lenhosos em geral e as
arvores em particular ocupam espacgo importante. Pela lenta expressao da
sua ontogenia e pela sua longa duragao da vida, eles expressam, passo a
passo, sua sequéncia de desenvolvimento e assim apresentam um material
ideal para compreender e analisar a sucessao de etapas que direcionam a
vida de um organismo vegetal.

* Freixo comum é uma espécie freqliente em toda Europa, atingindo seu limite oriental na
Russia Central. Nas regides mediterraneas acha-se unicamente em altitudes. Esta arvore pode
atingir 40m de altura, porém a sua altura habitual € de cerca de 20m (Wardle, 1961). Os
resultados apresentados aqui foram obtidos a partir de observagao de individuos crescendo
em regido nativa em zona montanhosa de Daufiné Francesa, em Isére e Savoie. Neste trabalho
estamos empenhados em destacar os processos comuns de crescimento para todos os
individuos desta espécie e ndo analisamos as variacdes ligadas ao ambiente ou tratamentos
silviculturais particulares. Os estudos de freixo comum, apresentados neste trabalho, foram
financiados pelo Instituto de Desenvolvimento Florestal em convénio com a Unidade de
Modelagem de CIRAD.
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Estabelecimento daarquiteturaelementar

O estabelecimento da arquitetura elementar de uma planta apresenta
tragos comuns nas plantas de diferentes espécies. Porém, para melhor
compreender a evolugdo da estrutura dos subelementos e a sua
organizacgéo progressiva desde os primeiros estagios de desenvolvimento,

deve-se analisa-los a partir de um exemplo antes de buscar uma
generalizagao.

Exemplo de freixo comum (Fraxinus
exelsiorL.,Oleaceae)’

Em regeneragéo natural, a germinagao do freixo efetua-se na sombra do
sub-bosque. Proximo ao fim do més de abiril, do fruto alado nasce uma
plantula cujo caule curto e ndo ramificado carrega dois cotilédones e um
par de folhas simples dentadas (Fig. 5a). Nos anos seguintes, o eixo
epicotilo ainda ndo ramificado, emite as brotagdes anuais curtas, mas de
tamanho crescente. Essas brotagbes anuais sao constituidas por um
numero pequeno de entrends aos quais sao associados um ou dois pares
de catafilos proximais, de forma que a parte distal carrega dois ou trés
pares de folhas assimiladoras, inicialmente de trés (Fig. 5b), depois de
cinco (Fig. 5¢), e finalmente, de sete foliolos, de um ano para o seguinte. A
partir de certo numero de anos, variavel em fungdo das condigcbes do
ambiente, a ramificagcdo aparece (Fig. 5d). As folhas sédo entdo de tipo
adulto com nove a treze foliolos. Os primeiros galhos formam uma
estrutura de ramos curtos, constituidas de uma série de brotagdes anuais
curtas, ndo ramificadas, carregando um ou dois pares de catéfilos
proximais e 1-2 pares de folhas distais compostas de 5 a 7 foliolos (Fig. 5c).

Nos individuos mais idosos, mas ainda em sub-bosque, observa-se que as
brotagbes anuais, sucessivamente emitidas pelo tronco, da base ao topo
da arvore, apresentam um tamanho e nimero de entrends crescentes (Fig.
6).

Na parte baixa da arvore, os galhos nao sdo ramificados e correspondem a
uma sucessao de brotagbes anuais curtas carregando somente um a dois
pares de folhas assimiladoras.

Na parte alta da arvore, as unidades de crescimento (UC) do tronco sao
maiores e carregam 6 a 9 pares de folhas assimiladoras; elas sdo, também,
mais ramificadas que as precedentes e dao origem aos ramos cujo vigor

15



16

Arquitetura, Gradientes Morfogenéticos e Idade Fisiolégica de Vegetais

Fig. 5. Primeiros estagios de desenvolvimento de freixo comum, Fraxinus
excesior L. a, b, ¢, d, e: estagios sucessivos; (+ ) pausa de crescimento

invernal; c: catafilo (na Fig. 5b).

decresce em fungéo de sua inser¢gdo mais proximal na UC. Conforme este
gradiente acrotono, as brotagdes anuais do tronco aparecem na sua parte
distal os ramos cujas brotac¢des constitutivas s&o mais compridas e levam 5 a
7 pares de folhas assimiladoras e que podem se ramificar no ano que segue a
sua formagdo. Os ramos suportados por estas brotagbes tém entdo uma
estrutura totalmente idéntica aos primeiros eixos laterais formados pela
arvore mais jovem, isso &, pelas primeiras brotagdes anuais desenvolvidas a
base do tronco. Eles sdo também similares aos eixos laterais carregados na
zona proximal das UC do tronco.

A arvore prossegue com seu desenvolvimento e todo ano o tronco forma
brotagbes relativamente parecidas e compridas, que carregam 6 a 9 pares de
folhas assimiladoras. Nestas brotagbes, os galhos vigorosos comegam se



Arquitetura, Gradientes Morfogenéticos e Idade Fisiolégica de Vegetais

/”}\
SN
St

h\,_ﬂ

(_( o “-:):"j

RPN

r%\'" -‘“E!-_-_:;D

E‘ffr_nij U.C. ) _ .

(B3 Y) Fig. 6. Freixo comum jovem em sub-
%‘:: bosque. A1, A2, A3:. as sucessivas
~F 7 ordens de ramificagéo; UC: unidade de

ey : : .
> crescimento; (+ ): pausa de
‘ crescimento.

‘ Im Al

desenvolver na posic¢ao distal, enquanto que na posicao proximal nascem os
eixos laterais mais curtos, cuja estrutura € comparavel a dos ramos inseridos

nos galhos.

Progressivamente, os galhos baixos mais finos comegam a morrer e se
reduzir, enquanto as ramificagées se tornam mais abundantes e regulares
nos galhos vigorosos carregados no topo das UC do tronco.

A arvore adulta tem uma forma fina e apresenta uma estrutura simples
inteiramente hierarquizada ao redor do tronco. Ela apresenta uma “unidade
arquitetural” (Barthélémy et al., 1989, 1991) composta por trés tipos de eixos
(Fig. 7):

* 0 tronco, ortétropo, monopodial com crescimento e ramificagao ritmicos
que se constitui por uma sucessao de brotagbes anuais, compridas,
levando cada uma cerca 8 a 10 pares de folhas assimiladoras e 3 a 5
pares de eixos laterais;

* 0s galhos, que sao inseridos em nods da parte distal das brotagdes anuais
do tronco; eles tém as mesmas caracteristicas de crescimento e da
ramificagdo que destes ultimos, porém sao constituidos pelas brotacdes
anuais mais curtas, carregando somente 5 a 8 pares das folhas
assimiladoras. Eles sdo menos ramificados que as brotagdes de tronco e
carregam somente 1 a 2 pares de ramos;

* 0S ramos, que sao suportados pelos galhos e na sua parte proximal das
UC do tronco. Eles tém o desenvolvimento limitado e constréem-se por
uma sucessao de brotagdes curtas, nao ramificadas e munem-se de 2 a 4
pares das folhas assimiladoras.

17



Arquitetura, Gradientes Morfogenéticos e Idade Fisiolégica de Vegetais

(b)
A1 (tronco) A2 (galhos) A3 (ramos)
Ortétropo vertical Ortoétropos endireitados Ortétropos endireitados
a pendiculados
U.C. Compridos U.C de tamanho médio U.C. curtos
Filotaxia oposta Filotaxia oposta Filotaxia oposta
Abundancia de ramificacbes  Medianamente ramificados = Sem ramificacbes
Né&o se reduz Redugdo em longo prazo Redugdo em médio prazo
Possui estruturas sexuais Possui estruturas sexuais Possui estruturas sexuais

Fig. 7. Unidade arquitetural de freixo comum. (a): esquema de arvore vista de
angulo de elevagéo, (b): caracteristicas de diferentes categorias de eixos.

Afloracao aparece geralmente neste estagio e as inflorescéncias masculinas
ou femininas s&o suportadas lateralmente por todos os tipos de eixos.

Conclusao

A analise de desenvolvimento do freixo até o estagio adulto mostra que o
estabelecimento da sua arquitetura elementar efetua-se de maneira
progressiva e gradual em acordo com uma sequéncia de diferenciagdo
precisa e ordenada, durante a qual os diferentes tipos de eixos apresentam
as caracteristicas que evoluem durante o desenvolvimento. O tronco se
instala e forma, no inicio, as pequenas brotagdes anuais ndo ramificadas.
Progressivamente estas brotagbes anuais mostram outras caracteristicas,
tornando mais e mais vigorosas e adquirindo a capacidade de se ramificar. Os
primeiros eixos laterais formados tém uma estrutura proxima desta que
caracteriza o tronco nos primeiros anos da vida. Durante o desenvolvimento
da arvore, a evolugdo da estrutura das brotagbes do tronco prossegue,
enquanto os galhos comegam a individualizar-se e, depois, a ramificar-se.
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Durante a ontogenia, verifica-se a transferéncia progressiva de
caracteristicas apresentadas na base do tronco, no momento da sua
formacao, na direcao dos galhos e depois dos ramos. Assim se configura o
processo de “intercalagao” evidenciado por Edelin (1984), a partir da analise
de diversas arvores tropicais. Nelas tudo acontece como nas brotagoes de
tronco porém, nos galhos essas se ‘“intercalam” progressivamente e
sucessivamente entre as estruturas periféricas, as mais diferenciadas, as
quais sdo apresentadas pelas brotagdes curtas no caso de freixo, cuja
sucessao constroi os ramos desta espécie.

A formacgéo, pelo meristema apical do tronco e dos galhos, das brotagbes
anuais mais e mais vigorosas durante as primeiras etapas de ontogenia,
conduz as estruturas mais “diferenciadas” para “rebrotar” na periferia da
arvore. Qualquer que seja o modo de crescimento especifico, este fendmeno
atinge um estagio arquitetural relativamente estavel e fortemente
hierarquizado havendo a possibilidade de distinguir um numero finito de
categorias de eixos, sua natureza e maneira na qual se ordenam entre si,
definindo assim o “diagrama arquitetural” (Edelin, 1977) ou “unidade
arquitetural” (Barthélémy et al., 1989, 1991) de uma dada espécie (Fig. 7)

Apesar de que a nocao de categoria de eixo seja superposta a de ordem de
ramificagdo, estas duas categorias ndo podem ser confundidas, porque
outros fendmenos podem determinar a natureza da produgao auxiliar. Assim,
em um freixo jovem, mesmo que o tronco, os galhos e os ramos geralmente
correspondam as ordens de ramificagdo crescentes, as estruturas mais
diferenciadas (ramos) podem nascer diretamente no tronco, seja nas
primeiras UC emitidas por ele (fenébmeno de intercalagédo), seja na parte
proximal de UC do tronco da arvore adulta (acrotonia).

De maneira mais clara, nas plantas de ramos curtos como é o cedro - Cedrus
atlantica (Endl.) (Sabatier & Barthélémy, 1995) ou a cerejeira selvagem -
Prunus avium (Fig. 8), estas estruturas particulares, que pode-se considerar
como as mais diferenciadas, sdo sempre localizadas na periferia da arvore e
se encontram, pelo jogo de diferentes gradientes, suportadas por todas as
outras categorias de eixo.

Revelando a hierarquia que existe em um dado momento entre os diferentes
constituintes de uma planta, a identificagdo de sua unidade arquitetural
mostra igualmente que, para um estagio ontogénico determinado, todas as
partes de vegetal ndo tém mesmas caracteristicas bioldgicas. No caso da
cerejeira selvagem, por exemplo, se considerarmos que os ramos curtos
corresponderdao a um dado estagio de diferenciagao, pode-se concluir que
somente certo numero de meristemas da origem as estruturas particulares.
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Fig. 8. Cerejeira selvagem
jovem conforme a sua unidade
arquitetural (Caraglio, 1996).

Traduzindo um nivel de organizagéo fundamental do organismo vegetal, a
unidade arquitetural expressa uma fase chave do desenvolvimento de uma
arvore. Neste estagio, a planta mostra todas as categorias de eixos
qualitativamente diferentes, as quais serdo “repetidas”. Perfeitamente
expressas hum dado momento, as caracteristicas dessas categorias de eixos
podem evoluir ao longo do seu envelhecimento e das fases futuras do
desenvolvimento.

Desenvolvimento Subseqiiente de Arvore

Os diferentes eventos citados anteriormente mostram o estabelecimento da
arquitetura ou da hierarquia que existe em um dado momento entre as
diversas partes que a constituem, mas nao descrevem a sua evolugéo
subsequiente. Aanalise de futuro das entidades estabelecidas é necessaria
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para compreender o seu envelhecimento durante a ontogénese. Para
esclarecer, analisa-se sucessivamente analisar o envelhecimento de
estruturas laterais de uma arvore jovem e depois o envelhecimento global da
arvore. Este ultimo pode se realizar durante toda a vida, conforme a sua
unidade arquitetural, ou apresentar uma estrutura mais complexa, a
reiteragdo. Essa separagdo arbitraria justifica-se conforme os diferentes
niveis de organizagéo que se consideram.

Envelhecimento de estruturas laterais

No freixo, conforme o processo de intercalagdo, observou-se que o
estabelecimento da arvore exprime-se pelo aparecimento das brotagdes
anuais no tronco, de tamanho crescente, que carregam as estruturas laterais
cada vez mais vigorosas. A analise do futuro de todas essas estruturas
laterais mostra que ele € diretamente ligado ao seu vigor inicial. Também, o
aparecimento das UC sucessivas de ramos curtos, as quais conservam as
mesmas caracteristicas até a morte, as brotagdes anuais sucessivamente
emitidas por todos outros eixos, qualquer que seja sua posi¢éo na arvore,
apresenta uma evolugéo progressiva de suas caracteristicas morfologicas
durante a ontogenia. No freixo, o prazo desta evolugdo é marcado pelas
brotacdes anuais curtas, monociclicas e ndo ramificadas, compostas de um
pequeno numero de entrends, o qual prenuncia a morte da brotagao referente
(Fig. 9). O numero de anos a partir dos quais um eixo desenvolve tais
estruturas e a sua duragao da vida, estédo diretamente ligados ao seu vigor
inicial, ou seja, a sua posi¢cao na arvore no estagio ontogénico relativo. Na
arvore jovem, conforme a sua unidade arquitetural, tanto o vigor das UC
iniciais, como o numero de UC sucessivas formadas antes do
estabelecimento de UC curtas, terminais e nao ramificadas, e a duragédo da
vida de um eixo lateral serao tdo mais elevados que foram considerados
galhos e ramos, e estes ultimos estavam suportados pelos galhos ou
diretamente pelo tronco.

Em uma populagdo homogénea de Populus nigra de nove anos da idade
(Caraglio et al., 1990), ao se considerar a evolugéo da distribuicdo do numero
de entrends das brotagdes anuais sucessivas de galhos e ramos, constatar-
se-a que, mesmo se 0 numero médio de entrends for sempre mais elevado
para as UC nos galhos do que nos ramos, este mesmo decrescera
regularmente de uma UC para a seguinte qualquer que seja a categoria de
eixo referente (Fig. 10).
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Fig. 9. Mortalidade (f) e inicio de
redugéo (...) de ramos e de galhos
baixos em um freixo.

S

Fig. 10. Evolucao da distribuigdo do nimero de entrends (em abscissas) e
diminuicdo do numero médio de entrends das UC sucessivas de galhos (A2) e
de ramos (A3) de um lote homogéneo de Populus nigra de nove anos de
idade (Caraglio et al., 1990). Em ordenadas: efetivo de cada classe de
numero de entrends por UC.
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Nas diversas espécies como cedro (Masotti, 1993; Masoti et al., 1995;
Sabatier & Barthélémy, 1995) ou Picea abies (Ribeyrolles, 1993; Colin et al.,
1995), nota-se que, mesmo se a acrotonia das brotagdes anuais do tronco
conferir um vigor inicial forte aos galhos inseridos em posic¢ao distal, a partir
de um certo numero de anos as caracteristicas de suas brotacoes
constitutivas serdo as mesmas que as das brotagdes que compdem os ramos
mais finos, suportados pela parte proximal destas mesmas brotagoes.

No Pinus sylvestris (Moorby & Wareing, 1963) ou no Pinus halepensis
(Martinez, 1993), observou-se que qualquer que seja seu vigor inicial, todos
os galhos e ramos de uma arvore terminam por apresentar, ao término da sua
seqléncia de diferenciacdo, as mesmas caracteristicas, como a formacgéo de
UC curtas, monociclicas e suporte de cones masculinos. Este fendbmeno nao
€ proprio somente destas duas espécies, mas observa-se freqlientemente no
género Pinus (dados nao publicados).

Andlise do futuro de estruturas laterais de uma arvore mostra que o seu
envelhecimento exprime-se sempre por uma diminuigéo progressiva do vigor
das brotagbes formadas durante a sua ontogenia. Esta evolugdo de
caracteristicas biolégicas de uma entidade, durante sua ontogenia mostra
assim uma “derivada™ (Reffye de et al., 1991) que aparece como um
componente do seu desenvolvimento. A expressao, mais ou menos rapida ou
mais ou menos intensa, dessa derivada das caracteristicas bioldgicas de
brotagbes durante sua ontogenia dependera apenas da natureza e do vigor
inicial do ramo considerado. Embora lenta nos eixos mais vigorosos, a
expressao desse gradiente é bastante mais rapida do que se havia
considerado para os eixos mais finos. Nas categorias de eixos finais, como
sao os ramos curtos, a gradiente desta derivada nao se exprime mais, porque
as brotagbes constitutivas destas estruturas apresentam um estagio final de
diferenciagéo, para o qual as outras categorias de eixo necessitam um
numero superior de anos para atingir.

Envelhecimento da arvore conforme
asuaunidade arquitetural

Na arvore jovem que possui um tronco dominante, a derivada se exprime
claramente somente no nivel das estruturas laterais, onde todos os eixos tém
a tendéncia de adquirir as mesmas caracteristicas finais. Entao, atinge-se o
desenvolvimento de estruturas muito homogéneas na periferia de galhos
idosos. Com o envelhecimento da arvore, este conjunto de estruturas
estabelecidas, considerando também o tronco, progressivamente sera

° Anal. Mat. Limite do cociente do acréscimo de uma fungdo pelo acréscimo da variavel
independente, quando esse acréscimo tende para zero (Dicionario Aurélio XXI, Versao
Eletronica, nota dos tradutores).
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afetado, exprimindo o envelhecimento global do organismo.

No cedro jovem, o desenvolvimento de todas as categorias de eixos laterais
suportados pelo tronco, na periferia dos galhos, leva a formagao das
pequenas UC curtas e nao ramificadas (Masoti et al., 1995). Na arvore idosa,
o proprio tronco perde a dominéancia e progressivamente adquire a estrutura
de “mesa” que marca o fim de seu crescimento na altura (Sabatier &
Barthélémy, 1995).

Para a Sequoia sempervivens (D. Don) Endl., Edelin (1977) mostra que
qualquer que seja o eixo considerado, o seu desenvolvimento implica uma
evolucdo em direcdo a plagiotropia das unidades de crescimento
sucessivamente emitidas, porém a velocidade de evolugcéo de eixos na
direcdo deste caractere é tanto mais forte quanto maior a ordem da
ramificagao (Fig. 11).

e VA VA q"“]

S I

/////

Fig. 11. Apresentacgdo tedrica da evolugédo na direcdo da plagiotropia das
brotagbes sucessivas de um mesmo eixo (em cima) ou em funcao da ordem
de ramificagédo (em baixo) na Sequoia sempervivens (D. Don) Endl. (Edelin,
1977).
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Nos velhos exemplares de Pinus pinaster, observa-se que as ultimas UC sao
curtas, nao ramificadas, monociclicas e possuem cones masculinos (Loup,
comunicagao pessoal), que também caracteriza o funcionamento dos galhos
idosos desta espécie (dados nao publicados).

Para a Zelkova serrata (Fig. 12) e para o damasqueiro, foi mostrado (Reffye
de et al., 1991; Costes, 1993) que as diferengcas morfolégicas que permitem
distinguir os ramos compridos dos ramos curtos na arvore jovem, tendem a se
reduzir com a idade do vegetal. Os ramos compridos tendem
progressivamente a adquirir as caracteristicas muito préximas aquelas de
ramos curtos durante o envelhecimento da arvore. Neste caso, mesmo que o
desenvolvimento da arvore seja inteiramente simpodial, encontra-se a
mesma derivada das caracteristicas biolégicas, as quais se transmitem de
um relé ao seguinte, mostrando o envelhecimento coordenado dos
meristemas sucessivamente implicados na construgao de séries simpodiais,
as quais formam a estrutura da arvore.

=

\‘/ N

0,5m

Fig. 12. Zelkova serrata (Thung.) Makino. a: ramos curtos e ramos
compridos em uma arvore de seis anos. b: brotagdo anual biciclica dos relés
dominantes em uma arvore de seis anos. ¢: brotacdo monociclica de relés
dominantes em uma arvore de 100 anos (notar a similaridade com a arvore de
seis anos).
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Nas outras espécies simpodiais da arquitetura modular, pode-se mostrar que
a influéncia da derivada se expressa de um médulo ao seguinte durante o
desenvolvimento, afetando, deste modo, todos os meristemas
sucessivamente emitidos dentro de uma mesma sucessao simpodial
(Barthélémy, 1988). Na coraleira, Isertia coccinea, por exemplo, (Fig. 13),
todos os eixos percorrem a mesma sequéncia de diferenciacao, sendo
conduzidos para a transformacdo do seu meristema terminal em
inflorescéncia. O numero de entrends formado por um eixo localizado abaixo
de sua inflorescéncia terminal € sempre ligado a sua posi¢cado na arvore.
Observa-se que isso diminui regularmente quando se passa de um médulo ao
seguinte em uma mesma sucessao simpodial e do tronco aos galhos e depois
aos ramos, em fungao da insergéo distal de galhos no tronco.

Niimero de nos formados
29 | antes dafloragao terminal

n

Niimero de nos formados
antes da floracao terminal

Nimero de grdem
A2 A} A4 A5 A6 AT A8

Nuamero de nos formados
antes da floragao terminal

Numero de ordem
AZ A3 A4 AS A6 AT AS

Fig. 13. Arquitetura e floracdo de Isertia coccinea (Barthélémy, 1988) - a:
apresentacdo esquematica de uma arvore adulta; b: nimero de nés formados
em baixo de inflorescéncia terminal de modulos sucessivos A2., A3... dos
galhos seqlienciais em fungcao do seu nivel de inser¢ao no tronco. (°):
Inflorescéncia terminal caida.

Entdo, qualquer que seja a modalidade especifica da sua expressao, o
envelhecimento de uma estrutura sempre se mostra por uma evolugéo
progressiva de caracteristicas morfolégicas de entidades sucessivamente
elaboradas durante a sua ontogenia. Na arvore em estabelecimento,
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conforme sua unidade arquitetural, esta evolugéo afeta igualmente o tronco,
cujo funcionamento vai “recapturar” aquele de todas as outras categorias de
eixos. Na arvore idosa, quando atinge o maximo do seu desenvolvimento, é
expressado por uma homogeneidade muito grande de estruturas periféricas,
o que foi notado por numerosos autores (Moorby & Wareing, 1963; Wilson
1966, 1989; Barthélémy, 1988; Cluzeau, 1992). A natureza destas estruturas
finais, dependera do modo de crescimento de cada espécie. Nas espécies
com desenvolvimento essencialmente monopodial, como sdo o freixo, as
espécies do género Pinus, a faia (Fagus sylvatica)... estas curtas estruturas,
na maioria dos casos, correspondem as UC curtas, ao passo que, em
diversas espécies simpodiais € modulares, como sao a Isertia (Fig. 13b), as
nogueiras, as castanheiras, os bordos..., essas estruturas séo representadas
pelos pequenos eixos da floragao terminal (mddulos).

Envelhecimento da arvore reiterada

Mesmo que algumas arvores permanegam conforme a sua unidade
arquitetural ao longo de toda sua vida, é facil constatar que na natureza, na
maioria das espécies, a arvore jovem piramidal e inteiramente hierarquizada
ao redor de um unico tronco da lugar na idade mais avancada a uma arvore
mais complexa, cuja copa se arredonda e se estrutura ao redor de numerosos
e poderosos galhos matrizes. Esta transformagédo resulta, mais
frequentemente, de uma duplicagdo da unidade arquitetural durante a
ontogenia.

Definido pela primeira vez por Oldeman (1972, 1974) sob o termo reiteragao,
este modo particular de duplicagdo poderia ser de diversas naturezas e
alterando os aspectos dos vegetais (Hallé et al., 1978). Ele se apresenta
como um processo essencial através do qual se edifica a copa (Fig. 14) da
maioria de arvores (Edelin, 1977, 1984, 1986; Barthélémy et al., 1989, 1991;
Sanoja, 1992) durante uma metamorfose arquitetural (Hallé & Ng, 1981;
Edelin, 1984).

Mesmo que a arvore atinja um nivel de organiza¢gao mais complexo que estes
anteriormente citados, a sua estrutura reiterada fica submetida aos mesmos
gradientes morfogenéticos que estes evidenciados aos niveis de
organizagéo mais elementares. Deste modo, diversos trabalhos (Hallé et al.,
1978; Barthélémy et al., 1992; Sanoja 1992) mostram que, qualquer que seja
a natureza (siléptica ou proléptica) da reiteragao, a estrutura de complexos
reiterados nas quais resultam, é largamente dependente da sua posi¢éo na

arvore (Fig. 14be 15).

27



28 Arquitetura, Gradientes Morfogenéticos e Idade Fisiolégica de Vegetais

Fig. 14. Metamorfose arquitetural no freixo
comum. a: Apresentacao semi-esquematica
de uma arvore estabelecendo a sua copa
pelareiteragao.

Figura 14. Metamorfose
arquitetural no freixo comum. b:
Apresentagcdo esquematica da
reducao de tamanho de complexos
reiterados (C.R.) sucessivos de
uma arvore.
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Fig. 15. Representagdo esquematica da
arquitetura de complexos reiterados (em
preto) em funcdo da sua posi¢cdo na
arvore de Symphonia globulifera L.
(Clusiaceae) (Barthélémy, 1988).

De maneira mais geral, os complexos reiterados que aparecem
sucessivamente durante o desenvolvimento da planta mostram, de uma onda
de reiteracdo a outra, ou em funcao da sua inser¢ao da base em dire¢do ao
topo da arvore, uma estrutura cada vez mais reduzida e simples. Nas partes
periféricas e do topo da planta idosa, tendo atingido o seu desenvolvimento
maximo, a reducdo estrutural ou “pauperizacdo” (Oldeman, 1974) destes
conjuntos ramificados é extrema e os complexos reiterados, os que se
desenvolvem, apresentam uma estrutura idéntica muito simplificada.
Correspondendo a expressdo mais reduzida da arquitetura elementar
especifica, estas estruturas foram qualificadas como “unidades arquiteturais
minimas” (Barthélémy, 1988, 1991). O seu desenvolvimento traduz um nivel
de organizagdao mais elevado e os mesmos gradientes que foram

evidenciados nos paragrafos precedentes.

Conclusao

A andlise arquitetural de plantas mostra que, qualquer que seja a sua
complexidade, um organismo vegetal pode ser descomposto, em qualquer
momento, em estruturas elementares e homdlogas (metameros®, unidades
de crescimento, brotacdo anual, eixo, unidade arquitetural, complexo
reiterado), as quais expressam o nivel de organizagdo (Barthélémy,
1988) embutido e derivam umas das outras por intermédio de trés processos

*O metamero no sentido usado aqui é definido por White (1979) como um conjunto formado por
um no de o6rgao(s) foliar(es), zona(s) meristematica(s) axilar(es) e entrend subjacente
associados.
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elementares de repeticao que sio: crescimento, ramificacio e reiteragao.

Essas entidades, repetitivas tantas quanto aquelas em desenvolvimento, ndo
sdo autbnomas e o aumento de seu numero, acoplado ao seu
desenvolvimento dentro de uma estrutura global mais e mais complexa,
origina uma evolucdo das suas caracteristicas morfolégicas durante a
ontogenia da planta.

A andlise desta evolugéo durante o desenvolvimento revela que, por outro
lado, essas modificacbes ndo se efetuam ao acaso, mas ao contrario,
expressam a existéncia de gradientes morfogenéticos proprios a organizagao
arquitetural de um vegetal.

Se for possivel decompor e discretizar o desenvolvimento de um organismo,
s6 os conceitos arquiteturais serdo insuficientes para descrever a evolugéo
continua e gradual das caracteristicas bioldgicas de diversas entidades
elementares na sua repeticao durante a ontogenia.

Juntamente ao contexto conceitual e metodoldgico da analise arquitetural, a
nocao de gradiente morfogenético entdo permite expressar as modificagcoes
continuas do funcionamento de cada meristema durante as fases
arquiteturais sucessivas.

Nocao de Gradiente Morfogénetico

Introdugao

A analise arquitetural de arvores (cf. paragrafos precedentes), mostra que é
possivel identificar os fatores ontogénicos, os quais estabelecem a estrutura
de uma entidade em fungdo de sua localizagdo na sequéncia de
diferenciacao propria para cada espécie.

A influéncia destes fatores é expressa pela existéncia de gradientes
morfogenéticos, os quais sao modulaveis na sua expressao e manifestam-se
em todos os vegetais. A analise de grande numero de vegetais, mostra que é
possivel identificar alguns destes gradientes em fungdo do estagio
ontogénico considerado e do nivel de organizagao o que afetam.
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Gradientes morfogenéticos e os
fendmenos que os induzem

Fendomeno de estabelecimento ou ’efeito de base”

Os primeiros estagios de desenvolvimento de um individuo, a partir da
germinagao, mostram uma lenta maturagdo do organismo: a sua fase de
estabelecimento. Este fenébmeno de estabelecimento ou “efeito de base”
(Barczi et al., 1996) exprime-se através de uma modificagdo progressiva das
caracteristicas das estruturas bioldgicas sucessivamente emitidas apos a
germinagao e manifesta-se, geralmente, pelo aumento progressivo do vigor
de estruturas referentes.

Nas muitas espécies herbaceas ou nas plantas monocaules, esta maturagao
lenta é freqientemente marcada por uma modificagao progressiva da forma
de folhas (Fig. 2). Também, ela se manifesta freqlientemente por um aumento
de tamanho de entrends e/ou 6rgéos foliares, essas modificagdes podem
igualmente afetar as estruturas axilares (Fig. 16). caracteristicas das
estruturas biolodgicas sucessivamente emitidas apdés a germinagdo e
manifesta-se, geralmente, pelo aumento progressivo do vigor de estruturas
referentes.

)

(&)

4 :gema latente

X :meristema necrosado
flor

7 : cicatriz foliar

Fig. 16. Evolucdo do tamanho das folhas e deosentrends e da constituicao de
axilas foliares (a direita) ao longo de eixo epicétilo (A1) de uma planta
monocaule tropical: Noisettia longifélia HBK (Violaceae) (Barthélémy, 1988).
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Fig. 17. Crescimento de estabelecimento em uma orquidea tropical
simpodial, Encyclia vespa (Vell.) Dressler (Barthélémy, 1988). As brotacoes
hachuradas representam os modulos estéreis.

No caso do freixo, anterioramente analisado, parece também que todas as
primeiras fases de desenvolvimento de eixo epicétilo sdo marcadas por um
aumento progressivo de tamanho e de complexidade de 6rgéos foliares (cf.
Fig. 5). Mas, se a forma das folhas puder refletir a idade fisiolégica de uma
planta ou de um eixo em um momento quando elas sdo emitidas (Jackson,
1899; Ashby, 1948, 1949; Ferre de, 1952; Baillaud & Courtot, 1955), as outras
caracteristicas igualmente poderao mostrar a maturagéo lenta do organismo
ramificado. Deste modo, no freixo, nota-se no tronco um aumento progressivo
do comprimento e do tamanho das UC sucessivamente emitidas a partir da
germinagao. Em seguida, esta evolugdo compreende as brotagbes desde o
seu surgimento. Nessa espécie, os primeiros eixos laterais que se
desenvolvem tém uma estrutura de ramos curtos e duracéo da vida curta,
enquanto que o vigor desses que nascem em seguida ndo param de
aumentar em fungéo da idade crescente das brotagdes anuais sucessivas no
tronco (cf. Fig. 6e7).

De mesma maneira, nos freixos jovens em regeneracgéo, se for considerada a
média da distribuigdo do numero de entrenés e do comprimento de UC
sucessivamente emitidas pelo tronco ou na base de galhos que as sustentam,
constatar-se-a que ha uma evolugao coordenada entre o tronco e os galhos
para as caracteristicas variaveis destas UC (Fig. 18).

Em geral, esta evolugao progressiva das caracteristicas morfoloégicas
das brotagdes anuais sucessivas do tronco e dos galhos é tipica da
fase deinstalagdo de lenhosas. Ela se traduz globalmente por um aumento
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Fig. 18. Evolugédo do numero de entrends (nb EN) e do comprimento (L) em
cm de brotagdes anuais sucessivas do tronco (a esquerda) e da primeira UC
dos galhos (a direita) durante a fase de instalacdo de faias jovens em
regeneragao natural (de Nicolini, dados n&o publicados). Eff: efetiva de cada
classe; M (média) e E (desvio padrao) da cada distribui¢ao.

coordenado de numero de entrends, do seu comprimento e do grau de
ramificagdo das entidades referentes, independentemente do seu modo de
crescimento (Fig. 19).

Comparando com a planta originada de germinagdo que estabelece a
unidade arquitetural, este fenébmeno de estabelecimento pode-se encontrar
igualmente nas primeiras etapas de desenvolvimento de um galho (Colin et
al., 1995) ou de um complexo reiterado, qualquer seja a sua origem (Fig. 21).
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Fig. 19. Representagéo da fase de
estabelecimento em Acer sp. (a) e
Ulmus sp. (b) (Troll, 1937). Os
numeros indicam 0s anos sucessivos.
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Influéncia da ordem de ramificagao

Independentemente do seu modo de construgdo, monopodial ou simpodial,
todo o sistema ramificado pode ser descrito pela nogdo da ordem de
ramificacdo. Por definicdo, o primeiro eixo suporte (por exemplo, o eixo
epicotileddneo para uma planta originada de semente) corresponde ao eixo
de ordem 1, entdo os eixos que carregam sao qualificados de ordem 2.

Globalizando, os eixos suportados pelos eixos de ordem “n” serao
qualificados de ordem “n+1”, e resultardo de “n” ramificagdes sucessivas.

Na maioria dos casos, o processo de ramificagdo é ligado a uma
diferenciagao morfoldgica entre a entidade suporte e a entidade suportada e
um eixo de ordem “n” tera as caracteristicas morfologicas diferentes de um
eixode ordem “n+1”.

Esta influéncia de ordem de ramificagcdo ocorre em todos os estagios
ontogénicos, mas é particularmente evidente na arvore jovem conforme a sua
unidade arquitetural, a qual exprime uma fase estavel do desenvolvimento
marcada por uma forte hierarquia entre as categorias de eixos
qualitativamente discerniveis:

* no freixo, exprimindo a sua unidade arquitetural, (Fig. 7) é possivel
identificar o tronco, os galhos e os ramos, cuja estrutura das respectivas
brotacdes anuais constitutivas (em nimero de entrends, em comprimento
e em grau de ramificagéo) € claramente individualizada;

»damesma forma, nas cerejeiras selvagens jovens, as diversas categorias
de eixos (tronco, galhos, ramos e ramos curtos), as quais compdem sua
unidade arquitetural, podem ser identificadas pela estrutura das suas
brotagdes anuais constitutivas.
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As caracteristicas particulares de diferentes categorias de eixos de uma
planta, relativas ao seu estagio arquitetural, expressam a hierarquia existente
entre as diversas partes que constituem a sua arquitetura elementar, em um
dado momento. A hierarquia traduz um estagio de diferenciagéo geralmente
crescente com a ordem de ramificacdo. Isso n&o significa necessariamente
que os ramos de mesma ordem estejam no mesmo estagio de diferenciagéao
porque, na maioria dos casos, outros fatores perturbarao a hierarquia devido
aordem de ramificagao.

Conforme o fendbmeno de estabelecimento mencionado, os galhos inseridos
no tronco tém a mesma ordem de ramificagdo, mas apresentam um vigor
crescente comparado com as brotagdes sucessivamente emitidas pelo
tronco durante a fase de estabelecimento da arvore (Fig. 5, 6, 8). Da mesma
maneira, observou-se (Fig. 9-14) que independentemente da sua ordem de
ramificagao inicial, todos os eixos de um conjunto ramificado acabam por
adquirir as caracteristicas semelhantes ao longo do seu envelhecimento.

Localmente na arvore, a nocao de ordem de ramificagdo parece exprimir
melhor a hierarquia de um sistema ramificado. Mas, ainda assim a influéncia
de fatores locais, ligados a estrutura de unidades suportes e a sua orientagéo
no espaco, pode se sobrepor a hierarquia imposta pela ordem de ramificagéo.

Gradientes morfogenéticos ligados a estrutura
ou a orientagcao no espaco de entidade suporte

Gradientes ligados a estrutura de entidade
suporte: acrotonia, basitonia, mesotonia

Conforme a posicao dos eixos laterais em uma entidade de suporte, proximal,
mediana ou distal, falar-se-a em basitonia, mesotonia ou acrotonia,
respectivamente (Troll, 1937). A influéncia destes fatores geralmente esta
relacionada ao desenvolvimento de estruturas inseridas na proximidade de
uma mesma unidade de suporte, mas que apresente as caracteristicas
morfolégicas bem diferentes.

Deste modo, no freixo, a expressao da acrotonia é o desenvolvimento de
eixos muito vigorosos no topo de unidades suportes de crescimento,
enquanto a parte proximal destas mesmas entidades carrega somente os
eixos finos. Este fendmeno é ainda mais acentuado nas espécies de ramos
curtos ou “braquioblasticos” (Fig. 8 e 20), nas quais essas estruturas
particulares podem ser suportadas, pelo processo da acrotonia por todos os
outros tipos de eixos (Fig. 7, 8 e 20).
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Fig. 20. Representagédo esquematica da evolugéo da distribuicdo do nimero
de entrends por brotagcdo anual (abscissas) em fungao da sua posi¢cao na

arvore, sobre um lote homogéneo de cerejeiras selvagens jovens, segundo
Reffye de etal. (1991).
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Embora esses fendmenos sejam menos freqlientes nas arvores, pode-se
considerar que mesotonia e basitonia induzam a expresséo de
caracteristicas muito diferentes das estruturas inseridas em proximidade.
Considerando toda a ambiglidade que pode surgir do uso destes termos
(Caraglio & Barthélémy, 1996), sera util precisar, em todos os casos, o nivel
de organizacdo em que sao aplicados (unidade de crescimento, brotagao
anual, eixo, plantainteira...).

Gradientes ligados a orientagao de entidade
suporte no espacgo: hipotonia, epitonia, anfitonia

Em funcdo de sua posicao lateral, superior ou inferior de ramos mais
vigorosos em uma entidade suporte horizontal, obliqua ou inclinada,
diferenciam-se diversos tipos de ramificagdes respectivamente denominadas
de anfitonia, epitonia e hipotonia (Troll, 1937; Rauh, 1939). Ainfluéncia destes
fendbmenos se sobrepde com frequiéncia aos fendbmenos precedentes e torma
mais complexa a sua distingao e o seu estudo.

A anfitonia e a hipotonia constituem parametros importantes de edificagdo de
um galho. Elas podem acarretar as modificagdes brutais nos eixos
suportados pela mesma entidade: unidade de crescimento, brotagdo anual,
eixo,...

Os mesmos niveis de organizagcao podem ser afetados pela epitonia, mas
este fendmeno pode igualmente afetar a arquitetura global da arvore uma vez
que interfere na edificagao de tronco das arvores, como é o caso de diversas
espécies cujos individuos se desenvolvem conforme os modelos
arquiteturais (Hallé & Oldeman, 1970) de TROLL (Fig. 19b), de
CHAMPAGNAT ou mesmo de MANGENOT.

L

Fig. 21. Epitonia em periferia da copa senescente (a), e de diferenciagao de
ramos curtos em ramos compridos na Castanea (b) e Platanus (c) (Drenou,
1993).
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A epitonia tem um papel igualmente fundamental durante as fases de
senescéncia de uma arvore (Raimbault & Tanguy.,, 1993), onde ela
acompanha com freqliéncia o desenvolvimento de “rebento de
sobrevivéncia”, apresentando assim um verdadeiro rejuvenescimento local
(Fig. 21) em uma 4arvore idosa (Barthélémy et al., 1992). Nas plantas
heteroblasticas, esse fendbmeno apresenta-se de uma maneira espetacular
pela reaparigéo local de caracteres juvenis dentro de uma copa de arvore
idosa (Fig. 4).

Derivada

A analise do futuro das estruturas estabelecidas por uma planta em um dado
momento mostra que o seu envelhecimento exprime-se sempre por uma
evolugao progressiva das suas caracteristicas morfoldgicas, durante a sua
ontogenia (Fig. 9 a 15). Afetando todos os eixos ou sucessodes simpodiais de
diversos graus, esta derivada das caracteristicas morfolégicas de uma
entidade durante a ontogenia, aparece assim como uma propriedade
inerente ao desenvolvimento de um vegetal. Sua expressao, mais ou menos
rapida ou mais ou menos intensa, s6 depende da natureza e do vigor inicial da
entidade afetada, e a sua influéncia se sobrepde a de diversos outros fatores
e gradientes evidenciados anteriormente.

Evidenciando o envelhecimento de uma parte ou da integridade do
organismo, a expressao final da derivada manifesta-se pelo desenvolvimento
de estruturas homogéneas, semelhantes, e geralmente pouco vigor nas
extremidades das entidades, as quais ela afeta (Fig. 9 a 15). Em fungéo do
modo de crescimento especifico e do nivel de organizagdo atingido pela
planta, essas estruturas periféricas podem corresponder aos tipos
particulares de brotagbes anuais, de modulos ou ainda de complexos
reiterados.

Conclusao

Aestrutura particular de uma unidade, em um dado local de uma planta, pode
ser vista como o resultado de influéncia concomitante de diversos fatores
ontogénicos, entre os quais é possivel distinguir os dois grandes grupos em
fungéo da maior ou menor generalidade da sua manifestacao.

O primeiro grupo refere-se a fatores muito genéricos ou gerais cuja influéncia
se manifesta a grande distancia. Ele opera através de:
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» 0 estabelecimento de uma estrutura (eixo, galho, complexo reiterado,
planta inteira) que traduzira seu estabelecimento ou ainda a fase de
maturagdo. Sua expressao, visivel em todos os vegetais, pode ser
transmitida de uma entidade a seguinte ao longo de um eixo, de uma
planta monocaule, ou de uma sucessao simpodial monocasial.
Igualmente, ela pode se traduzir por uma evolugdo coordenada de
meristemas de um mesmo conjunto ramificado;

* a derivada, que traduz o envelhecimento progressivo de uma estrutura e
afeta o funcionamento de meristemas de todos os eixos ou entidades
elementares sucessivas estabelecidos durante o desenvolvimento;

» a ordem de ramificagdo, que se refere as diferencas morfolégicas entre
uma entidade suportada e a sua entidade suporte, ou as modificagdes
observadas ao longo de ramificagbes sucessivas de um conjunto
ramificado.

Os outros fatores ontogénicos parecem ter uma manifestagéo mais local que
os precedentes e traduzem-se, de maneira mais geral, pelas diferengas
morfologicas importantes entre as entidades inseridas a proximidade de um
mesmo suporte. Este grupo opera através de fendmenos relacionados a
estrutura (acrotonia, mesotonia, basitonia), ou a orientacdo no espaco de
entidades suportes (epitonia, anfitonia, hipotonia).

SrRAAIMN~ED
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Fig. 22. Representacao tedrica da reparticdo de entidades elementares tendo
as mesmas caracteristicas morfoldgicas elementares (representadas pelo
tamanho de figura e elementos) em fungdo de alguns gradientes
morfogenéticos.
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Embora alguns desses fatores se exprimam de maneira especifica, a sua
manifestagdo € muito comum no reino vegetal. Sua identificagdo e a sua
analise permitem perceber a organizacdo e a repeticdo de entidades
elementares (metédmeros, UC, brotagbes anuais...), morfologicamente
diferentes dentro das entidades mais complexas (eixo, unidade arquitetural,
complexo reiterado, plantainteira...).

Como ja foi visto, a influéncia destes fatores traduz-se com frequiéncia por
uma evolugao gradual das caracteristicas morfolégicas de entidades
sucessivamente emitidas ao longo da ontogenia. A nocédo de gradiente
permite compreender o encadeamento dessas estruturas (Fig. 22) ao longo
do crescimento e do desenvolvimento da planta inteira.

Além de seu interesse para a compreensdo da estrutura vegetal, o
reconhecimento de gradientes morfogenéticos, que acompanham a
organizacgéo intrinseca de uma planta, permite igualmente, pela simples
observagado morfoldgica, realizar um diagndstico sobre os acontecimentos
que perturbam ou perturbarao sua expressao.

Fig. 23. Perturbagbes locais da
sequéncia de diferenciagdo enddgena
em um freixo comum jovem, com
redirecionamento (R) de diversos galhos
apos a morte do apice (x) do tronco
(comparando com Fig. 9).
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Deste modo, a influéncia de traumatismos, naturais ou provocados,
manifestar-se-a na maioria dos casos por uma descontinuidade local dentro
da sequéncia de diferenciacdo enddgena de uma planta e traduzir-se-a por
uma ruptura mais ou menos importante nos gradientes observados.Nas
arvores florestais, diversas falhas (Fig. 23), como as bifurcagbes ou
ramicornos (Jarret, 1978) sdo uma boa ilustracdo dessas descontinuidades,
as quais afetam frequentemente os estagios jovens de desenvolvimento de
diversas espécies. Nesse sentido, um efeito de enfraquecimento
momentaneo, quaisquer que sejam as suas causas, poderia, por essas
razbes, marcar a estrutura de arvore, de uma maneira indelével (Barthélémy
etal., 1992).

Aarquitetura de uma planta é, em todo momento, o resultado de um equilibrio
entre os processos enddgenos de crescimento e a influéncia de fatores
externos. A finalidade da analise arquitetural € de por em evidencia esses
processos enddgenos através da observagéo. Entretanto, pelo estudo de
individuos crescendo em condi¢des variadas, a analise arquitetural permite
igualmente destacar a influéncia de fatores externos na sequéncia ontoldgica de
diferenciagcéo propria a cada espécie. Esses fatores (clima, sol, manejo
silvicultural) poderaointervir nos periodos de curta duragao (ano favoravel ou

Fig. 24. Arquitetura de trés individuos da idade comparavel de Juglands regia
L. em funcao de condigdes de crescimento. a: arvore de 7 anos crescendo em
desenvolvimento livre em pleno sol; b: arvore de 9 anos crescendo em
ambiente florestal; c: arvore de 9 anos crescendo em sub-bosque.
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ndo a seu crescimento, efeito de um transplante...) e somente provocarad

uma descontinuidade local na expressdo dos gradientes ontogénicos.
Enquanto a influéncia de fatores externos é mais duravel (condicdes de
crescimento, tipo de manejo silvicultural), ela pode afetar totalmente ou
parcialmente a seqtiéncia de diferenciagdo de uma planta. Neste caso, é
sempre perceptivel que, mesmo que a agao destes fatores possa conduzir a
estruturas finais bastante diferentes (Fig. 24), ela somente modulara a
expressdo da sequéncia de diferenciagdao de gradientes morfologicos
especificos, os quais aparecem como um componente interno préprio ao
desenvolvimento de uma planta (Barthélémy, 1986, 1988; Barthélémy et al.,
1995; Masotti etal., 1995; Colin etal., 1995).

Nocao de Idade Fisiolégica de Meristemas
Definigao

Uma planta, em qualquer momento, pode ser considerada como uma “colénia
de meristemas” (Brink, 1962), onde cada uma edifica as entidades
elementares simples (metameros, UC, brotagdes anuais, modulos, eixos)
identificaveis por toda uma série de caracteres morfolégicos e funcionais.
Uma analise detalhada da arquitetura de um organismo vegetal mostra que o
numero de entidades qualitativamente diferentes produzidas ao longo da sua
vida é sempre limitado e geralmente fraco.

Cada estagio ontogénico, estas entidades elementares se repartem dentro
de entidades mais complexas (conjunto ramificado, unidade arquitetural,
complexo reiterado, planta inteira) que as englobam segundo gradientes
morfogenéticos precisos (Fig. 22).

Conforme estes gradientes, observa-se que as entidades apresentando
essas caracteristicas ou mesmo os estagios de diferenciacdo muito
diferentes, podem coexistir na mesma planta em uma idade cronoldgica
determinada, ou para um definido estagio ontogénico.

Inversamente, as entidades elementares qualitativamente equivalentes,
podem ser encontradas para as idades e estadas ontogénicos variaveis, ao
longo davida do vegetal.

Embora ligada a sua posicéo no vegetal, a estrutura precisa dessas entidades
aparece entao, em grande parte, independente da sua idade cronolégica ou
mesmo do estagio ontogénico atingido pela planta que a desenvolve.



Arquitetura, Gradientes Morfogenéticos e Idade Fisiolégica de Vegetais

A estrutura de uma entidade elementar, sendo o resultado do funcionamento
de um meristema, exprime o estagio de diferenciacdo ou mesmo o estagio
fisiologico deste meristema, no momento em que ele se diferencia.

O conjunto de valores de caracteristicas biolégicas de uma entidade
elementar (metamero, unidade de crescimento, brotagdo anual, médulo,
eixo), no momento da sua formacao, permite definir, a posteriori, a idade
fisiolégica do meristema que a edificou.

Identificagao e qualificagao daidade
de um meristema

Conforme definido anterioramente, a idade fisiolégica de meristema pode ser
qualificada por toda uma série de caracteristicas morfolégicas das entidades
elementares que ele produz. A natureza das entidades analisadas dependera
do nivel do preparo, mas também da organizagéo e do grau de complexidade
final que o vegetal estudado podera atingir. Nos vegetais com arquitetura
mais simples (Fig. 2 e 16), a entidade descrita serd essencialmente o
metamero, enquanto as entidades mais complexas (unidade de crescimento,
brotagédo anual...) poderao ser observadas nas plantas que atingem os mais
altos niveis de organizagao, por exemplo, as arvores.

Os caracteres considerados deveriam permitir definir, o0 mais precisamente
possivel, o funcionamento dos meristemas. Entretanto, sua lista ndo é
limitante e s6 e depende dos métodos de analise e das especificidades do
vegetal estudado. Além de caracteristicas proprias da cada planta (foram
apresentados alguns exemplos na introdugao), alguns critérios séo, porém,
suficientemente gerais para serem analisados de uma maneira quase
sistematica. Em um nivel morfoldgico, considerar-se-a, por exemplo, a forma,
o tamanho, ou a anatomia dos érgéos foliares produzidos e de seus entrenos
associados.

O funcionamento de meristemas pode ser caracterizado, em todos os
vegetais, por dois grandes grupos de processos, 0s quais se analisam em
diferentes niveis, mas sempre se referem de em lado ao modo de
crescimento e de outro a ramificagcéo (Caraglio & Barthélémy, 1996). Mesmo
nao sendo uma lista exaustiva, pode-se citar diversas caracteristicas a se
considerar para cada um desses dois fenbmenos, e cujo valor permitira
qualificar o funcionamento momentaneo de um meristema.

Quanto ao crescimento, pode-se considerar o seu modo de expresséo
(indefinido ou definido, ritmico ou continuo, monociclico ou policiclico...)
ou ainda a estrutura de entidades produzidas (nUmero de entrends ou
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comprimento... de uma unidade de crescimento, de uma brotagao anual, de
um eixo...). Os estudos mais detalhados permitem também analisar as
relacbes entre as duas componentes de crescimento (ou seja, a
organogénese e o alongamento), caracterizando de imediato a taxa de pré-
formacgao ou de neoformacgao de uma estrutura produzida por um meristema.

A andlise da ramificagcdo pode referir-se ao seu tipo (simpodial ou
monopodial, terminal ou lateral, imediato ou retardado), mas também, a
quantidade, a reparticdo e a natureza das entidades suportadas (ramos,
brotos, flores, espinhos...) em fungao da estrutura da entidade suporte.

A descricdo dessas caracteristicas morfolégicas pode ser qualitativa ou
quantitativa (Reffye de, 1981a, 1981b, 1982; Reffye de et al., 1988, 1989,
1991, 1993; Costes, 1988; Costes et al., 1992a, 1992b; Guédon, 1996;
Guédon & Costes, 1996). Juntamente ao método de analise arquitetural, a
andlise quantitativa e a modelagem matematica do funcionamento de
meristemas permitem entender a variabilidade observada em campo para as
estruturas homologas, de mesma natureza e suportadas em posigéo
comparavel nos individuos, formando um lote homogéneo. Por outro lado,
elas permitem parametrizar o funcionamento desses meristemas em cada
etapa do desenvolvimento. O valor desses parametros pode entdo ser
utilizado para qualificar a idade fisiolégica dos meristemas considerados.

Enfim, o estudo de relagdes morfoméricas entre os diversos constituintes de
uma brotacao (Lauri, 1988, 1991) ou mesmo a andlise da sua estrutura
anatdbmica, das suas caracteristicas bioquimicas, tréficas ou hidricas
(Kozlowski, 1971; Kazarjan, 1969), deveria permitir completar a
caracterizagéo do estagio fisiol6gico do meristema que a produz.

Discussao

A analise arquitetural das plantas mostra que o desenvolvimento de um
organismo vegetal corresponde a uma sequéncia precisa e ordenada de
diferenciagdo, ao longo da qual, a repeticdo de entidades elementares
homologas é acompanhada por uma evolugdo coordenada de suas
caracteristicas morfoldgicas, exprimindo-se na forma de gradientes ao nivel
da planta inteira. Estas sucessdes de estagio estdo mais ligadas a um
aumento de tamanho e de complexidade do vegetal que a uma idade
cronolégica particular, como se viu, permitindo a noc¢édo de idade fisiologica
explica melhor os fatos observados. Ao nivel macroscopico e morfolégico, a
natureza de entidades elementares (metédmero, UC, brotacdo anual) que
permite a quantificacdo dessa idade fisiologica, € amplamente determinada
pelo modo de crescimento préprio para cada espécie e do nivel de analise do
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observador. Por isso, optou-se aqui por aplicar esta nogao muito geral ao
meristema que, em todos os casos, edifica as entidades ao longo de seu
funcionamento.

De qualquer forma isso n&o significa que o meristema, por si como uma
estrutura multicelular identificavel, seja modificado de maneira intrinseca, ou
que ele seja o Unico responsavel pelas modificagdes ontogénicas
observadas.

Na definigéo (cf. defini¢cdo), a idade fisiolégica de um meristema € qualificada
a partir das estruturas que ele edifica e o contexto que o engloba, que é
portanto indissociavel dessa defini¢cao.

A existéncia de gradientes morfoldgicos mostra que o funcionamento de um
meristema ao longo da organogénese nao € autbnomo, mas ao contrario
depende de uma rede, cada vez mais complexa de influéncias provenientes
das diversas partes da planta inteira de acordo com seu 0 aumento de
tamanho e de complexidade.

De maneira geral, mesmo que idade fisiolégica de um meristema possa estar
relacionado com essa estrutura prépria (Monteuuis, 1988) ou ainda com a
estrutura (Hackett, 1985) ou com o modo de expressao genética das células
que o constituem (Poethig, 1990), é claro que um meristema n&o age de um
modo autdbnomo dentro da planta inteira, mas que o seu funcionamento pode
ser influenciado pelos outros tecidos, 6rgéos ou partes do vegetal (Mc Daniel
& Hsu, 1976; Hackett, 1985; Nozeran, 1968, 1978, 1984; Nozeran &
Rossignol-Bancilhon, 1977; Nozeran et al., 1982).

Para alguns autores, as modificagdes de caracteristicas bioldgicas que
marcam o desenvolvimento de uma planta ndo séo todas de mesma natureza
e deveriam se relacionar com dois diferentes tipos de fendmenos.

Assim, para Fortanier & Jonkers (1987), o envelhecimento (“ageing”)
ontogénico corresponde ao “processo de passagem pelas diferentes fases de
desenvolvimento da germinagao a senescéncia”, enquanto o envelhecimento
(“ageing”) fisiologico representaria melhor os “aspectos negativos de
envelhecimento” como sdo a perda de vigor, ou “deterioragéo geral”.

Para Wareing (1959), a transi¢ao do estagio juvenil ao estagio adulto é mais
ou menos fixada de maneira enddégena e implica numa mudanga
relativamente estavel e irreversivel em direcdo a condicdo adulta. Ele
designa este fendbmeno pelo termo “maturagdo”, que ele distingue do
envelhecimento (“ageing”), que corresponderia mais aos efeitos facilmente
reversiveis como a perda do vigor associada ao desenvolvimento da arvore.
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Nessa concepgao, cada fase de desenvolvimento é vista como um todo,
relativamente homogéneo ao nivel da planta inteira, e a passagem de uma
fase a outra é considerada um fenémeno irreversivel, caracterizavel por um
pequeno numero de critérios, sendo a aquisigdo da capacidade de floragao
pelo individuo, 0o mais amplamente reconhecido.

Entretanto se supde que ha uma fase juvenil florifera seguida de modo
previsivel por uma fase adulta florifera, tornando-se impossivel explicar os
numerosos casos de “floragéo neoténica” (Costerus & Smith, 1904; Furretal.,
1947; Clair-Maczulajtys, 1986) das plantulas que florescem algumas
semanas depois da germinagéo, enquanto a floragdo da fase “adulta” nao
ocorre em seguida, como se pode prever, mas s6 aparece apés alguns anos
de desenvolvimento. Ao contrario, viu-se aqui (cf. Fig. 4 e 21) que as
brotagbes apresentando as caracteristicas juvenis podem aparecer na arvore
adulta, marcando desta maneira a reapari¢cdo de entidades “fisiologicamente
jovens” no interior de uma copa idosa. Outros autores (Gatsuk et al., 1980)
mostraram que, em diversas espécies as Ultimas fases de senescéncia séo
marcadas pela reaparicdo de entidades elementares formando somente as
folhas de tipo juvenil e incapazes de florescer.

De maneira geral, os caracteres bioldgicos ndo evoluem todos do mesmo
modo ao longo da ontogénese (Borchert, 1976; Coudurier et al., 1995), o que
obriga a quem assume o desenvolvimento por fases, a considerar que
algumas entre elas sdo mais importantes que outras e que somente certo
numero delas s&o indicativas de modifica¢cdes observadas.

Embora a nogao de fases sucessivas e irreversiveis de desenvolvimento seja
cdmoda conceitualmente ou geralmente valida, enquanto um pequeno
numero de caracteres € considerado, ela ndo é capaz de exprimir todos os
aspectos de desenvolvimento de um vegetal.

Como destacou Borchert (1976), as pesquisas sobre juvenilidade foram
conduzidas com maior freqiéncia com a finalidade de entender as
implicacbes desta etapa na multiplicacdo vegetativa ou na indugédo da
floragao (cf. bibliografia da introdu¢ao), mas poucos trabalhos analisaram
este fenbmeno em relagdo ao aspecto mais geral do desenvolvimento, ou
seja o aumento gradual de tamanho e de complexidade do vegetal ao longo
da suaontogénese.

Neste trabalho, tentou-se mostrar que, mesmo que a nocao de idade
fisioldgica pudesse ser aplicada ao nivel da planta inteira, considerando-se
um caractere particular, a analise de um conjunto mais amplo de critérios e a
consideragao dos diversos niveis de organizacao do vegetal leva a aplicacéo
desta nogao ao nivel de subelementos, que constituem a arquitetura global do
vegetal e traduzem o funcionamento local do meristema.
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Enquanto se restringe ao nivel morfolégico e macroscopico, que foi a tonica
deste trabalho, a idade fisiolégica de um meristema apenas traduzira o seu
estagio em funcao de sua posi¢ao na planta e da sua situagao ontogénica e
ambiental. A arquitetura de uma planta aparece, portanto, como o resultado
de interagdes multiplas entre os diversos subelementos, que constituem o
contexto geral no qual ela se desenvolve.

O aumento de tamanho e de complexidade de um vegetal traduz-se por um
aumento dessas interagdes e pela criagdo de um contexto cada vez mais
imbricado e complexo ao redor de cada nova entidade que se forma ao longo
da ontogénese. Repondo o funcionamento de meristemas ao interior de
diversas componentes da estrutura de uma planta e permitindo entender
melhor suas relagdes ao longo da ontogenia, a no¢ao de idade fisioldgica, de
forma como foi considerada e definida neste trabalho, parece permitir uma
nova aproximacao do funcionamento e do desenvolvimento de uma estrutura
vegetal.

Segundo os autores, a nogao de idade fisioldgica pdde ser aplicada em
diversos niveis de organizagdo de um organismo. Porém, os diferentes niveis
de aplicagdo dessa nogao parecem resultar mais da nossa compreensao
parcial da complexidade do organismo vegetal, do nosso desconhecimento
das interagdes entre os diversos elementos e fendbmenos de construgao do
corpo de uma planta e da escala de analise do observador, que de uma
realidade vegetal particular.

A existéncia geral de um pequeno numero de gradientes morfogenéticos
sugere que a evolugdo de caracteristicas morfogenéticas das estruturas
produzidas pelos meristemas depende de fatores comuns, ligados de
maneira intrinseca a organizagao do vegetal.

Um melhor conhecimento da evolugdo das caracteristicas que permitem
caracterizar o funcionamento dos meristemas em cada ponto da estrutura
vegetal parece ser uma etapa descritiva indispensavel, possibilitando passar
a um esquema explicativo de fatos observados. Os conhecimentos atuais
séo, porém, muito fragmentados e deveriam ser completados, no futuro, por
uma abordagem pluridisciplinar, incluindo os aspectos funcionais de
diferentes partes de um vegetal e um melhor conhecimento das relagdes e
interacdes entre os diversos niveis de organizagao que compdem a estrutura
global de uma planta e se encadeiam ao longo da sua ontogenia.
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Conclusao Geral

As pesquisas antigas (Goethe, 1790, Goebel, 1900; Troll, 1937; Rauh, 1939)
sobre morfologia vegetal e aquelas mais recentes realizadas sobre
arquitetura vegetal, mostram que a estrutura de uma planta pode ser
decomposta, em qualquer momento, em certo numero de entidades que
traduzem diversos niveis de organizagdo (metamero, unidade de
crescimento, brotagao anual, eixo, unidade arquitetural, complexo reiterado,
planta inteira), cujo reconhecimento e estudo s&o necessarios para a
compreensao da estrutura vegetal e da sua evolugédo no tempo. A passagem
das entidades mais elementares as entidades mais complexas depende de
processos fundamentais como o crescimento, a ramificagcdo, ou ainda a
reiteragdo e sempre origina uma diferenciacdo e uma complexidade
crescente com a ontogénese do organismo.

As nocgdes de idade fisiolégica de meristemas e de gradientes
morfogenéticos, permitem entender e descrever a evolugdo das
caracteristicas biologicas de todas as estruturas produzidas por estes
meristemas, ao longo de desenvolvimento da planta. Em conjunto com uma
analise quantitativa, a caracterizagdo dessas nogdes permite, entdao, em uma
certa medida, prever o funcionamento dos meristemas de uma planta em
cada ponto e propor hipoteses sobre o determinismo dos fatos observados.

Deve-se considerar os diversos aspectos de funcionamento dos meristemas,
0 numero elevado de caracteristicas a estudar para qualificar a idade
fisioldgica de um meristema. Um melhor conhecimento das relagdes de
causa e efeito entre essas caracteristicas deveria permitir selecionar, no
futuro, as mais representativas, que serviriam entdo como indicadores para
qualificar de maneira mais eficaz a idade fisioldgica de um meristema em um
dado momento.

Mesmo que sejam observadas as relacbes entre os gradientes
morfogenéticos e gradientes bioquimicos (Jay-Allemand et al., 1995), a idade
fisiologica dos meristemas é hoje essencialmente identificada e
caracterizada pelos critérios morfolégicos. Uma caracterizacdo anatémica
(tamanho de medula, superficies respectivas do xilema e floema, tamanho
dos vasos condutores...) e fisiolégica (funcionamento e restrigées hidricas e
troficas) deveria permitir uma interpretagédo mais funcional e fisioldgica da
arquitetura de uma planta e os conceitos e nogdes descritas neste trabalho.
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Glossario
(contribuicao de tradutores)

Anfitonia: corresponde ao desenvolvimento preferencial dos ramos nos dois
lados do eixo de hipotonia.

Catafilos: estruturas foliares pequenas que aparecem nos ramos,
freqlientemente escamiformes, membranosos ou oriaceos e, muitas vezes,
aclorofilados.

Distal: anatomicamente e morfologicamente localizado longe de um ponto de
referéncia, (por exemplo, de um ponto de inser¢cdo de caule ou de folha).
Oposto de proximal.

Divaricado: divergente. As espécies divaricadas sdo arbustos ou arvores
juvenis com as pequenas folhas e a sua caracteristica principal é ter amplos
angulos de ramificagdo, o que resulta em formas de ramos entrelagados e
com relativamente poucas folhas no exterior da estrutura tridimensional.
Essas espécies ocorrem somente na Nova Zeldndia, com mais de 50
espécies nativas.

Eixo epicétilo: eixo do embrido acima do né cotiledonar e abaixo dos edfilos
daplantula.

Epitonia: caracteriza-se pelo desenvolvimento preferencial de ramos
vigorosos na face superior de um caule. A ramificagéo €, entéo, qualificada
como epitona. Sua manifestacdo ¢é freqlente dentro do modo de
desenvolvimento dos caules de algumas touceiras (parte da arvore que fica
viva no solo depois de cortado o caule da arvore-Dicionario Aurélio XXI,
Versao Eletronica) ou dentro da formacéo do tronco de espécies que se
desenvolvem conforme as modalidades arquiteturais de TROLL, de
MAGNENOT ou de CHAMPAGNAT (Hallé etal. 1978).

Filédio: peciolo dilatado e achatado, verde, caracteristico do género Acacia,
e que se parece com uma folha normal a ponto de dar margem a confuséo.
Nas plantas jovens ainda ocorrem folhas normais, as quais vém a
desaparecer, dando lugar aos filodios.

Heteroblastico: a) que tem a forma adulta muito diferente da forma juvenil; b)
que tem um desenvolvimento embrionario indireto; ¢) 6rgdo derivado de um
outrotipo de células.

Heterofilia: determina o polimorfismo de folhas ou a presenca de folhas com
diferentes formatos no mesmo individuo.
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Hipotonia: o desenvolvimento preferencial dos ramos laterais na face inferior
do eixo portador. A portador e a ramificagéo é qualificada como anfitona. A
expressao deste fendbmeno se sobrepde a ramificacao é entdo qualificada
como hipoétona. Este fendbmeno, que se observa freqlientemente durante o
desenvolvimento dos galhos de arvores jovens de diversas espécies (freixo,
platano,...), pode ser a origem de formas marcantes, como galhos
plagiotropicos por aposigéo.

Homoblastico: 6rgao derivado da camada germinal, mesma como outro tipo
de 6rgéo.

Monopodial: na ramificagdo monopodial ou monopodiaca, os ramos laterais
se desenvolvem sem que haja uma parada definitiva do funcionamento do
meristema do caule principal. O conjunto ramificado que decorre é qualificado
como mondpodo.

Morfogénese: acdes e fungdes que intervém no crescimento, na
determinacgéo da forma do corpo; o mesmo que morfogenia.

Ontogenia: descreve a origem e o desenvolvimento de um organismo desde
oinicio até a suamorte.

Plagiotropia: fendbmeno botanico que define a forma de certos eixos
vegetais, os quais se propagam na diregao horizontal, ou tém o crescimento
horizontal.

Proléptico: em prolepsia, um meristema lateral, antes de dar origem a um
eixo visivel, assume uma fase de repouso durante a qual ele & muitas vezes
incluido num broto. Quando o broto desponta, da origem ao ramo proléptico,
reconhecivel, a posteriori, pela presencga de catéfilos e entrends curtos em
sua base.

Relé: do francés ‘“relais”. Usa-se em eletrotécnica para expressar um
dispositivo por meio do qual um circuito é controlado por variagées das
condicdes elétricas nele mesmo, ou no outro circuito.

Siléptico: em silepsia, um meristema lateral, imediatamente apdés a sua
formacao e sem estar submetido a fase de repouso, da origem a um ramo
siléptico. Este ultimo é freqlientemente localizado, a posteriori, pela presencga
de um primeiro entren6é longo (hypopodium), de pré-folhas da lamina
assimilatéria e pela auséncia de catafilos na parte proximal.
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Simpodial: na ramificagédo simpodial, ou simpddica, o meristema terminal do
eixo portador morre ou se transforma em uma estrutura que perde sua
capacidade de crescer vegetativamente. O prosseguimento do crescimento
é entédo assegurado pelo funcionamento de um ou mais meristemas laterais,
que assim edificam eixos laterais, ou eixos relés, e o conjunto ramificado sera
qualificado como simpodo. Dependendo da produgédo de um, dois ou mais
relés pela ramificagdo, falamos respectivamente de simpodo monocasial,
dicasial ou policasial.
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