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RESUMO

GUILHERME, A. P. Abordagem tedrico-experimental das relacdes de escala e
fractalidade: uma aplicacdo do modelo “WBE” em area de varzea da floresta
amazonica. Cuiaba, 2017, 100f. Tese (Doutorado em Fisica Ambiental) — Instituto
de Fisica, Universidade Federal de Mato Grosso.

No contexto de mudancas climaticas e ambientais, podemos perguntar como a
Evolucédo agiu no sentido de otimizar a captacdo e distribui¢do de recursos nos seres
vivos. Formas geométricas chamadas Fractais aparentemente estdo presentes em
inimeras situagBes na natureza, parecendo ser um tipo de estrutura que leva a algum
tipo de vantagem evolutiva. De forma geral, a geometria parece explicar grande parte
do sucesso dos seres vivos, fato estudado pela Alometria. A justificativa de querer
encontrar modelos que resultem em boas relacbes alométricas se da pelo fato de tais
relagbes permitirem, em tese, extrapolar as propriedades de plantas individuais ou de
pequenas areas florestais para a Floresta como um todo, suposi¢do razoavel devido a
auto-similaridade presente na geometria fractal. Este trabalho busca responder as
seguintes questdes: 1) Ha uma relacdo do tipo lei de poténcia (livre de escala) para a
distribuicdo dos didmetros dos troncos na area de estudo? E se ha, existe semelhanca
com outros trabalhos na literatura (universalidade)? 2) H& uma relacdo semelhante
com respeito a distribuicdo de diametros e comprimentos de galhos em algumas
espécies nessa mesma area? Se ha, existe semelhanca com a distribuicdo dos troncos,
de tal forma que possamos dizer que a arvore “imita” a floresta em que estd contida?
3) Em que medida as suposicdes do modelo WBE séo validas para descrever as
estruturas estudadas? 4) Por que as arvores tém os formatos que tém e qual o papel
do padrdo de ramificacdo? Usando como metodologia para a pesquisa a medida de
troncos em uma area, de galhos para duas espécies (Inga alba e Bocageopsis), da
analise de imagem para a venacdo de folhas e de revisdo da literatura, foi possivel
responder parcialmente as questdes levantadas: 1) Encontramos uma lei de poténcia
na area de estudo, mas este comportamento nao parece ser universal. 2) Ha também
uma lei de poténcia para o didmetro dos galhos, mas ndo da mesma forma que 0s
troncos. 3) Ha graus variados de auto-similaridade, mas algum grau de fractalidade
pode ser inferido. Existiu certa concordancia entre os resultados e a previsao de
certos parametros (B e y), mas nada se pode afirmar sobre a invariéncia dos capilares.
4) Muitos ajustes entre diferentes objetivos resultam na grande diversidade de
formatos, embora a otimizagéo na captacdo de radiacgdo solar parega preponderar.

Palavras-chave: Fractais, Alometria, Amazo6nia
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ABSTRACT

GUILHERME, A. P. Theoretical and experimental approach of scale relations
and an application of the "WBE"™ model in floodplain area of the Amazon
rainforest. Cuiabd, 2017, 100p. Thesis (Doctorate in Enviromental Physics) —
Physics Institute, Federal University of Mato Grosso.

In the context of climate and environmental changes, we can ask how
Evolution optimized the grasping and distribution of resources in living beings.
Geometric shapes called fractals are apparently present in innumerable situations in
nature, seeming to be a kind of structure that leads to some kind of evolutionary
advantage. In general, geometry is considered to explain much of the success of
living beings, a fact studied by Allometry. The reasons to find models that result in
good allometric relationships is such that relations allow, in theory, to extrapolate the
properties of individual plants or small forest areas to the Forest as a whole, a
reasonable assumption due to the present self-similarity in fractal geometry. This
thesis aims to study the following questions: 1) Is there a power-law (scale-free)
relation for the distribution of trunk diameters in the study area? If affirmative, is
there universality? 2) Is there a similar relationship with respect to the distribution of
diameters and lengths of branches in some species in the same area? If so, is there
similarity to the distribution of trunks? 3) What the extension of WBE model
assumptions to validate the studied structures? 4) Why do trees have the formats they
have and what is the role of the branching pattern? Using as a research methodology
the measurement of tree branchs of two species (Inga alba and Bocageopsis), from
image analysis to leaf venation and literature review, it was possible to partially
answer the questions raised: 1) We find a power law in the study area, but this
behavior does not appear to be universal. 2) There is also a power law for the
diameter of the branches, but not in the same way as the trunks. 3) There are varying
degrees of self-similarity, but some degree of fractality can be inferred. There was
some agreement between the results and the prediction of certain parameters (5 and
y), but nothing could be said about the invariance of the capillaries. 4) Many
adjustments between different objectives result in the great diversity of formats,
although the optimization in the capture of solar radiation seems to prevail.

Keywords: Fractals, Allometry, Amazon



1. INTRODUCAO

Ha décadas a humanidade tem se preocupado em intensidade crescente com o
meio ambiente, muito embora de forma aparentemente insuficiente, como temos
percebido pelos ultimos relatérios do Painel Intergovernamental sobre Mudancas
Climéticas (IPCC) (ONU, 2014). Apesar do tema ainda ser bastante controverso
(MOLION, 2008), é evidente a grande importancia de se compreender em maior
profundidade os seres vivos, com bom destaque para 0 design e metabolismo de
ecossistemas, pois sdo assuntos provavelmente ligados as dinamicas climéticas nas

mais diversas escalas.

Neste contexto, podemos nos perguntar: Como a Evolucdo, selecionando o
organismos mais competitivos e adaptados ao longo de seus bilhdes de anos, agiu no
sentido de otimizar a captacdo e distribuicdo de recursos nos seres vivos? Como as
plantas, por exemplo, evoluiram para buscar maximizar a captacdo de luz solar, &gua
e nutrientes, a0 mesmo tempo em que minimizam a energia gasta para distribuir
seiva por todas as suas células? Uma hipétese bastante razodvel seria supor que 0s
formatos geométricos e relagdes que envolvem o metabolismo sejam parte da
resposta a tais questdes. Perguntas semelhantes podem ser feitas em relacdo aos

animais.

H& um bom tempo essas questdes vém sendo levantadas, com respostas
elaboradas e consistentes, embora ainda haja muito que responder. Formas
geométricas chamadas Fractais, 0s quais serdo mais detalhadamente explicados ao
longo desta tese, aparentemente estdo presentes em inumeras situacdes na natureza,
parecendo ser um tipo de estrutura que leva a algum tipo de vantagem evolutiva, o
que ndo se aplica somente aos seres vivos (DAWKINS, 1986), pois certamente
muitos ja se perguntaram o que estaria por tras dos formatos caracteristicos dos rios
ou dos raios. Também ja é conhecido o fato de que, a despeito das inumeras
diferencas entre os seres vivos, algumas relac6es envolvendo tamanho, massa e taxas
metabolicas parecem seguir padrdes aproximadamente universais. O estudo destas
relagbes € um ramo da Biologia chamado Alometria. Ou seja, para compreender
estes fendbmenos de forma ampla, precisamos compreender as conexdes entre

Geometria, Biologia, Fisica e Quimica, em situa¢fes nao idealizadas.



Desde o século XIX j& se procurava relacbes alométricas (RUBNER, 1883,
apud SCHMIDT-NIELSEN, 1984), com modelos rudimentares e leis empiricas. Mas
em 1997, pesquisadores do Santa Fé Institute, no Novo México (EUA), propuseram
um modelo geral (modelo WBE) para tentar explicar a origem das leis de poténcia
que aparecem na natureza, em especial o curioso fato de existir uma Lei de Poténcia
3/4 relacionando a taxa metabolica e a massa dos seres vivos, caracteristica de
praticamente todos os organismos estudados (WEST, 1997). O modelo assume que a
energia gasta € a minima possivel e que os vasos terminais (ou capilares) sdo
invariantes entre os organismos. Isto €, 0s menores vasos sanguineos possuem
tamanhos semelhantes tanto em um elefante quanto em um rato, por exemplo. Além
disso, também é levantada a suposicdo de que a ramificacdo destes vasos possui um
padrdo fractal. Com estas hipoteses e um elegante procedimento matematico, foi
possivel chegar a relagdes proximas do obtido empiricamente. Iremos detalhar o

modelo em um momento posterior.

A justificativa (na area da Fisica Ambiental) de querer encontrar modelos que
resultem em boas relacdes alométricas se da pelo fato de tais relacBes permitirem, em
tese, extrapolar as propriedades de plantas individuais ou de pequenas areas florestais
para a Floresta como um todo, embasando futuros modelos mais precisos que podem
ajudar a compreender e modelar fendBmenos mais complexos como o Balanco de
Energia da Floresta, dindmicas microclimaticas, etc. Esta suposicdo é razoavel, pois a
geometria fractal (ou aproximadamente fractal) apresenta auto-similaridade e, uma
vez que encontremos tais estruturas na geometria de arvores e galhos, é natural supor
que a Floresta seja formada por “embrides fractais” de caracteristicas semelhantes as
suas proprias. O local estudado foi uma area de varzea (alagamentos sazonais) no
centro da Floresta Amazénica, regido de importancia impar, principalmente do ponto

de vista ecoldgico e climatico.

Esta tese focou basicamente em aspectos geométricos, deixando as questfes
metabolicas para trabalhos futuros, salvo no que concerne a revisdes bibliogréaficas.
Como objetivo geral, buscou-se fazer uma abordagem das relagdes de escala e
fractalidade com aplicacdo do modelo “WBE” em uma area de varzea da Floresta

Amazonica. Especificamente, visamos responder da melhor maneira possivel as



seguintes questfes: 1) Ha uma relacéo do tipo lei de poténcia (livre de escala) para a
distribuicdo dos diametros dos troncos na area de estudo? E se ha, existe semelhanca
com outros trabalhos na literatura (universalidade)? 2) H& uma relacdo semelhante
com respeito a distribuicdo de didametros e comprimentos de galhos em algumas
espécies nessa mesma area? Se h4, existe semelhanca com a distribuigdo dos troncos,
de tal forma que possamos dizer que a arvore “imita” a floresta em que esta contida?
3) Em que medida as suposi¢cdes do modelo WBE sdo validas para descrever as
estruturas estudadas? 4) Por que as arvores tém os formatos que tém e qual o papel
do padrdo de ramificacdo? Esta Ultima resposta exigiu, além dos poucos resultados
aqui obtidos, uma vasta revisdo de literatura, além de algumas conjecturas que

podem ser elucidadas em trabalhos futuros.



2. REVISAO DA LITERATURA

Neste capitulo veremos em maior profundidade os temas brevemente
abordados no capitulo anterior. Em especial focaremos na Alometria, desde seus
primdrdios aos resultados mais recentes, nos Fractais e nos conceitos e métodos de
calculo das dimensdes fractais, num dos principais modelos que explicam a origem
das relacdes alométricas e, por fim, nos debrucaremos na descricdo da Floresta

Amazonica.
2.1 ALOMETRIA

Desde os antigos gregos, em especial na Escola Pitagorica, se afirmava que
na Natureza a matematica, ou mais rigorosamente, os nimeros permeavam todas as
coisas. Aristoteles explica em seu Corpus Aristotelicum que

0s denominados pitagdricos captaram por vez primeira as matematicas e,
além de desenvolvé-las, educados por elas, acreditaram que os principios
delas eram os principios de todas as coisas. Como 0s nlmeros eram, por
natureza, os principios delas (...) e apareciam 0s nimeros como primeiros

em toda a natureza, pensaram que os elementos dos nimeros eram 0s
elementos de todas as coisas.

De certa forma podemos dizer que a Ciéncia nunca abandonou
completamente a esséncia destas afirmacbes, e mesmo em ramos fora das ditas
Ciéncias Exatas, se busca frequentemente relacdes matematicas que expliquem,
modelem, generalizem ou prevejam certos fendmenos. Esta é exatamente a situacao

que ocorre na Alometria.

Os seres vivos sdo diferentes entre si, profundamente diferentes, em varios
aspectos. Poderiamos passar horas enumerando as diferengas entre um peixe e uma
oliveira ou entre um cogumelo e um verme. Dentre as inimeras distin¢des, uma das
que mais chama a atencdo € a diferenca de tamanho e massa. Tomemos o exemplo de
um pequeno micro-organismo, o qual terd massa da ordem de 102 g, e uma sequoia
gigante (arvore nativa da América do Norte), com massa da ordem de 10° g. S&o
espantosas 22 ordens de grandeza (BARTHOLOMEW, 1981). Provavelmente o
tamanho é a principal caracteristica dos seres vivos influenciando muito em seu

estilo de sobrevivéncia. A vida evoluiu para esta imensa variedade de tamanhos,



possibilitando os seres vivos de se adaptarem aos mais diversos ambientes, cobrindo

o0 planeta praticamente todo, no que hoje chamamos de Biosfera (DAWKINS, 2001).

No entanto, para que esta variacdo de tamanho ocorresse ao longo das
geracOes, suas estruturas basicas e funcdes organicas tiveram que se ajustar, a fim de
compensar as mudancas geométricas. Um elefante, por exemplo, tem muito mais
dificuldade de perder o calor produzido internamente do que um rato. Assim, a taxa
metabdlica e os mecanismos de refrigeracdo devem ser diferentes nestes dois

animais. O ramo da biologia que estuda essas relacdes de escala é a Alometria.

Apesar da mudanca de tamanho, algumas caracteristicas estruturais,
anatdmicas e fisioldgicas sdo razoavelmente invariantes nos seres vivos, fato este que
pode ser descrito por relagdes matematicas conhecidas como leis de escala ou leis de
poténcia (BRODY, 1934). Estas leis aparecem frequentemente em fenémenos
naturais, inclusive na Biologia, onde sdo habitualmente conhecidas como equacGes

alométricas. Uma lei de poténcia é uma relacdo com a seguinte forma:

y(x) = ax® (2.1)
Onde y € a variavel dependente, a € uma constante, x € a variavel independente e b é
0 expoente de escala. A existéncia frequente deste tipo de relacdo na Natureza ndo é
uma coincidéncia. Na realidade, este comportamento ocorre sempre que exista uma

relacdo direta entre as taxas relativas de variacdo temporal entre as variaveis, ou seja:

ldx 1dy (2.2)
—— Oc ——
xdt ydt

Com simples procedimentos do célculo diferencial e integral e um breve trabalho

algébrico, chega-se facilmente em (2.1).

Embora tenhamos sugerido que o tamanho seja uma das principais
caracteristicas que diferencia os seres vivos, as formas muito diversificadas entre os
diferentes organismos dificulta a caracterizagdo por um comprimento linear
caracteristico, o que levou os estudiosos da Alometria, principalmente nos
primordios da teoria, a adotar a massa M como a variavel independente mais

comumente usada.



J& como variaveis dependentes, as possibilidades sdo muitas. Dentre as
varidveis mais recorrentes na literatura (WEST, 1997) podemos citar o raio e
comprimento da aorta, troncos e galhos, densidade de capilares, frequéncia cardiaca,
tempo de vida, taxas metabdlicas, duracdo de ciclos de respiragdo ou circulacéo,
tempo para atingir a maturidade sexual, dentre muitas outras. Em tese, poderiamos
procurar uma relacdo de escala para praticamente todas as caracteristicas

quantificaveis em um ser vivo.

Talvez as relacbes alométricas mais evidentes sejam as dependéncias de
comprimento e superficie para objetos regulares simples (como no caso de uma
esfera ou cubo). Nesta situacdo, podemos definir um comprimento caracteristico L,
uma superficie caracteristica S e um volume caracteristico V. Nesta simplificacdo
(BARBOSA, 2007), em geral temos S~L? e V~L3. Considerando a densidade p

constante, obtemos M~pV ~L3, ou na forma da equacéo (2.1):

L=aMY3 e S=asM?3 (2.3)

Onde as constantes dependerdo da forma do objeto e das unidades utilizadas.

Com base nestas premissas, e ja sabendo que a taxa metabélica basal® (B) dos
animais seguia uma relacdo alométrica (fato conhecido desde o século XVII), o
fisiologista alemdo Max Rubner elaborou uma teoria que ficou conhecida como Lei
de Rubner (RUBNER, 1883). Ele sup0s que para os animais de sangue quente
(homeotermos), a producdo de calor pelo metabolismo deveria ser proporcional ao
que se perde pela superficie. Sendo assim, ele propds que B~S~M?/3. Ele testou sua
teoria experimentalmente, medindo a taxa metabolica basal em cées de varios
tamanhos, chegando as seguintes conclusdes: 1) A taxa metabdlica especifica (por
unidade de massa) era maior em cdes menores. ISso é razoavel, visto que os cées
menores tém a razdo superficie/volume (S/V) maior. 2) A producdo de calor por
unidade de superficie era praticamente a mesma (em torno de 1000 kcal/m2 por dia),
independente do tamanho do céo. Tal resultado concorda com sua teoria de que
S/V~MP. A concluséo tedrica de que b = 2/3 ficou conhecida como lei de superficie

de Rubner e ficou inconteste por cerca de meio século.

! Taxa metabélica de organismos em repouso, ou seja, 0 gasto de energia, por unidade de tempo,
apenas para manter as funcgdes vitais.



Em 1932, o bidlogo suico Max Kleiber realizou um experimento semelhante
ao de Rubner, porém com muitas outras espécies de mamiferos, com massas
variando entre 0,15 a 679 kg. A partir de uma regressao linear em escala logaritmica,
0 expoente obtido por ele foi de 0,74 (KLEIBER, 1932). Este valor se aproxima
muito mais de 3/4, contrariando a lei de Rubner do expoente 2/3. Dois anos depois,
Brody e colaboradores (BRODY, 1934, apud SCHMIDT-NIELSEN, 1984) incluiram
novas espécies na analise e chegaram a famosa “curva do rato ao elefante”, que pode
ser vista na Figura (2.1), obtendo agora um expoente igual a 0,734, novamente se

aproximando de 3/4 mais do que de 2/3.
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Figura 2.1: Resultado obtido por Brody (1934), incluindo os dados obtidos por Kleiber (1932). Esta
curva, relacionando a taxa metabdlica basal B (em watts) e a massa corporal do animal (em kg), ficou
conhecida como a “curva do rato ao elefante”. A relagdo do tipo lei de poténcia é evidente (perceba a
escala logaritmica). FONTE: Schmidt-Nielsen (1984)

Desde entdo muitos artigos foram publicados na area de Alometria, onde
diversas caracteristicas foram relacionadas com a massa corporal a partir de um
expoente multiplo de 1/4. Dentre essas caracteristicas estudadas, podemos citar a
frequéncia cardiaca e respiratéria, o raio da aorta, o tempo de circulacdo do sangue

no sistema cardiovascular dos mamiferos, o tempo fisiolégico e novamente a taxa



metabdlica basal. Estes resultados podem ser obtidos nos livros de Peters (1983),
Calder (1984) e Schmidt-Nielsen (1984).

Ao longo do século XX, muita literatura foi produzida (ver livros citados no
paragrafo anterior) indicando que as relacBes alométricas, em especial com
expoentes multiplos de 1/4, sdo abundantes na Natureza. Tais resultados eram em sua
maioria empiricos e faltava um amparo teorico satisfatorio para explica-los, mas o
debate ndo esfriou. Neste contexto, chamaremos a atencao para a visdo de um grupo
de cientistas do Santa Fé Institute, no Novo México. Em 1997, West, Brown e
Enquist, (um fisico e dois bidlogos, respectivamente), propuseram um modelo
interessante para explicar a origem das leis da Alometria. Dentre varias hipoteses, a
principal era de que a distribuicdo de nutrientes era feita por uma estrutura
ramificada que segue uma geometria conhecida por fractal (WEST, 1997). De fato,
este tipo de estrutura parece estar profundamente presente na natureza. Este
fenbmeno é importante, e antes de entrar nos detalhes do desenvolvimento da teoria,

vale a pena dedicar uma sec¢éo a ele.
2.2 FRACTAIS

Comentamos na secdo anterior sobre a Escola Pitagdrica, e podemos lembrar
aqui que ela foi muito influente na criacdo da geometria, em especial na concepc¢éo
dos sélidos platdnicos. Desde entdo, a preocupacdo com as formas caracteristicas da
Natureza é constante, e, muito embora tenham existido grandes avancos no
desenvolvimento da geometria, algumas questdes comecaram a ser elucidadas
recentemente. Mas o fato € que ndo existe uma resposta Gnica e concisa para a
questdo derradeira: “Qual a geometria da Natureza?” (MOREIRA, 2008).

Além dos mais de mil anos de predominancia da visao aristotélica de mundo,

0 proprio Renascimento do século XVI e XVII parecia reforcar algumas concepcdes

idealizadas da Natureza, enfatizando a “perfei¢ao” da geometria Euclidiana, como
podemos ver na citacdo de Sir Isaac Newton em seu famoso Principia (1686):

[...] a descrigdo de linhas retas e circulos, sobre as quais a geometria se

funda, pertence a mecanica. [...] é a gléria da geometria que de poucos
principios, tirados do nada, ela é capaz de produzir tantas coisas.



Mas a Natureza ndo parece sempre ter este comportamento tdo regular e
elegante. Quando olhamos uma pedra, uma arvore, um rio ou um animal qualquer,
nos parece Obvio que os solidos platbnicos, com toda sua elegancia matematica e sua
beleza intrinseca, ndo sdo suficientes para descrevé-los. Até o movimento, até pouco
tempo consagrados em suas belas trajetorias retas, elipticas ou parabdlicas, muitas

vezes toma formas tao erraticas que parece nao haver mais regularidade alguma.

Um exemplo emblematico é o chamado movimento browniano, descoberto

em 1827 pelo botanico escocés Robert Brown, o qual examinou ao microscépio o

percurso de um grdo de polen (Figura 2.2). Esta observacdo ajudou a embasar

experimentalmente a teoria atbmica, pois poderia ser explicada pelo choque aleatério

de 4tomos e moléculas no grdo de pélen. Ja em 1913, o grande fisico francés Jean

Baptiste Perrin, inspirado nas propostas tedricas de Einstein, sugere em seu livro Les

atomes, que estas “curvas irregulares” e repletas de pontos nao derivaveis poderiam

ser utilizadas para modelar vérias situacdes naturais que ndo possuiam ainda uma boa
explicacdo (PERRIN, 1913 apud MOREIRA, 2008). Ele diz:

Aqueles que ouvem falar de curvas sem tangentes, ou de fun¢Bes sem

derivadas, pensam frequentemente que a natureza nao apresenta tais

complicagbes, e nem mesmo as sugere. O contrario, contudo, é

verdadeiro, [...] Poderiamos encontrar situagdes nas quais o uso de uma

fungdo sem derivada fosse mais simples do que o de uma funcdo que

pudesse ser diferenciavel. Quando isto ocorrer, o estudo matematico dos

continuos irregulares provara seu valor pratico... Contudo, essa esperanca
é nada mais que um sonho, ainda.
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Figura 2.2: Desenho feito por J. Perrin ao observar a trajetoria de um gréo de pdlen, repetindo o
experimento de R. Brown. Esta é a imagem classica do famoso movimento browniano. FONTE:
Moreira (2008)

O sonho de Perrin comecou a se tornar realidade com as ideias de um
matematico, também cidaddo francés (embora nascido na Poldnia). Seu nome era
Benoit Mandelbrot, e ele propds uma nova geometria baseada em um slogan no
minimo interessante: “Nuvens ndo sdo esferas, montanhas ndao sdo cones, linhas
costeiras ndo sdo circulos, cascas de arvores ndo sdo suaves nem O raio se propaga
em linha reta” (MANDELBROT, 1983). E clara a contraposicéo feita aos pensadores
anteriores gque por tantos séculos idealizaram a geometria euclidiana, tdo Gtil para
descrever uma série de formas e fendmenos, mas certamente ndo os mais irregulares.
Com essa perspectiva de Mandelbrot e outros colaboradores, a ideia dos fractais

comecou a surgir. Mas o que sdo e o que significam?

O termo “fractal” foi cunhado pelo préprio Mandelbrot e tem origem no
radical fractus, do latim frangere, que significa quebrar, produzir pedacos,
fragmentar (MANDELBROT, 1983). Embora o termo seja muito associado a
irregularidade, os fractais possuem certas propriedades que sdo, digamos assim, uma
certa “regularidade na irregularidade”. Sdo elas (MOREIRA, 2008):



11

1) A auto-similaridade, que significa uma invariancia do fractal mediante uma
transformacéo de escala. Ou seja, em todo nivel que olhamos, o fractal parece
0 mesmo (Figura 2.3(a)). A estrutura sempre se assemelha a uma de suas
partes, indefinidamente. Evidente que na natureza isso tem um limite e a
auto-similaridade ndo pode ser perfeita como também ndo pode acontecer

numa quantidade infinita de mudancas de escalas (Figura 2.3(b)).

— =

Figura 2.3: (a) Um fractal ideal tipico, com auto-similaridade exata (limitada ao poder de
resolucdo da imagem). (b) Uma ilustracdo de samambaia, onde a auto-similaridade é
limitada, mas evidente. FONTE: https://en.wikipedia.org/wiki/Sierpinski_triangle e
https://catiaosorio.wordpress.com/tag/fractais-na-natureza.

2) A grande irregularidade e ndo-suavidade da estrutura, com uma infinidade de
pontos ndo-derivaveis e grande “fragmentagdo”. Esta € uma propriedade

dificil de quantificar, e para isso precisamos da proxima caracteristica.

3) Possuir uma dimensdo ndo necessariamente inteira. E complicado
entendermos essa caracteristica com nossa visao simplista do conceito de

dimens&o. Entdo vamos nos delongar um pouco nesta questao.

2.2.1. Dimensao Fractal

O conceito de dimensdo nos remete imediatamente a ideia de ponto, reta,
plano e espaco, e suas respectivas dimensdes espaciais (zero, uma, duas e trés). Esta
ideia pode estar associada a quantidade de informacao (nimero de coordenadas) para
se localizar um ponto qualquer no “espago”. Na reta precisamos de uma (x), no plano

de duas (X, y) e no espaco de trés (X, y, z). Também podemos associar a dimensdo ao


https://en.wikipedia.org/wiki/Sierpinski_triangle
https://catiaosorio.wordpress.com/tag/fractais-na-natureza
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conceito de medida de comprimento. No entanto, para explicarmos a dimenséo

fractal, usaremos outra abordagem.

Tomemos como exemplo um segmento de reta de comprimento unitario.
Dobrando seu comprimento, temos duas copias idénticas do segmento original. Se
agora tivermos um quadrado de lado unitario, ao dobrarmos seus lados, teremos
quatro copias do original. Se fizermos 0 mesmo procedimento com a aresta de um
cubo unitério, teremos oito copias do cubo, e assim por diante para qualquer
hipercubo de d dimensdes (Figura 2.4). Procurando uma formula empirica para

determinarmos o nimero de copias da figura original, chegamos a Tabela 2.1.:

Figura Dimensao N° de copias
Segmento de reta 1 2=2"
Quadrado 2 4=2°
Cubo 3 g=2°
Hipercubo qualquer d n=2°

Tabela 2.1: Generalizacdo do processo de cépias geradas ao dobrar o lado (aresta) de uma figura.

No entanto, se fizermos o mesmo processo de duplicacdo da aresta com a
Figura 2.4, a coisa fica um pouco diferente. Nesta perspectiva, vemos que 0 processo
gerou, na primeira duplicacdo, trés cdpias idénticas, o que ndo confere nenhum valor
inteiro para a dimensdo d. Neste caso, teriamos que resolver a equacéo 3 = 2¢
(aplicando logaritmos em ambos os lados), o que resultaria numa dimensao de valor
d~ 1,58496... . Esta dimensdo ndo inteira é a principal caracteristica dos fractais. Se
continuarmos indefinidamente a duplicar as arestas desta figura para obtermos
figuras auto-semelhantes, chegamos ao fractal conhecido como Tridngulo de

Sierpinski.
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Figura 2.4: Processo de construcdo do fractal conhecido como Triangulo de Sierpinski. FONTE:
http://www.cplusplus.com/articles/LyTbgMoL/.

Se procurarmos generalizar este processo de calculo da dimensdo, podemos
chegar a Dimensdo de Hausdorff-Hesicovitch. Para isso, vamos pensar em divisao (e
ndo duplicacdo) das arestas. Seja um segmento de reta de comprimento L,
subdividida em N comprimentos iguais de tamanho U (Figura 2.5). Claramente,
U=L/NouN = L/U.Este é o nimero de copias do segmento. No caso de um
quadrado de lado L, a subdivisdo de seu lado em n (n=1, 2, 3, ...) partes de
comprimento U resultara em N quadrados semelhantes. Agora podemos observar que
o lado de cada quadrado menor tera o comprimento U = L/+/N ou N = (L/U)?. De
forma semelhante, para um cubo, teremos as arestas dos cubos menores com
tamanho U = L/YN ou N = (L/U)? e, de forma geral, para um hipercubo, teremos
N = (L/U)%. Definiremos a dimens&o, neste caso (SILVA, 2010) como:

_ logN (2.4)
~ log(L/U)


http://www.cplusplus.com/articles/LyTbqMoL/
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Figura 2.5: Processo de multiplicacdo de figuras auto-semelhantes para um segmento de reta, um
quadrado e um cubo. Note que a aplicacdo da Equagdo 2.4, em qualquer situacdo, resulta nas
dimens6es d com valores 1, 2 e 3, respectivamente. FONTE: Silva (2010)

Podemos verificar facilmente a validade desta equacéo para, por exemplo, um
cubo com arestas divididas em trés partes. Neste caso, U=L/3 e N=27. Substituindo,
teremos d = log 27 /log[L/(L/3)] = log 27 /log3 = 3.

Numa outra ideia de dimensdo, o matematico russo Andrei Kolmogorov
introduziu a nocdo de capacidade para definir a dimensdo de um conjunto
(MOREIRA, 2008). Neste contexto, a dimenséo mede o quanto o objeto considerado
preenche o espaco em que esta imerso. Como é a definicdo mais adequada para ser
utilizada nos fractais, € muitas vezes conhecida como dimensdo fractal e tem uma
grande proximidade com a dimensdo de Hausdorff. Matematicamente, ela é definida

como:

o)
Onde N (&) € o numero minimo de hipercubos elementares necessarios para cobrir 0
conjunto considerado e ¢ é a dimensdo linear de cada um desses hipercubos
(MOREIRA, 2008). Para exemplificar, vamos calcular a dimensdo fractal do
Conjunto de Koch, mostrado na Figura 2.6. Podemos ver que a cada passo de

“fractalizag@0”, o nimero de copias ¢ quadriplicado, mas as figuras auto-semelhantes
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tém apenas 1/3 do comprimento da anterior. De forma geral, o numero de copias é
4™, com cada cdpia tendo comprimento igual a (1/3)™ do original. Evidentemente,

quando € —» 0, n — oo, e a dimensao se torna:

. log 4™ log 4 (2.6)
d = lim =
n-olog[1/(1/3)]* log3

Que resulta no valor aproximado de 1,26. Ou seja, um valor ndo inteiro, como

presumido para um fractal tipico.

Figura  2.6: Processo de  formacéo do Conjunto de Koch. FONTE:

http://www.fractalcurves.com/Turtle.html.

Dada essa explanacdo sobre a dimenséo de fractais, podemos nos questionar
como calcular a dimensdo para figuras reais, onde a auto-semelhanca ndo é tdo
evidente e o calculo analitico se torna inviavel. Nestes casos, um método eficiente e
que conserva a ideia de preenchimento do espaco dada por Kolmogorov € a
contagem de caixas. A proposta € simples. Divide-se a area (ou volume) no qual o
objeto estd imerso em idénticos cubos elementares (“‘caixas”) de aresta €. Conta-se 0
namero N de caixas que contém ao menos um ponto do objeto considerado. Isso é
feito sucessivas vezes, com cubos de arestas cada vez menores, e ao fim se plota um

grafico de log N por log(1/¢). Quando a curva comeca a ter um comportamento


http://www.fractalcurves.com/Turtle.html
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retilineo, a dimenséo fractal é tomada como o coeficiente angular deste trecho. Pela
limitacdo computacional, a dimensdo fractal assim calculada pode apenas ser
considerada uma estimativa, mas pode ser uma aproximacdo muito boa. Podemos ver

um exemplo na Figura 2.7.

Koch coastline
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Figura 2.7: O método da contagem de caixa para a estimativa da dimensdo fractal do conjunto de
Koch. Aqui a estimativa resultou em d = 1,18, diferindo do resultado analitico (1,26) em apenas 6%.
FONTE:
http://ckw.phys.ncku.edu.tw/public/pub/Notes/NonlinearPhysics/Web/Chaos/ChaosHypertext/hyperte
xtbook.com/chaos/33.html

Mas depois de tanto nos delongarmos na questdo da dimensdo fractal, é
inevitavel fazermos uma pergunta crucial: o que ela significa no caso dos fractais
naturais? Vamos tentar elucidar a questdo com outra questdo, proposta por
Mandelbrot em 1967. Ele escreveu um artigo cujo titulo comegava com uma
pergunta aparentemente simples: “Qual o comprimento da costa da Gra-Bretanha?”
(MANDELBROT, 1967). Obviamente, se examinarmos a Figura 2.8, vamos notar
que a resposta ndo ¢ imediata e depende da “régua” utilizada, pois um litoral ¢, em
geral, bastante irregular. Podemos pensar isso também em termos de ocupacdo do
espago e nas caixas como “réguas”. Se 0 lado das caixas (&) diminui, 0 comprimento
da costa L(¢) vai aumentar segundo a relagio L(g)~e'~¢ (MOREIRA, 2008), onde d
é a dimensdo fractal. Como & deve ser pequeno (muito menor do que uma medida
unitaria adequada), o comprimento tende a crescer com a dimensdo. De forma geral,

um objeto fractal com maior dimenséo fractal tende a ocupar mais o espaco que esta
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inserido, no sentido de ser mais irregular, mais recortado, mais fragmentado. Isso
fica evidente na comparacdo entre as dimensdes fractais das costas da Gra-Bretanha
(d=1,25) e da Noruega (d=1,52), pais conhecido por seus fiordes e litoral
extremamente irregular. Podemos perceber esse significado também com base nos
dados da Tabela 2.2. Ainda poderiamos dizer que a dimensdo fractal pode ser
entendida como uma medida da complexidade do objeto, embora esta afirmacéo
deva ser feita com um grande cuidado. Alias, cabe aqui um alerta. Embora
significativa, a dimensdo fractal ndo carrega em si, a0 menos ndo de forma
automatica e evidente, informacdes precisas sobre as caracteristicas ou processos
fisicos que levaram as estruturas a tomarem determinadas formas ou preferirem
dindmicas particulares. Em suma, embora possa ter importancia em algumas
situacbes, como veremos adiante, uma boa estimativa da dimensdo fractal ndo é o

objetivo final ou o “santo graal” da ciéncia dos fractais.

Figura 2.8: A Costa da Gra-Bretanha medida com varias “réguas” distintas (as arestas dos
guadrados). A medida sera mais precisa quanto menor o tamanho das caixas. FONTE:
http://kyrcha.info/2013/04/18/tutorials-calculating-the-fractal-dimension-of-the-greek-coastline-1-25/

2.2.2 Fractais na Natureza

Nas secOes anteriores ja nos antecipamos ao dizer que a geometria fractal esta
abundantemente presente na Natureza. Agora vamos apenas reforcar essa

constatacdo com alguns exemplos e aplicacBes da ciéncia dos fractais em situagdes


http://kyrcha.info/2013/04/18/tutorials-calculating-the-fractal-dimension-of-the-greek-coastline-1-25/
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reais. Iniciaremos falando novamente do movimento browniano. Antes apenas
sugerimos que 0 movimento era erratico, com curvas nada suaves. Mas talvez o mais
interessante seja que, em uma grande variedade de escalas, essas trajetdrias sdo auto-
semelhantes (Figura 2.9). Se olharmos trechos do movimento com um poder de
resolugdo progressivamente maior, vemos uma aparente repeticdo do estilo de
movimento. Obviamente ndo é uma repeticdo exata, mas as caracteristicas gerais sao

preservadas.

Figura 2.9:  Auto-similaridade  estatistica no  movimento  browniano. @ FONTE:
https://goo.gllypWiTa

Uma recente aplicacdo dos fractais tem sido utilizada na oncologia (KLEIN,
2013), onde a dimensdo fractal de interfaces entre tecidos ou do crescimento de
células tumorais pode indicar cancer ou até mesmo inferir a agressividade desse
cancer. Mais relacionado com a tematica desta tese esta os ja conhecidos padrdes
fractais na ramificacdo e vascularizacdo de plantas e animais. Na Figura 2.10 fica
evidente como essa geometria é predominante em algumas estruturas, como 0s
pulmdes ou o os galhos de algumas espécies. O motivo para estas estruturas
adotarem este padrdo serd discutido mais adiante. Enfim, poderiamos nos dedicar a
varias paginas com exemplos e imagens de fractais na Natureza, mas seremos
concisos e deixaremos apenas uma tabela com algumas informacgdes interessantes de

estruturas e fenémenos deste tipo (Tabela 2.2).


https://goo.gl/ypW1Ta
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Figura 2.10: Exemplos de fractais na Natureza. Respectivamente: a estrutura de ramificacdo dos
alvéolos pulmonares e vasos sanguineos num modelo de pulm&o humano; o brdcolis romanesco; uma
folha de um tipo de samambaia e uma arvore com galhos ramificados em padrdo auto-semelhante.
FONTE: https://thereisnocavalry.wordpress.com/2012/08/09/fractals-in-nature/

AREA SISTEMA DIMENSAO FRACTAL
Biologia Olho humano ~1,7

Pulméo ~2,2

Cérebro dos mamiferos ~2,6

Ramificacdo de plantas ~2,2a28

Proteinas ~16a24

Col6nias de fungos e bactérias ~1,4 (borda) e ~1,9 (massa)
Geociéncias Linhas costeiras ~1,2al4

Contornos topograficos de montanhas ~1,1a1,3

Rochas fragmentadas ~2,1a2,6
Cosmologia Distribuicdo das galaxias no Universo ~1,2
Demais Estruturas | Nuvens (proje¢do do perimetro) ~1,35

Aglomerados de metais em catodos ~2,43

Tabela 2.2: Dimensdes fractais aproximadas de diversas estruturas e processos naturais. Perceba que
maiores valores de d estdo relacionados & maior fragmentacdo (fractalidade?) ou, ao menos

aparentemente, & maior complexidade. FONTE: Moreira (2010)

? Embora seja um neologismo, em virtude do uso corrente, usaremos o termo “fractalidade” sem aspas
ou qualquer outra forma de destaque.



https://thereisnocavalry.wordpress.com/2012/08/09/fractals-in-nature/
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2.3 0 MODELO DE WEST, BROWN E ENQUIST (WBE)

Chegou 0 momento de juntarmos o contetdo das duas se¢des anteriores. As
relagBes alométricas e a geometria fractal de uma série de estruturas naturais sdo um
fato, como ja mostrado. A selecdo natural, com quatro bilhées de anos para agir,
sendo aproximadamente 500 milhdes apenas para moldar 0s organismos
multicelulares, certamente deve té-los levado (e continua levando) por caminhos que
otimizassem suas capacidades de captar e distribuir recursos. Assim, um modelo que
leve em consideracdo todos esses fatores, talvez pudesse explicar os valores tipicos
de expoentes alométricos. Foi o que fizeram, em 1997, os pesquisadores Geoffrey B.
West, James H. Brown e Brian J. Enquist, quando propuseram um modelo
explicando a origem dos expoentes multiplos de 1/4 nas relacdes de alometria. Para

isso, trés suposicdes basicas foram consideradas verdadeiras (WEST, 1997):

1) A rede de distribuicdo de nutrientes nos organismos mais complexos segue
um padrdo de ramificacdo fractal, de tal forma que preencha todo o volume
do mesmo.

2) As grandezas (como espessura e comprimento) relacionadas a ultima
ramificacdo da rede, conhecidos por vasos capilares, sdo invariantes em
relacdo a massa e a espécie.

3) A rede de distribuicdo foi aperfeicoada por selecdo natural de tal forma que o
transporte de recursos gasta 0 minimo de energia possivel. Em outras
palavras, a impedancia (resisténcia ao transporte dos fluidos como sangue e

seiva) € minimizada.

Essas hipdteses sdo razodveis em um grande nimero de situagdes. Como ja
visto, as redes de distribuicdo de nutrientes parecem seguir padrdes fractais na sua
ramificacdo, o que é evidenciado na literatura (PETERS, 1983 e NIELSEN, 1984).
Isso faz sentido, pois todas as partes do organismo, inclusive as menores, precisam
ser alcangadas pela rede. Além disso, embora os organismos sejam muito diferentes
em tamanho, suas células possuem dimensdes semelhantes e independentes da massa
(NIELSEN, 1984), o que faz com que os capilares também sejam invariantes. Por

fim, a hipotese da otimizacao da energia é natural, pois a corrida por sobrevivéncia
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entre as espécies tende a gerar continuos processos de selecdo dos mais aptos e

eficientes.

Vamos considerar o modelo (WEST, 1997) baseado numa estrutura de
sucessivas ramificagdes de “tubos” sucessivamente menores (Figura 2.11C),
iniciando pelo maior, como na Figura 2.11A. Em tese, essa ideia pode ser estendida
ao mecanismo de distribuicdo de nutrientes em plantas (Figura 2.11B), talvez de
maneira até mais adequada, dada a quase inelasticidade dos vasos em vegetais
lenhosos. Por conveniéncia, usaremos 0s termos tipicos do sistema circulatorio em
mamiferos, como aorta (maior vaso), artérias e capilares (Ultimos e menores vasos).
Alguns parametros importantes para o desenvolvimento do modelo estéo ilustrados
na Figura 2.11D.

A

Model Parameters

Figura 2.11: (A) Exemplos ilustrativos de ramificagdes no sistema circulatério de mamiferos e (B)
plantas. (C) O esquema geral do modelo de WBE e (D) os pardmetros de cada vaso. FONTE: West,
et al (1997).

A rede se inicia a partir da aorta (nivel 0), a qual se ramifica num processo
repetido N vezes, num padrdo fractal de cOpias auto-semelhantes, até atingir o dltimo
nivel, o dos capilares. Num nivel k qualquer, cada vaso terd um comprimento I, raio

ry e velocidade média de passagem de fluido (sangue ou seiva, por exemplo) .

Assim, a vazdo de fluido por cada vaso serd Q, = mr?i,. Cada vaso se ramifica em
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ng vasos “filhos”, o que nos leva ao nimero total de vasos no k-ésimo nivel de
ramificagdo N, = nyn, ...n,. Considerando o fluido incompressivel, a sua vazao

deve se conservar, de tal forma que

QO = Nka = NCQC = Ncnrczﬁc (2-7)

Onde o indice c se refere aos capilares. Conforme nossa segunda hipotese, as
variaveis relativas aos capilares sdo invariantes com a massa M, de tal forma que o
produto 72, deve ser aproximadamente constante. Isso implica que o fluxo de

sangue na aorta sera proporcional ao nimero de capilares do organismo: Q, o« N..

Como todos os nutrientes e oxigénio necessarios para 0 metabolismo sdo
transportados pelo fluido, é natural supor que a taxa metabolica seja proporcional ao
fluxo na aorta, ou seja, B « Q,. Também é natural supor que o ndmero total de
capilares seja proporcional a alguma poténcia da massa. Logo, B « Q, < N, =

NNy ...ny o« MP,

Iremos agora introduzir os fatores By = 14+1/7« € Vi = lk+1/lk, 0S quais
relacionam os raios € comprimentos dos vasos “filhos” com os vasos “pais”. A
hipbtese de auto-semelhanca pura nos diz que ambos sdo independentes do nivel, ou
seja, B =B, Yk =y € n, =n. A veracidade dessa hipdtese é uma das mais
facilmente testaveis do modelo. Também € facil notar um crescimento em proporcao
geométrica do ndmero de ramificages, de tal forma que N, = n* > N, =n".

Assim, n¥ « M?, 0 que resulta em

p = Nlnn (2.8)
~ In(M/M,)

Onde M, é um fator de normalizacdo. Se isolarmos N nesta equacdo, é possivel
perceber que mesmo um animal muito grande ndo tera tantos niveis de ramificacéo a

mais que animais pequenos, pois 0 numero de niveis varia com o logaritmo de M.

Com algum trabalho algébrico e aproximagdes adequadas, usando 7, =
L~N=Fr e 1, =y~ N=P)[_ e também a invariancia das dimensbes dos capilares, é

possivel mostrar que o volume total de fluido transportado pela rede é
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N

N
Ve = z NV, = Z n*rr2l,~ypH™N (2.9)
k=0

k=0
Considerando que Vy~M, a equagdo 2.8 se transforma em

Inn
"B (2.10)

Que € justamente o principal objetivo do modelo. E preciso agora calcular as

quantidades y e g como funcgdes de n.

Para que a rede seja eficiente em termos de distribuicdo de nutrientes,
garantindo que todas as células fiqguem préximas a algum capilar, ela deve preencher
todo o espago do organismo. Assim, a ramificagcdo ocorre de tal forma que um grupo
de células servidas por um capilar forme o que se chama de volume de servico,
simplificada para uma esfera com raio igual ao comprimento do capilar. A hipotese
fractal afirma que deve haver conservacdo do volume ocupado de uma geragéo

(nivel) para a outra, ou seja:

41 (L ° 4T (lyq\ (2.9)
5 (3) Me=7(757) Mo =cte

/3 = n=1/3, A razdo B pode ser encontrada se

. -1
O que nos da prontamente que y = n,,
supormos que a ramificacdo da rede conserva a area total de passagem de fluido,

nr = nmrg, ;. Isto implica que § = n~%/2, 0 que nos permite finalmente chegar em

b=3/4 (2.11)

Resultado este que nos da o valor encontrado por Kleiber e Brody.

Facamos aqui uma consideracdo importante. Usamos apenas as duas
primeiras hipoteses do modelo, e ndo provamos que os resultados acima s&o
provenientes da minimizacdo da energia. De fato, os proprios autores, usando

técnicas de minimizacdo por multiplicadores de Lagrange, ndo obtiveram o mesmo
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resultado para 8 ao minimizar a impedancia® (WEST, 1997). Isso gerou uma série de
criticas a0 modelo (KOZLOWSKI, 2004), gerando respostas dos criadores
(BROWN, 2005). Foram também feitas sugestbes de flexibilizacdo das hipdteses do
modelo (RAMPAL, 2006) e abordagens matematicas mais elaboradas (BARBOSA,
2007). West, Brown e Enquist também propuseram uma explicacdo para a
abundancia de expoentes multiplos de 1/4 nas relagdes alométricas com base
geométrica, argumentando que a Selecdo Natural tende a maximizar a capacidade
metabolica e as superficies de trocas de nutrientes (vasos, intestinos, pulmdes, etc) ao
passo que minimiza as distancias de percurso de fluidos (WEST, 1999). Toda esta
polémica envolvendo o modelo nos faz concluir serem necessarios mais estudos para
comprovar sua validade ou seu limite de validade, incluindo a veracidade das

premissas basicas.

Apesar das criticas, West, Brown e Enquist continuaram a trabalhar com
relacBes de escala e propuseram outra teoria, desta vez para a dindmica e estrutura de
uma floresta (WEST, 2009). Neste trabalho, eles procuraram testar a hip6tese de que
a distribuicdo dos didmetros dos troncos numa éarea de floresta tem um formato
semelhante a distribuicdo dos diametros dos galhos em uma Unica arvore desta area.
Ou seja, a premissa € de que os individuos (plantas) pertencentes a um bioma séo
partes auto-semelhantes do bioma como um todo (“a arvore é a floresta”). De forma
mais especifica, a ideia foi mostrar que existe uma lei de poténcia relacionando o
namero de individuos (ou galhos) N com o diametro d destes individuos (ou galhos)

de tal forma que

N = Nyd? (2.12)
Onde N, é um fator de normalizacdo e o expoente ¢ deveria ser préximo, tanto na

distribuicdo de troncos quanto na de galhos (no mesmo bioma).

Os argumentos para lancar a hipotese de que a distribuicdo dos diametros dos
troncos segue uma lei de poténcia (WEST, 2001) € uma ideia reforcada por boa

quantidade de estudos disponiveis na literatura, como veremos nos resultados e

* A minimizacao da impedancia total da rede, Z = ¥. Z,, /Ny =Y. 8nl, /nrit Ny, resulta em B, = n,;l/B,

ndo sendo possivel obter o expoente b. A demonstracdo deste resultado pode ser encontrada em
BARBOSA, 2007 (p.30).



25

discussdes. Para o caso dos galhos de uma Unica arvore, se supormos que a mesma é
idealmente fractal (Fig. 2.12) e que a area € preservada, podemos deduzir como o
nimero de galhos N, em cada geracdo se relaciona com o0 raio r, € com 0

comprimento [.

Vamos primeiro supor que a area de seccdo é preservada a cada geracdo, de
tal forma que a area de seccéo do tronco €é igual em qualquer geragdo: mré = nir? =

-+ = n*mr?. Como N, = n*, segue que N), = r¢r; % ou:

(2.13)

Figura 2.12: Arvore fractal ideal. Note que o nimero de galhos na k-ésima geracdo é dada por
N, = n¥ (neste desenho, n = 2), onde k = 0 € o tronco.

De forma similar, se notarmos que o comprimento de um galho na k-ésima
eracdo é I, = y*l, e lembrarmos que y =n""3 - n=y73 entdo N, =y~ 3%, o
k 0 k

que resultaem N, = I31;;3 ou:

N, o I3 (2.14)

De fato, os resultados aparentemente se aproximaram dessa ideia (WEST,
2009), e a distribuicdo dos diametros de galhos de varias espécies (em uma floresta)
e a distribuicdo dos didmetros de troncos (em Vérias regifes do planeta) mostraram
uma dependéncia do tipo lei de poténcia com o expoente girando em torno de -2,0 a -
2,1 (Figura 2.13). Este também é um dos pontos mais facilmente testaveis da teoria e
que precisa ser bem evidenciado, pois a validade desta hipotese nos permitiria, por
exemplo, extrapolar conclusdes de estudos feitos com poucos individuos (ou até

mesmo um) para tirar conclusdes sobre uma floresta inteira.
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Figura 2.13: Esq.: Distribuigdo de frequéncia do nimero de galhos por didmetro em trés diferentes
espécies, com expoentes -2,13 (circulos), -2,03 (estrelas) e -2,05 (quadrados). FONTE: West, et al
(2009). Dir.: Distribuicdo de frequéncia do nimero de individuos por didmetro a altura do peito
(diameter at breast height: d.b.h.) em varias areas florestais ao redor do planeta FONTE: Enquist
(2001)

2.4 DEMAIS ESTUDOS SOBRE A GEOMETRIA DAS ARVORES

Embora este trabalho se proponha principalmente a estudar e testar algumas
hipdteses da teoria de WBE, uma preocupac¢do ainda maior consiste em entender

mais a fundo o “porqué” das arvores serem como sao.

Leonardo da Vinci j& procurava leis e padrbes acerca do formato das arvores,
e, a partir de alguma analise (Fig. 2.14a), sugeriu que “todos os galhos de uma
arvore, em todos os niveis de alturas, quando colocados juntos, sdo iguais ao tronco
em largura” (RICHTER, 1970). Esta é basicamente a hipétese de que a area de
seccdo dos galhos se preserva, ndo importa a geracdo. E importante ressaltar que essa
ndo €& automaticamente a preservacdo de area que usamos anteriormente nas
deducdes do expoente b, pois aqui estamos falando em espessura de galhos e ndo em
vasos de conducdo, muito embora seja razoavel supor uma proporcionalidade entre
estas duas quantidades. Em 2011, Cristophe Eloy propds que a “Lei de Leonardo”
era uma consequéncia da melhor distribuicdo de estresse mecéanico em ocasides de
fortes ventos, o que resultava em uma menor probabilidade de fratura em troncos e

galhos de primeiras geragdes (ELOY, 2011), dando mais chance de recuperacao.
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Eloy argumenta, entre outras coisas, que o tecido de conducdo no interior dos galhos
pode ser de apenas ~5% em alguns casos, o que reforca a ideia da proeminéncia da
importancia estrutural na geometria das arvores. De fato, suas modelagens resultaram

em designs muito semelhantes a arvores verdadeiras (fig. 2.14b).

(@) (b)

Figura 2.14: (a) Manuscrito de Leonardo da Vinci em que ele propde a preservacao da area. FONTE:
RICHTER, 1970. (b) Simulacéo de design de arvore feita por Eloy. FONTE: ELOY, 2011.

Outra abordagem, mais ambiciosa, surgiu em 1996, um ano antes do famoso
artigo de WBE. Trata-se da Teoria Constructal (Constructal Theory) de Adrian
Bejan. Esta teoria chega a propor uma reformulacdo na Termodindmica, com o

enunciado de uma nova Lei:

“Para um sistema finito que persiste no tempo (que vive), este deve evoluir de
tal forma que permita maior acesso as correntes que fluem através dele”. (BEJAN,

1997)

Este enunciado ndo necessariamente se refere apenas a seres vivos, mas a
quaisquer sistemas que evoluem, ou seja, que ndo estdo em equilibrio
termodinamico. De maneira geral, esta teoria foca-se no design das estruturas, e seus
defensores argumentam que o ele é um fenbmeno universal na natureza, regido pela
fisica. O design emerge naturalmente quando algo estd fluindo e passando por
estruturas que podem se modificar com alguma liberdade (BEJAN, 2013), o que, de

certa forma, unifica o vivo e 0 inanimado (fig. 2.15). E também uma teoria
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eminentemente preditiva, ndo se atendo a descrever os formatos das estruturas, mas

principalmente a deduzi-los a partir de seu principio de facilitacdo de fluxo.

Figura 2.15: O design unifica o vivo e o inanimado. O lado esquerdo mostra o delta do Rio Lena, na
Sibéria. O lado direito mostra uma réplica do pulmdo humano. Pela Teoria Constructal, ambos os
formatos chegaram nesta forma para facilitar o fluxo de alguma coisa (dgua, gases e sangue, no caso).
FONTE: BEJAN, 2013.

Esta teoria tem sido aplicada em diversas areas, passando pela fisica,
biologia, engenharia e até ciéncias sociais (BEJAN, 2013). No entanto, 0 que nos
interessa é a questdo do design de arvores e da floresta. Bejan e colaboradores
publicaram um artigo em 2008 com o objetivo de conectar o formato das raizes,
troncos, copas e da floresta com a Teoria Constructal (BEJAN, 2008). Deduziram
teoricamente diversas caracteristicas: o formato aproximadamente conico de raizes,
troncos e galhos (em especial nas coniferas), o formato préximo do cilindrico dos
vasos condutores, o expoente 1/3 na relacdo entre o comprimento da arvore e sua
massa, bem como entre o fluxo de 4gua e a massa, a proporcionalidade inversa entre
0 tamanho das arvores e sua quantidade. Obtiveram tambeém outros resultados
importantes, como a deducdo da Lei de Leonardo, de Huber e até a sequéncia de

Fibonacci na posi¢édo dos galhos.

Em particular, Bejan e Morega argumentaram que a Teoria Constructal, além
de mais antiga, é mais abrangente que a teoria de WBE, pois baseia-se em um tnico
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principio fundamental e as hipdteses do modelo de WBE podem ser derivados a
partir da Lei Constructal (BEJAN, 2005).

2.5 A FLORESTA AMAZONICA

O bioma Amazonia (Fig. 2.16) representa cerca de 30% de todas as florestas
tropicais remanescentes do mundo. De importancia reconhecida mundialmente,
principalmente por conta de sua larga extensdo (4,2 milhdes de km2 somente em
territorio brasileiro) e enorme diversidade de ambientes, esta presente no territorio
mais nove paises sul-americanos, sendo também a maior floresta tropical do mundo
(SERVICO FLORESTAL BRASILEIRO, 2010). E chamada de Floresta latifoliada
equatorial (PENA, [2017?]). Por estar em baixas latitudes, recebe uma forte entrada de
energia solar. O clima é equatorial, com temperaturas médias muito altas e chuvas
abundantes que caem o ano inteiro (SUSCUARANA, [2017]). No entanto, existem

duas estacOes razoavelmente bem definidas: uma seca e outra chuvosa.

i /
y ;
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Amazon Biome

Figura 2.16: O bioma Amazénia (delimitado em amarelo). Fonte:
http://wwf.panda.org/what_we do/where _we work/amazon/about_the amazon/

E na regido amazonica que se encontra a maior bacia hidrografica do mundo,

tendo como principais rios o Solimdes, o Negro e, fruto da jungdo destes, 0


http://wwf.panda.org/what_we_do/where_we_work/amazon/about_the_amazon/
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rio Amazonas, 0 maior rio do mundo em extensdo e volume de agua. Outros rios
grandes, médios e pequenos atravessam essa regido. Estima-se que cerca de 15-16%
das aguas que desaguam nos oceanos sao provenientes da bacia Amazénica (WWF,
201?).

Os solos apresentam baixa retencdo de nutrientes, pois a grande quantidade
de chuvas lixiviam esses solos, retirando seus nutrientes. Porém, uma fina camada de
nutrientes se forma a partir da decomposicdo de folhas, galhos, frutos e animais
mortos, sendo muito importante para as plantas da regido (SUSCUARANA, [2017]).
Apesar dos solos quimicamente pobres, os poucos nutrientes do solo sdo absorvidos
rapidamente pelas raizes das arvores, que os liberam novamente para o solo,
realizando uma constante e rapida ciclagem de nutrientes. Também ha um fato
bastante notério, apontado desde a década de 1990 (SWAP, 1992), e evidenciado em
maior profundidade pela Agéncia Espacial Americana (NASA). Com a ajuda de
imagens do satélite Calipso, e a partir de analise espectral, foi possivel mostrar que a
Amazonia recebe anualmente milhGes de toneladas de poeira vindo diretamente do
Saara. As particulas, suspensas em massas de ar que cruzam o Atlantico, carregam
uma grande quantidade de nutrientes (principalmente fésforo), pois o deserto do

norte da Africa ja foi um leito oceanico e uma floresta tropical (GRAY, 2015).

A floresta é considerada bastante heterogénea, havendo um elevado
quantitativo de espécies, com mais de 30 mil tipos de plantas. Além disso, ela é
perene, ou seja, permanece verde durante todo o ano. Apresenta uma densidade
elevada, 0 que é propicio ao grande namero de arvores por m2. No entanto, € curioso
o fato apontado por estudos recentes (STEEGE, 2013) que mostram uma grande
predominancia de poucas espécies. Das aproximadamente 16 mil espécies arboreas
estimadas para a floresta, apenas uma minoria de 227 (1,4%) destas respondem por
mais da metade das quase 400 bilhGes de arvores estimadas na regido. A espécie
mais abundante é um tipo de palmeira® de acai, a Euterpe precatéria que, juntamente

com outra espécie de acai (E. oleracea), somam em torno de nove bilhdes de

* Nesta tese, para efeitos de simplificagdo, serd usado o termo “palmeira” para se referir as Arecaceas,
uma familia de monocotileddneas. Pelo mesmo motivo, as grandes eudicotileddneas e as grandes
gimnospermas serdo simplesmente chamadas de “4rvores”. Tal discussdo sera feita no apéncia Al,
quando forem levantados questionamentos acerca da evolugéo das plantas.
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individuos. Mais de uma palmeira de acai para cada ser humano na Terra!

Discutiremos este fato e outros relativos a floresta nas nossas consideracdes finais.

A cobertura florestal na regido estd subdividida - com base no critério
fisiondmico - em dois subtipos: matas de planicie de inundacdo (terminologia
regional - mata de varzea e mata de igapd) e matas de terra firme (PANDOLFO,
1978, apud GAMA, 2005). A menor diversidade ocorre porque poucas espécies
dispdem de mecanismos morfofisioldgicos que tolerem o ritmo sazonal de inundagédo
(SILVA, 1992).

Mata de igap6: também chamada de floresta alagada, a mata de igap0 caracteriza-se
por se localizar muito préxima aos rios, estando na maior parte do tempo inundada.
Apresenta plantas de pequeno porte em comparacdo ao restante da vegetagdo da
Amazobnia e que costumam ser hidréfilas, ou seja, adaptadas a umidade. Possui, em
geral, raizes elevadas que acompanham o0s troncos. A palmeira jauari (Astrocaryum

jauari) e a vitoria-régia sao também encontradas nesse ambiente.

Figura 2.17: Mata de igap6. FONTE: http://www.infoescola.com/biomas/igapo/ .

Mata de varzea: localiza-se em terras mais baixas e estd sujeita a inundagdes
periddicas. Nas partes mais altas as arvores sao capazes de suportar inundacdes por
alguns meses. Elas brotam quando a &gua esta baixando e florescem e déo frutos
quando a agua esta subindo. Os solos sdo mais férteis, pois no periodo de cheia as


http://www.infoescola.com/biomas/igapo/

32

aguas depositam sedimentos ricos em nutrientes nesses solos. Destacam-se arvores
como 0 cumaru, seringueira e jatoba. Devido a sua fertilidade e proximidade dos
rios, € a principal area agricultdvel da regido. Normalmente apresenta menor
diversidade do que a terra firme e abriga animais e plantas adaptados a condicgdes
hidroldgicas sazonais (JUNK, 1989).

o 3 -
3 re

Figura 2.18: Mata de varzea. FONTE: http://vitormarigo.com.br/2014/12/30/fotografia-de-natureza-
na-amazonia/20071009-00077/ .

Mata de terra firme: também chamada de caeté, a mata de terra firme caracteriza-se
por se encontrar relativamente distante dos grandes cursos d’agua, localizando-se em
planaltos sedimentares. Em razdo disso, ndo costuma ser alvo de inundagGes,
recobrindo a maior parte da floresta e apresentando as maiores médias de altura

(algumas arvores chegam a alcancar os 60m).


http://vitormarigo.com.br/2014/12/30/fotografia-de-natureza-na-amazonia/20071009-00077/
http://vitormarigo.com.br/2014/12/30/fotografia-de-natureza-na-amazonia/20071009-00077/
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Figura 2.19: Mata de terra firma. FONTE: http://br.geoview.info/mata_terra_firme,72658843p .

A importancia da Floresta Amazonica reside, principalmente, em sua funcédo
ambiental. No entanto, ao contrario da crenca popular, sua importancia nao esta na
capacidade de producdo de oxigénio, ja& que o mesmo é consumido pela prépria
floresta. No entanto, ela ajuda a regular a temperatura do planeta ao estocar uma
imensa quantidade de carbono e por uma colossal evapotranspiracdo diaria, evitando
que grande parte da radiacdo solar seja absorvida como calor sensivel, a0 mesmo
tempo que promove uma grande formacdo de nuvens de importancia crucial no
regime de chuvas do continente sul-americano através dos denominados Rios
Voadores. Conjecturas apontam inclusive para uma forte relacdo entre o
desmatamento da Amazonia e a forte seca ocorrida nos ultimos anos no sudeste
brasileiro (FEARNSIDE, 2015), embora ndo haja consenso (NARLOCH, 2014).

Por fim, é importante ndo confundir o Bioma Amazénia com a Floresta
Amazobnica. O primeiro termo refere-se as caracteristicas gerais que envolvem a
mata, 0s animais, os rios, o0s solos e a flora, e o segundo limita-se as caracteristicas

da floresta, em especial ao que é relativo a vegetacao.


http://br.geoview.info/mata_terra_firme,72658843p
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3. MATERIAL E METODOS

3.1 LOCALIZACAO E DESCRICAO DA AREA DE ESTUDO

A area de estudo localiza-se numa ilha no meio do rio Solimdes, conhecida
por llha da Botija, povoada esparsamente por comunidades ribeirinhas. Dista cerca
de 30 km da zona urbana do municipio de Coari-AM. A regido fica
aproximadamente no centro geografico do estado, no coracdo da Floresta
Amazonica. O clima é equatorial quente e imido, correspondendo a classificacdo de
Koppen ao tipo Ami (PEEL, 2007), com precipitacdo pluvial anual igual ou superior
a 2.000 mm e com médias anuais de temperatura e umidade relativa de 27°C e 84%,
respectivamente. A zona urbana esta localizada préxima ao Rio Solimd@es entre os
Lagos Coari e Mamia, com uma altitude média de 46 m. A escolha da regido se deu
por dois motivos principais: conhecermos alguns de seus ex-moradores (ainda com
familia 1& morando) e, por ser uma ilha, € um local razoavelmente intocado, com
grandes areas de mata virgem. A vegetacdo € tipica de regifes sazonalmente
alagadas, e consiste em muitas arvores e pouca (quase nenhuma) vegetacdo rasteira,
exceto pelos brotos que em sua maioria morrem nas ocasifes de cheia. Isso faz com
que a area de varzea amazonica ndo seja extremamente fechada, em contraste com as
areas de terra firme. No entanto, o dossel € bem fechado e ndo ha muita distin¢éo
neste caso. Ha grande diversidade de espécies arboreas, incluindo varias espécies
com raizes adventicias (que partem do caule e ficam expostas) e tabulares (raizes
achatadas em forma de tabuas), estratégias evolutivas que conferem grande poder de
sustentacdo em periodos de alagamento. Uma caracteristica geral é a abundancia de
troncos compridos que comegcam a ramificar apenas nas proximidades do dossel e
quase todas as arvores estdo a altura do dossel, independente de seus diametros (com
excecdo das muito jovens), sugerindo que a principal competicdo no ambiente de
estudo ¢ por luz solar e que as arvores ‘“canalizam” sua energia em crescer
verticalmente, ja que ndo vale a pena ramificar “cedo demais”, pois as folhas destes
ramos ficariam na sombra. A localizagdo no GPS ficou em S 04°05,037" ¢ W
063°06,480’, elevacdo de 44 m, ficando cerca de 40 minutos de caminhada desde a

comunidade local que nos serviu como base de apoio (na costa sul da ilha).
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Figura 3.1: Local das coletas dos dados. Acima: Localizacdo do municipio de Coari no estado do

Amazonas. Abaixo: Ilha da Botija, onde os dados foram efetivamente coletados. FONTE: Google.

3.2 COLETA DE DADOS E DEMAIS PROCEDIMENTOS

Na primeira etapa de coleta, para a medicdo do diametro dos troncos, foi
isolado um quadrilatero medindo aproximadamente 25 x 11 m (275 m?) com fita
propria para demarcagdo (amarela e preta). O tamanho da area foi delineado
estimando-se que deveria haver entre 150 a 200 troncos mensuraveis em seu interior.
Dentro deste quadrilatero foram medidas as espessuras de todas as plantas com altura
maior do que 1,50 m. O diametro foi medida & altura do peito (dap), com excecao
dos individuos muito pequenos, onde a ramificacdo ocorria antes desta altura de
corte. Neste caso, foram medidos os diametros um pouco antes da primeira
ramificacdo. Para ndo haver confusdo e ndo se repetir a medi¢do na mesma arvore ou
deixar de fazé-la em alguma, cada tronco medido foi marcado com um pedaco de fita
adesiva branca (fig. 3.2). Os instrumentos utilizados foram uma fita métrica simples
de costura (para 0s troncos mais grossos) e um paquimetro digital com precisdo de

0,01 mm para os troncos mais finos.
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Figura 3.2: Area de coleta de dados. Dia da coleta das espessuras dos troncos na area demarcada:
uma tipica area de varzea da floresta amaz6nica. FONTE: Arquivo pessoal.

Na segunda etapa de coleta, para as medidas dos galhos de espécies
pertencentes ao quadrilatero demarcado, foram escolhidos um individuo da espécie
Inga alba (Sw.) e uma espécie conhecida popularmente por envireira, certamente
pertencente & familia Annonaceae e muito provavelmente do género Bocageopsis”.
Por razbes ambientais, nenhuma arvore grande foi derrubada, e optamos por espécies
menores para estudo. Prezando eficiéncia e tempo, alguns galhos foram escolhidos
como amostras (Fig. 3.3), dada a impossibilidade de fazer todas as medidas com a
rotulagem adequada (ver proximo paragrafo) nas arvores como um todo. Além do
mais, a grande maioria das gera¢des ocorre num Unico galho, o que é suficiente para
analisarmos a fractalidade da arvore. O critério de escolha dos dois espécimes
analisados no quadrilatero foi pela aparente representatividade, pois sdo de espécies
com relativa abundéncia na regido e sdo bastante diferentes entre si. Nos baseamos
também no conhecimento tradicional de um habitante local que nos acompanhou,
pois ele conhecia 0 nome popular dos individuos, 0 que nos permitiria pesquisar a
respeito futuramente. Mas, de toda forma, algum grau de arbitrariedade na escolha

foi inevitavel.

> Em virtude da identificacdo da espécie ter sido parcial, o espécime referido sera tratado nesta tese
simplesmente por envireira.
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Foram entdo realizadas todas as medidas de interesse: didmetro do tronco (na
base e imediatamente antes da primeira bifurcacdo, para saber o afinamento), altura
da arvore, diametro da copa, diametro e comprimento dos galhos nas amostras. Para
ndo haver confusdo, cada galho medido foi marcado com uma fita adesiva branca e
as folhas foram retiradas. A técnica de rotulagem consistiu em nomear cada galho
principal com um algarismo (1, 2, 3,...), os galhos “filhos” com dois algarismos (11,
12, 21, 22, ...), 0s “netos” com trés (111, 112, 121, 122, ...) e assim sucessivamente.
Dessa forma, ¢ possivel saber pelo rotulo toda a “genealogia” de cada galho. Por
exemplo, o galho rotulado como 1122 ¢ “filho” do 112, que ¢ “filho” do 11 que, por
fim, é filho do 1. Isso permite que haja precisao no momento de calcular as relaces

(razdes) entre didmetros () e comprimentos (y) de galhos de geragdes subsequentes.

Figura 3.3: Exemplar de Inga alba (seta vermelha), selecionado para analise. Os galhos circulados (e
apontados) em laranja foram selecionados como amostra para as medi¢es. FONTE: Arquivo pessoal.
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No entanto, surgiram algumas dificuldades metodolégicas relativas a
ambiguidades, o que nos forcou a adotar certos critérios. Por exemplo, nem sempre
fica evidente o que é uma bifurcacdo, e algumas vezes apenas parece que houve uma
ramificagdo secundaria (um “filho” apenas), pois um dos galhos ¢ bem menor que o
outro, sendo que 0 maior parece ser a “continua¢do” do galho anterior (Fig. 3.4). A
questdo ¢ que definir quando ¢ ou ndo uma bifurcacdo legitima (dois “filhos™) se
torna um tanto arbitrario. Quando se considera uma bifurcacdo mesmo, ou quando se
considera que um dos galhos ¢ “filho” e outro uma continuagdo do “pai”? Para
reduzir arbitrariedades, para a Inga alba (Fig. 3.5) foi considerado que cada ponto de
ramificacdo era uma bifurcacdo legitima, o que facilitou o trabalho, mas pode ter
superestimado a frequéncia de alguns didametros (e comprimentos), e influenciado
algumas razoes B e y. Ja para a envireira, a situagdo foi um pouco diferente, pois a
ambiguidade era menos acentuada e era mais evidente quando tinhamos uma
bifurcagdo ou um galho principal e seus “filhos” (Fig. 3.6), embora isso tenha trazido

um pouco de arbitrariedade nas medidas.

Figura 3.4: Um exemplo tipico das ambiguidades que podem surgir na Inga alba quando um galho é
visivelmente mais grosso que seu possivel “irmdo”. A esquerda, se consideraria que um galho “pai”
bifurcou em dois “filhos”, e a direita, que um “pai” teve apenas um “filho”. Para evitar
arbitrariedades, somente se considerou a situacdo da esquerda. FONTE: Arquivo pessoal.
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(eventualmente ambiguas). FONTE: Arquivo

Figura 3.5: Inga alba e suas muitas bifurcaces

pessoal.
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Figura 3.6: Envireira, com bifurcagdes mais evidentes contrastando com “multifurcagdes”, ou seja,
galhos principais com muitos “filhos”. FONTE: Arquivo pessoal.

Outra dificuldade metodol6gica apresentada aconteceu nas Ultimas
ramificagbes. Nesta regido comeca a ficar dificil distinguir, na Inga alba entre
peciolos e galhos, por exemplo. Para contornar este problema que acabava por
superestimar valores de comprimento dos galhos mais finos, um corte foi
estabelecido para galhos com didmetro inferior a 3,5 mm (pela baixa e irregular
guantidade de dados abaixo deste valor). Ndo foi necessario este procedimento na
envireira, mas o comportamento andémalo dos galhos terminais levou a desconsidera-
los na curva de ajuste. Provavelmente por se tratar de galhos em formacao inicial,
sua contagem foi relativamente pequena, o que ndo se encaixou numa lei de poténcia.
Talvez este tenha sido 0 mesmo motivo da anomalia na parte terminal da Inga alba.

As curvas de ajuste foram feitas com o software Graph 4.4.2.
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Para o estuda da venacéo das folhas, as mesmas foram coletadas durante o dia
e reidratadas no dia seguinte (numa bacia com agua), ja que ressecam muito
rapidamente e ficam retorcidas. Em seguida, foram colocadas numa vasilha contendo
agua sanitaria comercial (solucdo de hipoclorito de sdédio em concentragdo
desconhecida) e monitoradas até a descoloracdo (retirada da clorofila, processo
também chamado de diafanizacdo). Neste ponto, foram lavadas com cuidado em
agua corrente, colocadas numa solugcdo com alcool etilico 54% e levadas ao
laboratério para pigmentacdo com safranina e observacdo na lupa. No entanto,
muitas dificuldades técnicas apareceram, sendo a principal delas a impossibilidade de
digitalizar a imagem, o que acabou sendo feito via uma foto do visor da lupa, ndo
gerando uma imagem de grande qualidade que possibilitasse analises quantitativas.
Mas algumas sugestbes acerca da geometria da venacdo puderam ser feitas, como
veremos na sec¢ao seguinte.

Visto que as imagens por pigmentacdo ndo foram muito satisfatorias, outro
processo foi tentado. Trata-se da esqueletizacdo, onde o objetivo é retirar todo o
tecido da folha, exceto os vasos condutores. Existem varios métodos, e 0 processo
pode resultar muito diferente, dependendo da espécie envolvida. Os métodos
tentados foram fervura prolongada com carbonato de sédio, com soda céustica
comercial (NaOH + NaCl, 50% de cada) e, finalmente, solucdes de varias
concentracdes de hidroxido de sodio, também seguida por horas de ebulicdo e
cuidadosa remocdo do tecido com um pincel. Apenas o ultimo método foi
razoavelmente satisfatorio, e principalmente com espécimes de teste (a goiabeira, ou
Psidium guajava e a ixora gigante, ou Ixora chinensis), que esqueletizaram em
solugdes de 20 g/L. Na sequéncia, os “esqueletos” foram tingidos de preto. Nas
folhas de Inga alba e envireira, a remocdo de tecido ndo condutor foi incompleta A
vantagem deste processo € a possibilidade de estudar os vasos isoladamente com
auxilio de programas de imagem (Fractalyse®), sendo possivel calcular a dimenséo
fractal da estrutura da venacdo, o que ndo foi conseguido via imagens por
pigmentacdo (pelo baixo contraste). No entanto, 0 processo é bastante agressivo e
dificil em alguns casos. Por exemplo, a folha de Inga alba ficou imersa em solucéo

hidroxido de sodio a 60 g/L por duas semanas e tecido ndo-condutor ainda

® O software é gratuito e pode ser obtido em http://www.fractalyse.org/en-home.html.



http://www.fractalyse.org/en-home.html
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permaneceu, mesmo com lesGes causadas com o pincel. O mesmo aconteceu no caso
da envireira, com o agravante do esqueleto ter ficado extremamente fragil e pouco

manipulavel.

3.3. ESTIMATIVA DA DIMENSAO FRACTAL DOS GALHOS

Neste caso, procuramos encontrar uma estimativa para a dimenséo fractal das
arvores (das amostras) pelo método de box-counting. Como ndo temos um arquivo
com informacdes tridimensionais dos galhos (com coordenadas X, y, z, por exemplo),
havia dificuldade em executar o processo descrito na Reviséo da Literatura. Optou-se
entdo por uma aproximacdo (MORAES, 2015). Como ja foi visto (eqg. 2.9), o volume
total de fluido transportado pela rede € dado por Vy = YN_onkmr?l,, o qual foi
considerado como o préprio volume dos galhos somados. Se imaginarmos um
paralelepipedo que encerra a amostra (da ordem de m3), e o dividirmos em, digamos,
um bilh&o de cubos de volume v, (ordem de mmg3), teremos ¢ =~ 0,001 m e 0 nUmero
de cubos ocupado pela amostra (no paralelepipedo) sera N = Vy/v,. Aproximando a
equacdo (2.5) para d =logN /log(1/¢), é possivel estimar a dimensdo fractal a

partir do volume da amostra de galhos.
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4. RESULTADOS E DISCUSSOES

4.1 CARACTERISTICAS DA VEGETACAO NA AREA DE ESTUDO

O quadrilatero examinado estava numa regido tipica de varzea amazonica,
com grande diversidade de espécies arbdreas, incluindo varias espécies com raizes
adventicias (que partem do caule e ficam expostas) e tabulares (raizes achatadas em
forma de tabuas que conferem enorme poder de sustentacdo, util em solos que ficam
sazonalmente alagados). Uma caracteristica que chama a atencdo e vale ser
mencionada é que, de maneira geral, os troncos sdao compridos e comecam a
ramificar apenas nas proximidades do dossel, o que faz todo o sentido do ponto de
vista evolutivo. O ambiente amazonico é sempre Umido, tem baixa oscilacdo de
temperatura, um regime de chuvas bastante regular e, de forma geral, ndo sofre com
grandes episodios de distirbios ambientais. Sendo assim, as arvores precisam
competir sobretudo por radiagdo solar, e ndo vale a pena ramificar “cedo demais”,
pois as folhas destes ramos ficariam na sombra. Resta as espécies investir no
crescimento vertical o maximo possivel quando jovens. Os brotos no solo sdo
incontaveis, e provavelmente a esmagadora maioria morre em cada ocasido de cheia,

ficando apenas uma pequena parte que chegara eventualmente a altura do dossel.

Como ja mencionado, duas espécies foram analisadas no quadrilatero. A Inga
alba, popularmente conhecida como inga-ferro, inga-vermelha, ingai (dentre outros),
é uma eudicotiledénea pertencente a familia das Fabaceae. O género Inga é bastante
comum ao longo da América Latina e possui cerca de 300 espécies. E uma arvore
que pode chegar a 40 m de altura. Possui folhas compostas (folhas divididas em
foliolos) com trés a quatro pares de foliolos, sendo 0s superiores sempre maiores,
geralmente o dobro dos inferiores em tamanho (GOMES, 2014). Ao menos no
espécime analisado, ficou evidente (Fig. 3.5) que sua ramificagdo é sucessivamente
dicotdbmica (n = 2). Os dados de interesse sdo altura: 8,25 m; diametro a altura do
peito: 8,8 cm; didmetro da base: 10,5 cm; diametro ao bifurcar: 7,2 cm; didmetro da
copa: 4,2 m. A outra espécie foi a envireira (também chamada eventualmente de
vassourinha pelos ribeirinhos), de espécie ndo identificada, mas provavelmente uma
Anonnaceae (também uma eudicotiledénea) do género Bocageopsis. Possui folhas

simples, alternadas e pequenas, com margem inteira. Diferente da Inga (dicotdmica),
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a ramificagdo consistia principalmente de galhos principais com varios “filhos”,
embora se apresentassem bifurcaces. Os ribeirinhos usam as fibras de sua casca
para a fabricacdo da envira, uma tira fibrosa que serve genericamente como corda.
Os dados de interesse sdo altura: 14,2 m; didmetro a altura do peito: 10,5 cm;
didmetro da base: 13,2 cm; didmetro ao ramificar (inicio da copa): 5,0 cm; didmetro

da copa: 2,4 m.

4.2 DISTRIBUICOES DE TRONCOS E GALHOS

Com relacdo ao diametro dos troncos do quadrilatero em estudo, foi feita a
distribuicdo de frequéncia’ das medidas e plotado um grafico em escala logaritmica
(fig. 4.1). A curva de ajuste do tipo lei de poténcia teve boa concordancia (Rz >
0,97). Esse comportamento era previsto teoricamente com um expoente igual a -2
(WEST, 2009), mas ndao hd uma convergéncia inquestionavel para este valor em
distribuicdes reais (MULLER-LANDAU, 2006 e WANG, 2009). Dentro do bioma
sul-americano, cabe citar um trabalho realizado com éarvores do Cerrado (SILVA
JUNIOR, 1988), em que podemos verificar (Fig. 4.2) ndo s6 a discordancia com o
expoente teodrico de -2 (o resultado foi proximo de -3,7), mas a propria ideia de

universalidade do comportamento tipo lei de poténcia (R2 de apenas 0,64).

f(x)=543.835T#x-1.5745; R*=0.5783 ‘
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Figura 4.1: Distribuicdo dos didmetros (cm) dos troncos no quadrilatero de estudo. N é o nimero de
troncos com diametro d. Expoente da curva de ajuste (lei de poténcia): -1,5745. R2 = 0,9785.

7 A tarefa de construir uma distribuicéo de frequéncias é simples, mas requer certas regras. O conjunto
de dados é subdividido em tamanhos iguais (classes ou ranges de valores) para depois se fazer a
contagem de dados em cada classe. Para estabelecer a quantidade destas classes, seguimos uma “regra
de bom senso” da estatistica: o valor inteiro mais préximo da raiz quadrada do nimero de dados.
Existem vérias variagdes, como classes de tamanhos diferentes, mas se optou pelo método usual.



45

+* N - N
10000}~ =4 020TE-06*x"-3.T581; R=0.6434

1000

100

10
Figura 4.2: Distribuicdo dos diametros dos troncos numa &rea do cerrado em Minas Gerais. N é o
namero de troncos com diametro d. Expoente da curva de ajuste (lei de poténcia): -3,7581. R2 =
0,6434. FONTE: Silva Junior, 1988 (dados).
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De fato, Enquist e Niklas mostraram, num trabalho que incluiu um grande
nimero de dados globais (ENQUIST, 2001), que os expoentes de distribuicdo dos
didmetros dos troncos podem variar consideravelmente, com extremos proximos de
0,0 e -3,0 (fig. 4.3). Além disso, parece haver uma leve dependéncia entre estes

expoentes com a latitude, mas ndo com a densidade de espécies por sitio.
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Figura 4.3: Expoentes da curva de ajuste (tipo lei de poténcia) para a distribuicdo de didmetros dos
troncos (dap) plotados: (a) com a latitude e (b) com o nimero de espécies por sitio (dados de 227
locais espalhados pelos 6 continentes). FONTE: Enquist, 2001.

Para testar a hipotese de que a distribuicdo dos diametros dos galhos tem um
comportamento tipo lei de poténcia e que um individuo “imita” a floresta, foram
comparadas as distribuicdes (Fig. 4.4) das duas espécies de arvores estudadas com a

distribuicdo dos troncos no quadrilatero.
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Figura 4.4: Distribuicdo dos didmetros dos galhos — Inga Alba (esq.) e envireira (dir.). N é o nimero
de galhos com didmetro d. Expoentes das curvas de ajuste (lei de poténcia): -2,4215 e -3,5382. Rz =
0,9837 e 0,9427. Os pontos representados por triangulos foram desconsiderados no ajuste.

4.3 RELACOES ENTRE GERACOES DE RAMIFICACAO

A partir dos valores medidos, foram calculadas as razdes f = ry4.1/7% €
y = l4+1/l,. Para cada espécie, foi decidido fazer um histograma para estas

quantidades (Fig. 4.5 e 4.6) para ajudar na analise da auto-similaridade.
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Figura 4.5: Histograma e box-plot das relagdes entre didmetros () e comprimentos (y) em geragdes
subsequentes de galhos numa amostra da arvore da espécie Inga Alba. Podemos notar um pico
razoavelmente pronunciado em § em torno de 0,7, sugerindo conservacdo da area em bifurcacdes.
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Figura 4.6: Histograma e box-plot das relagdes entre didmetros () e comprimentos (y) em geragdes
subsequentes de galhos numa amostra da &rvore da espécie envireira. Podemos notar dois picos pouco
pronunciados em f, sugerindo uma ramificagdo “multifurcada” (primeiro pico) em combinagdo com
bifurcacbes (segundo pico).

4.4 FRACTALIDADE

Um dos principais objetivos deste trabalho € testar a teoria de WBE, inclusive
a hipotese de fractalidade nos padrées de ramificacdo das arvores. Obviamente, como
qualquer estrutura natural, ndo esperamos uma auto-similaridade exata. Uma maneira
de medi-la é a partir da dimensdo fractal, mas isso pode ser um tanto enganoso, pois
0s métodos para estimar a dimensdo fractal a partir de objetos reais sempre dardo
algum valor numérico, mesmo o objeto ndo tendo uma caracteristica tipica de
hierarquia de repeticdo em sua estrutura. De toda forma, consideramos importante
fazé-lo pelo método de box-counting, seguindo o exposto na sec¢ao 3.3. As dimensdes
encontradas foram 1,777 e 1,834, respectivamente para o Inga alba e para a
envireira. No entanto ha de se reconhecer que o método ndo é muito preciso, ndo

apenas pela aproximagdo de galhos a cilindros, mas pela auséncia de multiplas
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alteragOes no tamanho das “caixas” que fariam a dimensdo convergir para um valor

mais adequado.

As dedugdes que resultaram nas leis de poténcia dadas pelas relagdes 2.13 e
2.14 podem sugerir outra abordagem para estimar a fractalidade. As Unicas hipdteses
lancadas para estas deducdes é a de que a arvore é um fractal ideal e que a area total
de seccdo é preservada na mudanca de geracfes. Sendo assim, uma distribuicéo real
de didmetros ou comprimentos que resultem respectivamente numa lei de poténcia
com expoentes -2 e -3 sugere fortemente que a arvore em estudo se aproxima de uma
estrutura fractal (a0 menos na forma da Fig. 2.12). Como as distribui¢es foram
feitas para os diametros, vamos discutir sobre eles. Um expoente menos negativo (p.
e. -1,5) significa uma menor densidade de galhos finos, enquanto um expoente mais

negativo (p. e. -2,5) significa o oposto.

Também parece razoavel tentar relacionar a fractalidade com os histogramas
de B e y. Para uma arvore fractal ideal, as relacbes entre didmetros (B) e
comprimentos (y) em geragdes subsequentes (k e k+1) deveriam ter sempre 0 mesmo
valor, independente do galho ou da geracdo. Neste caso nem faria sentido pensar em
uma distribuicdo de frequéncias. Certamente ndo é o0 que acontece e nem
esperariamos que acontecesse numa arvore real. Mas podemos sugerir que, quanto
mais pronunciada (estreita) for a distribuicdo destas quantidades, mais proxima de
um fractal ideal a arvore serd. Uma medida de dispersdo ligada a essa questdo do
pronunciamento da distribuicdo é o desvio padrdo (s), mas para que se possa
comparar esta caracteristica em arvores diferentes (em tamanho, espécie, regiao, etc),
é mais interessante usarmos o coeficiente de variacdo (CV), definido como a razdo
entre o desvio padrdo e a média: CV=100.s/x, expresso em porcentagem. Assim, um
grande valor de CV expressa grande variabilidade nos valores de B e vy, indicando
baixa fractalidade. Outra medida que pode ajudar a caracterizar a distribuicdo é a
amplitude interquartilica aq, definida como a diferenca entre 0 3° e 0 1° quartil®, pois

um baixo valor de aq significa concentracdo de 50% dos dados mais centrais num

® Os quartis sdo valores que dividem o conjunto em quatro quantidades iguais de dados. 25% dos
dados ficam abaixo do 1° quartil, 50% abaixo do 2° (mediana) e 75% abaixo do 3°. Sdo amplamente
usados na estatistica descritiva por serem insensiveis a valores extremos, diferente do que acontece
com a média e a variancia, por exemplo. Por essa razdo a amplitude interquartilica serve, em algumas
situacdes, como a mais adequada medida de disperséo.
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pequeno intervalo, o que também sugeriria alta fractalidade. Olhando visualmente o
histograma para as razdes B do Inga Alba (Fig. 4.5), podemos ver que ha um
pronunciamento da distribuicdo em torno de 0,7 ~ 0,8. E razoavel aceitar que o
mesmo ndo ocorre na distribuicdo dos valores de y pelas dificuldades metodoldgicas
relativas @ ambiguidade nas ramificagdes, conforme relatado na secéo anterior. Em
decorréncia disso, ndo parece que a estatistica descritiva para y colabore para algum
entendimento dos fendmenos que aqui sdo estudados, o que pode ser refor¢ado pelo
box-plot, o qual mostra uma grande diferenca entre média e mediana e uma grande
quantidade de dados discrepantes. Comportamento um pouco diferente apresentou a
envireira (Fig. 4.6), em especial pela caracteristica de ter menos bifurcacdes
evidentes e mais galhos principais com muitos “filhos”. Novamente, a quantidade de
dados discrepantes ¢ o comportamento dos valores de y ndo permite muitas
conclusdes a partir da estatistica descritiva. No maximo podemos compreender a
intensidade de algumas discrepancias pelo fato de existirem galhos muito curtos que
bifurcaram em galhos muito maiores (os galhos que carregavam as folhas em geral
eram grandes). Com relagdo ao histograma de B, notamos que ndo ha um tnico pico,
e sim dois. As quantidades que poderiam sugerir maior ou menor grau de
fractalidade (CV e ag) sugerem que ha maior auto-semelhanca na Inga alba que na
envireira (tabela 4.1) e, grosseiramente, poderiamos dizer que a primeira é “mais
fractal” que a segunda. E importante ressaltar que os histogramas desconsideraram os

valores discrepantes.

Espécie (razédo) X S CV aq
Inga Alba (B) 0,710 0,187 26,4 % 0,252
Inga Alba (y) 0,780 0,593 76,1 % 0,985
Envireira (B) 0,578 0,236 40,91 % 0,383
Envireira (y) 0,868 1,099 126,7 % 2,283

Tabela 4.1: Breve estatistica descritiva das relagdes entre didmetros (B) e comprimentos (y) de
geragdes subsequentes de galhos na espécie Inga alba e envireira.

Embora ndo tenha sido quantificado, o tipo de ramificacdo da espécie Inga
Alba é predominante, ou quase que exclusivamente, dicotdmica (bifurcada, ou n =
2). Assumindo como valida a regra da preservacao da area (Lei de Leonardo), num
caso de bifurcacdo em dois galhos idénticos (0 que seria a regra numa arvore fractal),

a preservagdo da area significaria que mr? =2mrZ,, ou, de outra forma,
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Te+1/Te = B =1/4/2. Este valor equivale a aproximadamente 0,707 e é bastante
significativo que o valor médio que encontramos para p na Inga alba seja tdo
proximo (0,710 ou = 0,4% de diferenga). Isso significa que, embora haja uma
razoavel variabilidade entre as razdes dos diametros, bem como a bifurcacdo em
galhos de didmetros bem diferentes, em média a preservacdo de &rea aconteceu nessa
espécie. Se isso acontece por razdes hidrodinamicas (como sugere 0 modelo WBE)
ou mecéanicas, como sugere o modelo de Eloy, é dificil responder. Provavelmente
seja um misto das duas coisas e estas raz6es devem variar substancialmente entre
espécies e ambientes, como sera discutido mais adiante. Na envireira o
comportamento foi novamente diferente, e 0 pico mais pronunciado ocorreu num
valor menor de . Provavelmente o maior, ao redor de 0,45, esteja ligado aos galhos
com muitos “filhos” e o outro pico, ao redor de 0,81, esteja relacionado com as
bifurcacGes. Podemos sugerir que o fator de alagamento sazonal pode ser uma das

causas para este comportamento bimodal.
4.5 VENACAO DAS FOLHAS

Uma das hipoteses da teoria de WBE se refere a invariancia dos vasos
terminais, também chamados de capilares. Esses sdo 0s vasos que de fato nutrem as
células, pois praticamente toda célula do organismo estd em contato com algum
desses vasos. Devido a limitaces técnicas e materiais, ndo foi possivel verificar essa
hipGtese quantitativamente, nem calcular a densidade dos capilares, mas alguma
sugestdo pode ser feita visualmente pela anélise da Fig. 4.8. Como a escala é a
mesma, parece gque, de maneira geral, os capilares da envireira sdo um pouco mais
finos que os da Inga alba, e mais claro ainda é o padrdo da estrutura de ramificacdo
bastante distinto. O mais curioso talvez seja o fato da ramificagdo da folha da Inga
ter uma estrutura mais hierarquica, com varias ramificacdes secundarias, terciarias,
etc. J& na folha de envireira ha uma venagdo principal e todas as outras aparentam
serem estruturas terminais, configurando pouca hierarquizacdo. Isso parece repetir
um pouco o padrdo de ramificacdo dos galhos dessas arvores, como discutido

anteriormente.
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Figura 4.7: Folhas da espécie Inga alba (foliolos - esg.) e da envireira (dir.). FONTE: Arquivo

pessoal.

Figura 4.8: Venacao das folhas da Inga alba (esq.) e envireira (dir). FONTE: Arquivo pessoal.

Como relatado anteriormente, o processo de esqueletizacdo (Fig. 4.9) teve
varios obstaculos. Mesmo assim, a dimenséo fractal foi calculada em todos os casos

pelo método de box-counting (Tabela 4.2).
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Figura 4.9: Folhas esqueletizadas pelo processo de fervura em solugdo de soda caustica. Da esquerda
Para a direita e de cima para baixo: Psidium guajava, Inga alba (apenas metade foi esqueletizada),
Ixora chinensis e envireira (género Bocageopsis). FONTE: Arquivo pessoal.

Espécie Psidium guajava Ixora chinensis Inga alba Envireira

Dim. fractal 1,762 1,889 1,903 1,878

Tabela 4.2: Dimensfes fractais estimadas da venacao das folhas de quatro espécies distintas. Método
de box-xounting utilizando o programa Fractalyse.

4.6 AFINAL, POR QUE AS ARVORES SAO COMO SAQ?

Ao longo deste trabalho foram apresentadas diversas teorias sobre por que as
arvores tomaram os formatos que tém atualmente, em toda sua gama de diversidade.
Considerando que as primeiras plantas pouco diferiam de algas verdes disformes (ver
Apéndice 1), o que levou a existéncia de gigantescas coniferas na américa do norte e
de florestas abarrotadas de espécies lenhosas nas florestas tropicais, apenas para citar
dois exemplos? As sugestdes apresentadas pelas teorias de WBE, Eloy ou Bejan
parecem promissoras € ajudam a elucidar uma série de questionamentos, mas talvez
se excedam por quererem partir de principios muito universais. Provavelmente ndo
fora um Unico motivo e uma Unica etapa na evolugdo que trouxe as arvores ao que
sdo hoje. Vamos pensar na questdo das arvores monocotileddneas (Arecaceas ou
palmeiras) versus eudicotileddneas (quase a totalidade das outras angiospermas),
pois as diferencas sdo muitas. Podemos sugerir que as eudicotiledéneas tém um
sucesso evolutivo relativamente maior, pois sd0 muito mais numerosas em ndmero
de exemplares e diversidade de espécies, o que faz todo o sentido pelo seu padrao de
ramificacdo e distribuicdo de nutrientes, segundo a ética da teoria de WBE. Mas se
esse fosse 0 Unico principio norteador da evolucgdo das &rvores, as palmeiras sequer

existiriam, uma vez que ha indicios de que elas sdo mais derivadas (menos
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primitivas) que grande parte das eudicotiledoneas. Assim, nem podemos afirmar que
elas estdo em extingdo, numa era de substituicdo por arvores de padrdo mais
ramificado. O que explica entdo a persisténcia de palmeiras, com relativa
abundancia, ao menos em areas tropicais? A sugestdo que fica com este trabalho é
que nessas areas as palmeiras simplesmente “ndo precisam” de muita complexidade
estrutural. As regifes tropicais sdo Umidas e ensolaradas, e 0s ventos sdo
relativamente fracos (Fig. 4.18). Com abundancia de nutrientes, radiacdo solar e
pouco vento, todas as vantagens trazidas pelas estruturas ramificadas parecem nao
ser tdo cruciais na sobrevivéncia das espécies. Podemos reforcar nossa sugestdo com
a analise de uma série de mapas com informacdes sobre a abundancia de espécies de
palmeiras (Fig. 4.10), a taxa de radiacdo solar (Fig. 4.11) e a variacdo anual de
temperatura (Fig. 4.12). Percebe-se que ha uma quantidade muito maior de palmeiras
nas regides tropicais. Na realidade, a biodiversidade ¢ sempre muito maior em
florestas tropicais, mas é notavel que as palmeiras existam muito raramente longe
dessa faixa proxima ao equador. Também pode ser sugerido, analisando o mapa de
variabilidade anual de temperatura, que as palmeiras podem ser demasiadamente

sensiveis a mudancas bruscas.

Na regido de estudo percebemos visivelmente que, embora ndo exatamente
raras, as palmeiras sdo muito menos numerosas do que as outras arvores. No
quadrilatero estudado, de um total de 156 troncos medidos, apenas 3 eram de
palmeiras. Embora tenha sido sugerido (STEEGE, 2013) uma hiperdominancia de
palmeiras em algumas regides da Amaz06nia, isso se da ndo por conta de sua
dominancia em nudmeros absolutos, mas pela diversidade muito maior das

eudicotiledéneas (mais numerosas, mas mais diversificadas).

Entretanto, embora aparentemente desvantajosa sob a ética da teoria WBE, as
palmeiras possuem suas vantagens. Como nao ha galhos e consequentemente uma
menor captacdo de luz solar, é preciso que elas sejam altas, ficando acima do dossel.
A estratégia é ter um caule alto e relativamente fino, por economia de recursos. 1sso
sO é possivel justamente por conta das palmeiras ndo terem galhos (menor peso
lateral) e seus troncos usualmente terem menor médulo de Young, conferindo maior
flexibilidade (WINDSOR-COLINS, 2007). De fato, a razdo altura/diametro basal é
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significativamente maior nas palmeiras (chegando a mais de 150), enquanto nas
eudicotiled6neas ou gimnospermas quase nunca chega a 100 (Fig. 4.13). Em resumo,
as palmeiras sd@o mais “baratas”, e o segredo da sua sobrevivéncia parece estar nisso.
Além disso, possuem algumas peculiaridades que podem ser vantajosas em areas
quentes, como bainhas ao redor dos feixes vasculares, maior quantidade de
esclerénquima nas folhas, o que confere maior refor¢o e combate o colabamento dos
vasos condutores no excesso de luminosidade e, ainda, grdos de polen maiores e
anemdfilos (carregados pelo vento) que garantem dispersdo mais eficiente e menos
dependente de animais (ROCHA, 2016).

Um estudo (SALM, 2007) sobre os fatores determinantes da distribuicdo de
palmeiras numa regido do sudoeste amazonico reforca algumas conjecturas aqui
colocadas. Apesar das espécies terem mostrado padrdes de distribuicdo diversos, a
abundancia e riqueza de palmeiras foram significativamente superiores nas regifes
mais baixas, revelando uma forte influéncia de umidade na adaptacéo dessas plantas.
De maneira geral, se evidenciou uma forte associacdo a fatores climaticos, o que
pode estar também relacionado a existéncia de um meristema apical Unico e
insubstituivel com pouca margem para sobrevivéncia em ambientes com frequentes

eventos perturbativos (ver Apéndice A2).

Figura 4.10: Distribuigdo global da riqueza de espécies de palmeiras. A escala em cores representa o
ntmero estimado de espécies na regido. FONTE: Salm, 2007.
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Figura 4.12: Variacdo maxima anual da temperatura média mensal de superficie (°C). Como era de se
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Figura 4.13: Relacdo entre altura e didmetro (dap) de troncos para varios tipos de arvores. Losangos:
eudicotiledoneas; Triangulos: palmeiras; Circulos: gimnospermas. FONTE: Windsor-Colins, 2007.

Retornando agora a questdo das arvores de padrao ramificado, temos algumas
questdes a elucidar. Mesmo em regides tropicais elas sdo muito mais abundantes, o
que reforca a premissa de seu grande sucesso evolutivo. E de se supor que ter um
tronco mais espesso (e energeticamente “caro’) que sustente uma grande estrutura de
ramificacdo deva valer a pena. As principais teorias sdo baseadas na otimizagéo de
transporte de nutrientes (WBE ou Teoria Constructal, por exemplo), como se
conjecturava desde a década de 1970 (LEOPOLD, 1971), quando foi proposto que
uma estrutura ramificada hierarquizada era mais eficiente, em especial no sentido de
minimizar o percurso total de fluidos. Vale frisar que estrutura ramificada
(hierarquica) na natureza ndo significa necessariamente uma estrutura fractal, como
observado por alguns trabalhos (AVNIR, 1998; BEJAN, 2000 e HALLEY, 2004).

Outros argumentos, como ja vimos ao citar o trabalho de Eloy, focam no
aspecto estrutural e mecanico das arvores (RIAN, 2014). H& evidéncias de que o
padréo fractal faca com que haja uma melhor distribuicdo de forcas ao longo da
arvore, algo muito necessario em situagdes de fortes ventos. Alem disso, este tipo de
estrutura gera uma complexidade de padrOes de vibragdo, o que praticamente
impossibilita um aumento consideravel da amplitude de balanco (JAMES, 2006).
Assim, o padréo fractal causa uma espécie de “amortecimento” no movimento €
também um aumento na forca de arrasto que reduz rapidamente a velocidade do
vento (KANG, 2011). Mas se pararmos para questionar, uma estrutura ramificada
parece ser muito eficiente justamente para se auto-sustentar, e 0 argumento pode ser

ciclico. Isto é, uma arvore seria ramificada de forma aproximadamente fractal para
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otimizar a distribuicdo de nutrientes e resistir a estresses mecéanicos, duas coisas
dispensaveis se a arvore nao tivesse esse tipo de estrutura dispendiosa (energetica e
materialmente). Entdo outros motivos levam as arvores a adotarem seus formatos, e o
mais evidente de todos e que possivelmente seja 0 mais importante é a eficiéncia na
captacdo de luz solar. Outros motivos podem ser conjecturados, como a
multiplicidade de meristemas, 0 que permite a planta sobreviver e voltar a crescer
mesmo apOs perder varios brotos, seja por acdo de herbivoros ou eventos
meteoroldgicos, diferente do que ocorre com as monocotiled6neas, as quais possuem
apenas o meristema apical. Também pode ser interessante, do ponto de vista
reprodutivo, ter frutos (ou esporangios, no caso das gimnospermas) espalhados ao
longo de grandes copas, o0 que facilita evidentemente a dispersdo de sementes na area
ao redor do tronco. Mas isso tudo parece ter menos importancia na morfologia das

arvores quando comparado com a importancia da captacéo de luz.

Em seu livro Branches, Philip Ball resume, em linguagem de divulgacéo
cientifica, muito do que esta por trds dos padrdes ramificados na Natureza, como 0
gue acontece nas bacias hidrograficas (BALL, 2011). Tais estudos foram precursores
das teorias que tentam explicar a geometria das arvores, e dentre eles se destacam as
ideias de Murray e Honda. Particularmente, Honda mostrou que os angulos na
ramificacdo eram bastante importantes na eficiéncia da area foliar efetiva (na
captacdo de radiacdo solar) e os angulos que mais aumentavam essa area efetiva
eram bem proximos dos angulos formados nas ramificacGes reais (HONDA, 1978).
Seus modelos, quando modificados para simular a agédo de fendmenos da natureza
(gravidade, ventos, etc.) imitaram arvores de maneira razoavelmente realistica (Fig.
4.14).

Figura 4.14: Arvores simuladas pelos modelos de Honda. FONTE: Ball, 2011.
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Mas talvez a licdo mais importante que fica é que, embora a busca pela luz do
sol seja o fator norteador, alguns outros fatores desempenham papeis mais ou menos
importantes no desenvolvimento dos formatos das arvores, dependendo da situacgéo.
Num artigo intitulado The Shapes of Trees: A Matter of Compromise, Peter Thomas
procura resumir algumas caracteristicas que aparecem em determinadas espécies e
liga-las a0 ambiente, enfatizando que seus formatos (e sua diversidade) resultam de
uma especie de ajuste entre seus diferentes objetivos (THOMAS, 2001). A natureza
deste ajuste pode ser dificil de apontar, mas algumas generalizacdes podem ser feitas.
Ele separa as arvores ramificadas em duas categorias basicas: as de formato cénico
(coniferas em sua maioria) e as de copa arredondada (todas as outras). Coniferas de
grande latitude e/ou altitude devem sua forma a necessidade de reduzir o acuimulo de
neve e de interceptar o maximo de luz solar (Fig. 4.15), pois em grandes latitudes o
sol tende a estar posicionado mais préximo do horizonte que do azimute, o que
explica o fato de florestas de coniferas serem bastante escuras em imagens de
satélite. A questdo morfologica da eficiéncia na captacdo de luz nas coniferas é
reforcada pelo fato de alguns grupos, em latitudes mais baixas, se afastaram da forma
conica tipica e desenvolveram copas de topo plano, em formato de taca, como € o
caso do Pinheiro-manso (Pinus pinea) na regido do Mediterraneo e da Araucaria
(Araucaria angustifolia) na porcao sul da América do Sul (Fig 4.16). Cabe aqui uma
interessante observacdo. Estas duas espécies, quando jovens, apresentam um formato
tipico de pinheiro, e ao irem atingindo a maturidade, vdo tomando o formato de taca.
Isso sugere uma estratégia evolutiva que moldou o formato dessas gimnospermas e
permitiu sua sobrevivéncia em ambientes mais ensolarados, onde as angiospermas
dominam, sendo assim um caso de evolugdo convergente, pois 0 projeto basico das
coniferas ndo favorece grandes copas em virtude de seu crescimento monopodial.
Isso fica mais evidente na Araucéria, ja que 0 Pinheiro-manso possui um padrdo de
ramificacdo que podemos facilmente confundir com o de uma eudicotileddnea (ver
Apéndice Al). Curioso é o fato de ndo ter havido uma evolucdo convergente em
sentido oposto, com alguma (ou varias) espécie de gimnosperma evoluindo para
atingir um formato conico e dominar areas de alta latitude. E uma questdo a ser
elucidada, mas pode ter a ver com o fato da adaptacdo do formato conico ser t&o mais

eficiente que ndo se abriu espaco para a competicdo, o que também pode explicar a
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baixa diversidade nessas regides. Ambientes hostis ndo toleram muita diversidade e

requerem especializacdes (ver Apéndice A2).
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Figura 4.15: Eficiéncia na captacdo de raios solares, em alta latitude, pelas coniferas. Nessas areas o
Sol em geral esta préximo do horizonte, o que favorece um formato cénico. FONTE: Thomas, 2014.

Figura 4.16: Exemplares do Pinheiro-manso (esqg.) e da Araucéaria (dir.), duas coniferas que
abandonaram sua forma conica para aproveitar melhor a radiacdo solar em latitudes médias. FONTE:
http://mybonsai.com.br/articles/view/139 e http://www.bemparana.com.br/noticia/265011/araucarias-
estao-a-tres-passos-da-extincao-completa

As copas largas e aproximadamente esféricas caracteristicas de climas
nublados (como a Gra-Bretanha ou costa oeste da América do Norte) também
sugerem o forte efeito da necessidade de eficiéncia na captacdo de luz. Nestes
ambientes a radiacdo predominante é difusa, vinda de todas as dire¢es, e por isso as
copas tendem a este formato. Neste caso, ndo faria muito sentido uma copa no estilo
“taca” (o que faz no Mediterraneo e seu clima seco e de radiagéo direta). Mas isso sO
é vantajoso em regibes com arvores espacadas, de baixa competitividade por luz,
pois boa parte das florestas tropicais possuem climas razoavelmente nublados, mas a

grande densidade de arvores ndo permite a radiacdo chegar pelos lados.


http://mybonsai.com.br/articles/view/139
http://www.bemparana.com.br/noticia/265011/araucarias-estao-a-tres-passos-da-extincao-completa
http://www.bemparana.com.br/noticia/265011/araucarias-estao-a-tres-passos-da-extincao-completa
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Muito interessantes sdo as estratégias relacionadas a Biofisica das arvores.
Uma regra fundamental é a tendéncia da distribuicdo do peso de tal forma que se
evite torques. E curioso que quando uma arvore perde um grande galho ou até
mesmo seu tronco principal acima de uma regi&o, ocorre todo um rearranjo para que
0s torques se minimizem (Fig. 4.17a). Além disso, quanto maior uma arvore, mais
efeitos do vento ela sofrera e ela precisa “decidir” entre crescer para melhor
aproveitar o sol ou sobreviver as cargas de vento. Este dilema é fortemente
dependente das condi¢cdes do ambiente durante o crescimento, e distirbios como
fortes balangos e friccdo podem reduzir drasticamente 0 crescimento.
Experimentalmente se verificou que arvores que, quando jovens, sofreram breves
episddios de disturbio mecanico (foram chacoalhadas ou atritadas diariamente por
trinta segundos) cresceram cerca de apenas um terco das arvores do grupo de
controle (NEEL, 1971). QOutro fator que ajuda na resisténcia ao vento (ao distribuir
melhor o estresse) € o formato aproximadamente conico do tronco, e também a
proporcao entre a altura de atuacdo efetiva do vento (h) e o diametro do tronco (D)
escalando de maneira aproximada como h ~ D3 (METZGER, 1893), como vemos na
Fig. 4.17b. Bejan e colaboradores também sugeriram que, em regides de ventos
intensos, o formato cdnico é importante também na copa (BEJAN, 2008).
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Figura 4.17: (a) Rearranjo de galhos para reduzir o torque (M) total em situagdes de perda de grandes
galhos ou parte do tronco. (b) Regra de escala que garante maior resisténcia ao tronco em episédios de
fortes ventos. FONTE: Rian, 2014.
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Sendo assim, parece que o “casamento” entre boa captagdao de luz quando o
sol esta proximo do horizonte, pouca propensao em acumular neve e resisténcia ao
vento é o que faz com que as coniferas sejam altamente dominantes em determinados

biomas, formando florestas inteiras (fig. A7 — Apéndice 1). Essa conjectura pode ser
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sugerida ao se comparar os mapas globais de vegetacdo natural dominante (Fig.
4.18), velocidade média do vento (Fig. 4.19) e variacdo anual de temperatura (Fig.
4.12). As florestas de coniferas parecem coincidir com regides de ventos fortes® e,
mais ainda, com as regides de grandes oscilagcbes de temperatura, 0 que representa

fortes invernos e muita neve, além de serem regides de grande latitude.
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Figura 4.18: Vegetagdo natural na superficie do globo. Perceba a correlagdo entre as areas de
abundéncia de palmeiras e as &reas de vegetacdo tropical Umida (laranja escuro) deste mapa. As
florestas de coniferas estdo em azul escuro. FONTE:
http://suelynhomeworkhelper.weebly.com/world-map.html

Como espécies diferentes tém naturalmente formas distintas, parece evidente
que esta é uma caracteristica de origem genética, o que implica que o ambiente e
suas transformacbes e exigéncias moldaram os formatos das arvores através da
evolucdo. Mas isso sO é parcialmente verdade, pois duas arvores da mesma espécie
nunca serdo completamente idénticas, e parte destas diferencas é devida a interacdo
com o meio ambiente. A forma é uma “negociagdo” entre muitos fatores, como ter
muitas folhas, mas de forma que elas ndo gerem muita sombra nas outras (os galhos
nascem de tal forma que os pontos dos brotos seguem a sequéncia de Fibonacci, e
folhas superiores tendem a ser menores que as inferiores), a necessidade de
polinizag&o e dispersdo de sementes, investimento otimizado em estrutura do tronco

e na biomecanica de forma geral, e estratégias para lidar com dificuldades como

% Uma regido de fortes ventos que hoje é dominada por estepes e plantagdes é o centro-oeste da
América do Norte. Mas sua vegetacdo original era dominada por florestas de coniferas
(principalmente sequoias), as quais foram praticamente dizimadas durante a expansdo ao oeste no
século XIX.


http://suelynhomeworkhelper.weebly.com/world-map.html
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estiagens, solos pobres, excesso ou falta de radiacdo, alagamentos, tempestades, etc
(THOMAS, 2014). Mas apenas algumas formas parecem ser funcionais, e mesmo na
alta diversidade de espécies da floresta amazdnica, apenas 25 formas foram
categorizadas (HALLEET, 1978). Mas apesar disso, ndo deixa de ser fascinante o
caminho que a evolucgdo tragou para chegarmos as diversas formas que temos hoje

(Fig. 4.20). Isso € um dos aspectos mais belos da natureza!

5 10 15 20 mfs F 6 ¢ m/s

Figura 4.19: Média da velocidade do vento sobre a agua (escala em azul) e sobre a terra (escala em
cores). Fonte: http://www.energybc.ca/profiles/wind.html.

Figura 4.20: Alguns dos diversos formatos de ramificacdo nas arvores. FONTE: Ball, 2011.


http://www.energybc.ca/profiles/wind.html
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5. CONCLUSOES

Apo6s tudo que foi discorrido neste trabalho, podemos tentar responder as

questdes postas na Introdugéo.

1) H& uma relacao do tipo lei de poténcia (livre de escala) para a distribui¢ao dos
diametros dos troncos na area de estudo? E se h4, existe semelhanga com outros

trabalhos na literatura (universalidade)?

A distribuicdo de frequéncia dos troncos sugere que sim. Uma curva de ajuste
do tipo lei de poténcia teve boa concordancia (R? > 0,97). Esse comportamento era
previsto teoricamente (pelo modelo WBE) com um expoente igual a -2, mas ndo ha
uma convergéncia inquestionavel para este valor em distribuicdes como sugere
resultados na literatura, bem como o expoente que encontramos no quadrilatero de
estudo de (aproximadamente -1,6). Contudo, ndo se pode afirmar a universalidade do
comportamento tipo lei de poténcia na distribuicdo dos troncos, uma vez que um
valor encontrado num estudo dentro do bioma sul-americano resultou em um
expoente de -3,7 e R? de apenas 0,64. Num trabalho do proprio Enquist com um
grande numero de dados globais conclui que distribuicdo dos didametros dos troncos

podem variar consideravelmente, com extremos préximos de 0,0 e -3,0.

2) H& uma relacdo semelhante com respeito a distribuicio de didmetros e
comprimentos de galhos em algumas especies nessa mesma area? Se ha, existe
semelhanca com a distribui¢do dos troncos, de tal forma que possamos dizer que a
arvore “imita’ a floresta em que estd contida?

Nas duas espécies analisadas, desde que desconsiderados os galhos terminais
(mais finos), a distribuicdo de frequéncia dos diametros dos galhos seguiu sim uma
lei de poténcia. A semelhanca com a distribui¢es dos troncos foi no formato, mas
ndo nos expoentes encontrados de -2,4 e -3,5 para o0 Inga alba e envireira,
respectivamente. Esses valores ndo nos permitem afirmar categoricamente que as
especies de uma floresta repetem os padrées geométricos dessa mesma floresta, ou
seja, nem sempre a ramificagdo de uma espécie “imita” a area que ela esta inserida
(em termos de distribuicdo e diametros). Talvez isso possa acontecer em media, mas

mais estudos precisariam ser feitos, com um grande namero de individuos.
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3) Em que medida as suposi¢cGes do modelo WBE s&o vélidas para descrever as

estruturas estudadas?

Sendo o fractal uma entidade matemaética idealizada, assumir a hipétese de
fractalidade para objetos reais pode ser discutivel. O que tentamos fazer foi uma
analise qualitativa com base em argumentos quantitativos que reflitam algum grau de
auto-similaridade, a partir das distribuigdes de frequéncia dos diametros dos galhos e
da estatistica descritiva de S e y. Pode-se afirmar que houve padrBes fractais em
ambas, pois uma distribuicdo dos diametros dos galhos que segue uma lei de
poténcia sugere isso. Apenas o0s histogramas de £ nos foram U(teis, mas
aparentemente podemos sugerir que a Inga alba mostrou caracteristicas mais auto-
similares que a envireira (pelo pronunciamento do histograma). Esta Ultima
apresentou uma caracteristica dupla de auto-similaridade, com eventuais bifurcacfes
e também galhos principais com muitos “filhos”. Se nos ativermos a ideia de fractal
como uma estrutura hierdrquica que segue leis de escala em certo range, entdo

podemos concluir que a terminologia é adequada.

Sobre a venacdo das folhas, visualmente os padrdes de ramificacdo sé@o
distintos, sendo que a das folhas de Inga alba sdo mais hierarquizadas que na
envireira. Isso parece um pouco com a caracteristica da ramificacdo dos galhos, mas
nada muito conclusivo. A invaridncia nas dimensdes destes vasos é uma das
premissas da teoria WBE, e como ndo é possivel afirmar nada quantitativamente,
acreditamos que a resposta € inconclusiva (a partir do que foi analisado). As
dimens@es fractais calculadas podem ajudar a termos no¢fes sobre densidade de
capilares, pois certamente sdo quantidades relacionadas. No entanto, em especial nas
especies de interesse, 0 processo de esqueletizacdo foi parcial, e provavelmente a
dimensdo fractal acabou por ser superestimada, ja que a imagem néo tinha apenas
tecido condutor. Os valores encontrados, todos razoavelmente altos (maiores que 1,7)
sugerem que a ocupacdo de espaco pelos capilares é elevada, a fim de atender bem as

células e participar de trocas gasosas, conforme sugere a teoria WBE.

4) Por que as arvores tém os formatos que tém e qual o papel do padrdo de

ramificacao?
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As muitas respostas para essa pergunta foram detalhadas na secdo 4.6, mas
podemos dizer que os fatores sdo muitos, embora aparentemente guiados (na maioria
dos casos) pela eficiéncia na captacdo de luz solar. Uma grande estrutura de
ramificagdo, tenha ela elementos de auto-similaridade ou n&o, ndo faz sentido por si
s0O, e nosso estudo nos permite inferir que a sua principal razdo dessa configuragdo é
oferecer a arvore condicGes de otimizar a interceptacdo dos raios solares. Na
realidade, como bem observou Thomas em seu artigo sobre o formato das arvores e
Grime em sua teoria, as arvores precisam ‘“ajustar” suas necessidades com a
disponibilidade de recursos, investindo recursos no que € necessario para sua
sobrevivéncia e reproducdo. Assim, uma copa ampla e vistosa ndo faz sentido se a
arvore ndo atingir o dossel da floresta e esta precisa, sobretudo, investir em
crescimento vertical. Em regifes alagadicas a necessidade de estruturas auxiliares de
sustentacdo como as raizes tabulares sdo muito importantes. Em outras situagdes, no
caso das coniferas, foi interessante elaborar uma copa conica para captar os raios
solares em altas latitudes. O caso mais embleméatico de que nem sempre a
complexidade estrutural é garantia de sucesso é o caso das palmeiras, uma vez que,
com baixa complexidade de ramificacdo, consegue um relativo sucesso em algumas
regides. O que fica de mais precioso nesta reflexdo € compreendermos que ndo ha
um dnico principio que possa explicar o formato das arvores, e os modelos devem
levar isso em consideracdo. A hipotese da fractalidade (com otimizacao do transporte
de nutrientes) como o fator preponderante no formato pode ser uma inferéncia muito
forte e que desconsidera o sucesso evolutivo das espécies que ndo seguem este
padrdo. Outras questdes como resisténcia a estresse e a distlrbios eventuais,
capacidade de recuperagdo e mudangas metabdlicas (como o tipo de fotossintese)
podem ser fundamentais, embora o fator norteador pareca mesmo ser a capacidade de

interceptar a radiacdo solar, salvo raras excecgoes.
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APENDICE
Al A EVOLUCAO DAS PLANTAS

Neste apéndice serd apresentado, de maneira bastante sucinta, o provavel
processo de evolugdo das plantas. Temas como a origem da vida e o inicio do
processo de evolucdo dos seres vivos serdo bastante resumidos, com um
detalhamento um pouco maior despendido para as plantas vasculares, objeto desta
tese. A questdo do processo reprodutivo e de sua evolucdo também ndo sera

aprofundado, para ndo desviar o foco.

O inicio da vida

Ha certo consenso no meio cientifico, com base em evidéncias geologicas e
técnicas avancadas de datacdo (em especial por decaimento de radiois6topos) de que
a Terra se formou ha aproximadamente 4,6 bilhdes de anos (b.a.). As teorias mais
aceitas para a origem da vida sdo de que o ambiente primordial da Terra, com
atmosfera rica em hidrocarbonetos (como 0 metano) e descargas elétricas e a crosta
rica em atividade vulcénica, permitiram o surgimento de moléculas organicas
complexas que, em algum momento, tiveram a capacidade de se autorreplicar
(DAWKINS, 1986). Deste momento em diante estava dada a largada para a grande
corrida evolutiva, moldada principalmente pela selecdo natural proposta por Darwin
e explicada atualmente pela Teoria Sintética da Evolucdo, a qual também se utiliza
de conceitos modernos em genética e biologia molecular para explicar o processo
evolutivo. Este processo, provavelmente, ocorreu muito lentamente, e as evidéncias
fosseis das primeiras formas de vida remontam a 3,5 b.a. (Figura Al), as quais
consistem em fosseis de procariotos (células sem nucleo), provavelmente bactérias
primitivas. Na época, como ainda hoje ocorre em mares quentes e pouco profundos
(RAVEN, 2013), esses seres primitivos formavam estromatoélitos, um tipo de “tapete

microbiano”.
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Figura Al: Fossil de procarioto (esq.) e um estromatolito fossilizado (dir.). FONTE:
http://www.livescience.com/41191-ancient-microbe-fossils-found.html .

A Teoria da Endossimbiose Sequencial

Com o decorrer do tempo, as células primitivas evoluiram para uma forma
mais organizada (eucariotos) de armazenamento e reproducdo de material genético e
de metabolismo, com o aparecimento do nucleo celular e de organelas. Além disso,
possivelmente ocorreram, por pelo menos duas vezes, a “captura” de bactérias por
essas células ancestrais, resultando em um efeito benéfico para ambas as partes, no
que se chama de Simbiose. Primeiramente foram capturadas as provaveis ancestrais
das atuais mitocondrias, hoje essenciais no processo de producdo de energia em nivel
celular. Posteriormente, por uma linhagem de micro-organismos que veio a dar
origem aos organismos fotossintetizantes (incluindo as plantas modernas), ocorreu o
englobamento de bactérias que haviam evoluido para sintetizar alimento (agucares),
ancestrais dos atuais cloroplastos. Desta forma, ao passo que estas bactérias
ancestrais encontraram segurancga no interior dos ancestrais dos eucariotos modernos,
estas células eucarioticas primitivas se beneficiaram com um auxilio no metabolismo
(pelas mitocéndrias) e com a possibilidade de sintetizarem seu proprio alimento
(tornaram-se seres autotrofos), a partir da luz solar, com a simbiose com o0s ancestrais
dos cloroplastos. As linhagens sobreviventes de eucariotos que ndo executaram este
ultimo passo deram origem aos organismos heterotréficos modernos, como 0s

fungos, alguns protistas e animais.


http://www.livescience.com/41191-ancient-microbe-fossils-found.html
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Figura A2: A Teoria da Ensossimbiose Sequencial. FONTE:
http://pt.slideshare.net/emanuelbio/supermed-aula-temtica-01-enem .

As Primeiras Plantas

As primeiras formas de vida pluricelulares e fotossintetizantes eram
aquaticas, assim como toda a vida primordial, e nos sdo familiares ainda: as algas.
Embora visualmente algumas algas aparentem muito com plantas modernas, elas ndo
possuem grande complexidade estrutural, pois praticamente ndo possuem células e
tecidos especializados. A linha evolutiva que originou as plantas terrestres
provavelmente remonta as algas cardfitas que habitavam aguas rasas das margens de
lagos sujeitas a periodos de secas (VEIGA, 2015). Em ambientes como esse,
a selecdo natural favorece os individuos que sdo capazes de sobreviver nos periodos
de escassez de agua. O zigoto dessas algas é protegido da desidratacdo por uma
camada de esporopolenina, a mesma substancia encontrada em grdos de pélen. O
acumulo dessas caracteristicas em pelo menos uma populacdo ancestral dessas algas
tornou seus descendentes aptos a viverem de forma permanente fora da dgua, o que
permitiu a conquista do ambiente terrestre. Esta conquista foi especialmente
vantajosa, pois 0 ar pouco atenua a luz solar, permitindo uma fotossintese mais
eficiente. Também n&o havia competicdo por nutrientes e o dioxido de carbono era
mais abundante que na agua. No entanto, essa conquista s6 pode ser completada com
algumas adaptacGes importantes, como a impermeabilizacdo dos tecidos por
substancias cerosas. Por outro lado, isso impedia as trocas gasosas, 0 que foi

resolvido com o aparecimento dos estdmatos.


http://pt.slideshare.net/emanuelbio/supermed-aula-temtica-01-enem
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Conforme ja mencionado anteriormente, as primeiras espécies capazes de
dominar o ambiente terrestre ndo apresentavam raizes verdadeiras, sem as quais ndo
poderiam ser absorvidos nutrientes do solo. No entanto, o registro fossil sugere que
h& aproximadamente 420 milhGes de anos (m.a.), uma adaptacdo teria ajudado a
resolver esse problema: associacbes simbidnticas com alguns fungos! Essas
associacOes eram similares aquelas que atualmente sdo chamadas de micorrizas. Os
fungos micorrizicos conseguem formar grandes redes de filamentos no solo,
aumentando a capacidade de absorcdo de nutrientes, quando comparados com o que
a planta conseguiria absorver sozinha. O fungo passa a transferir nutrientes para a

planta simbionte, ao passo que a planta fornece agucares ao fungo.

Muito possivelmente, nestes ancestrais de plantas, as porgdes subterraneas
tinham uma menor impermeabilizacdo e absorviam agua e sais minerais da lama, ao
passo que as por¢des emersas possuiam maior impermeabilizacdo e faziam a maior
parte da fotossintese. Luz e CO2 precisavam ser obtidos diretamente do meio aéreo.
Componentes minerais e &gua eram encontrados no solo. Esta dicotomia de
ambientes forcou uma especializacdo. Os ramos que realizavam fotossintese
deveriam crescer em direcdo a luz (fototropismo positivo), e érgdos responsaveis
pela absorcéo precisariam crescer para baixo (geotropismo positivo). Estava iniciada
a escalada para a formacéo das folhas e raizes.

As primeiras plantas propriamente ditas ndo possuiam ainda um sistema
vascular e o transporte de nutrientes acontecia célula a célula, o que limitava
consideravelmente seu tamanho. N&o possuem raizes e folhas verdadeiras, embora ja
apresentem alguma diferenciacdo de tecidos (VEIGA, 2015). Atualmente as briofitas
sdo 0s representantes pouco modificados deste estagio inicial no processo de
evolugdo. Evidéncias moleculares e de outras fontes sugerem que as plantas
terrestres sdo descendentes de um unico ancestral comum e que as bri6fitas incluem
as plantas vivas mais antigas que divergiram da linha principal da evolucdo das
plantas (RAVEN, 2013). Este grupo engloba as Hepaticas, os Antoceros e 0s
conhecidos Musgos. A Figura A3 traz o cladograma™ das embriéfitas (plantas

10 Atualmente, o método mais amplamente usado para classificar os seres vivos é a cladistica. Um
clado ou grupo monofilético ¢ uma ramificagdo na “arvore” da linhagem evolutiva. Assim, todos os
organismos pertencentes ao mesmo clado possuem uma origem comum.
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terrestres), com as caracteristicas evolutivas que originaram estes trés grupos de

briofitas, bem como as plantas vasculares.

J\hu' ¢ floema ‘srgade
4 Lsporohto ran A on NUitipgios esporangios
J Esporofito independenie
'.'.(,!N e alonga ,_'v_‘.!‘ aiments
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‘ Caliptra persistente na capsula
‘ Emissdo de isopreno
Capacidade para distinguir o-metionina
J Capacidade para conjugar AlA
Embriago multicelula
‘ Esporos com parede conte ndo esporopolening
J Anteridios e arquegonmios com camada de celulas esterers
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Figura A3: Cladograma das embridfitas. As tarjas vermelhas sinalizam as caracteristicas adquiridas

durante o processo evolutivo que desencadearam na separacdo dos grupos. Fonte RAVEN, 2013.

As primeiras plantas vasculares

As grandes limitacGes no desenvolvimento das briofitas eram a auséncia de
um sistema de transporte de nutrientes e de uma estrutura resistente para vencer o0s
efeitos gravitacionais da terra firme. Os ramos aéreos precisaram desenvolver tecidos
de sustentacéo resistentes, permitindo o crescimento fototropico positivo, enquanto
0s subterraneos deveriam crescer para baixo em busca de sais e agua. Apesar de
crescerem em dire¢cdes opostas, ha relacdo de dependéncia muito grande (VEIGA,
2015). Os ramos absortivos dependem dos produtos da fotossintese nos aéreos,
enquanto as partes aéreas necessitam da agua e dos sais absorvidos pelos ramos
subterraneos. A maneira que a evolucdo achou para lidar com essa necessidade, ao
mesmo tempo que permitiu o crescimento vertical, foi o desenvolvimento dos vasos

condutores de seiva.
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O aparecimento deste sistema vascular condutor de fluidos possui
basicamente duas estruturas: o xilema, condutor de sais minerais e agua, e o floema,
condutor de material fotossintetizado (agUcares) nos ramos superiores. Para resolver
0 problema da forca da gravidade no ambiente terrestre, apareceu a capacidade de
sintetizar a lignina, substancia que se incorpora as paredes das células de sustentacéo
e do xilema, causando um enrijecimento. Estas duas caracteristicas permitiram as
plantas vasculares crescerem muito mais que as bridfitas, permitindo mais acesso a
luz solar e a niveis mais profundos de solo. Cabe ressaltar que as primeiras plantas
vasculares ndo possuiam crescimento secundario (em espessura), embora haja
excecOes no registro fossil. Os tecidos vasculares primérios e o tecido fundamental
associado exibem trés arranjos basicos, chamados de estelos (RAVEN, 2013): o
protostelo, o sifonostelo e o eustelo (Figura A4). Sifonostelos sdo encontrados na
maioria das plantas vasculares sem sementes atuais, a0 passo que os eustelos sdo
encontrados nas plantas com sementes. Ambos parecem ter evoluido
independentemente a partir do protostelo, 0 que sugere que nenhum dos grupos das

plantas vasculares sem sementes atuais deu origem as plantas com sementes.

(a) Protostelo (b) Sifonostelo sem (c) Sifanostela com (d} Eustelo
lacunas foliares lacunas foliares

Figura A4: Tipos de estelos. Fonte: RAVEN, 2013.

Além do sistema vascular, outras modificacGes de sucesso surgiram. Embora
haja pouca informag&o no registro fossil sobre o desenvolvimento das raizes, elas
devem ter se originado a partir de porcdes inferiores e possivelmente subterraneas do
eixo das plantas vasculares primitivas. E interessante notar que a maioria das raizes
apresentam estruturas relativamente simples, parecendo ter retido muitas

caracteristicas primitivas. Ja as folhas provavelmente se originaram como
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protuberancias do meristema apical’’ e, do ponto de vista evolutivo, existem
fundamentalmente em dois tipos, os microfilos (com uma Unica nervura central e
proveniente de protostelos) e os megafilos (com um sistema complexo de nervuras e
provenientes do sifonostelo ou do eustelo). De acordo com algumas teorias, 0S
microfilos surgiram de protuberéncias laterais do caule, quase como espinhos, e
foram adquirindo tecido vascular paulatinamente. J& a evolucdo dos megafilos € um
tanto mais complexa e a teoria mais aceita sugere que evoluiram a partir de um
sistema inteiro de ramos por meio de uma série de passos. As primeiras plantas
tinham uma ramificagdo dicotomica do caule (RAVEN, 2013), sem a presenca de
folhas. Ramificagbes desiguais resultaram em ramos com crescimento maior e
menor, e estes ramos menores se “agruparam” e se ligaram em estruturas cada vez
mais achatadas e propensas a receber luz solar, como “painéis”, formando assim as
laminas foliares primitivas. Todo este processo pode ser mais bem entendido a partir
da Figura A5.

Overtopping

growth Megaphyll
Vascular tissue  Sporangia Microphyll |

/ ' A '
14 . ‘ {4

) »r
l —T- — —-
Other stems Webbing
become ro- dovelops.
duced and
flatiened.
(a) micrOFILOS (b) MEGAFILOS

Figura A5: Teoria para a evolugéo (a) dos microfilos e (b) dos megafilos.

As descendentes diretas das primeiras plantas vasculares sem sementes
constituem os filos das Licofitas (com microfilos) e Pteridéfitas (samambaias e afins,
com megafilos). Quando dominaram a terra, chegaram a atingir grandes tamanhos,
embora bem inferiores as grandes arvores atuais, formando as primeiras florestas a
cerca de 370 m.a (VEIGA, 2015). Uma tipica paisagem do periodo devoniano é
sugerida na Figura A6. Até entdo as plantas se reproduziam por esporos. O ancestral

1 As plantas, como que para compensar a sua imobilidade, crescem por toda sua vida. Este
crescimento se origina em meristemas, que sdo regibes de tecido embrionario. Os meristemas
localizados na ponta da raiz ou sistema caulinar sdo responsaveis pelo crescimento em comprimento e
sdo chamados de meristemas apicais.
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comum que originou as pteridofitas teve uma ramificacéo evolutiva onde surgiu um
elemento novo e com enorme sucesso: a semente. Essa nova estrutura protegia o

embrido e o nutria com uma reserva energetica inicial. Surgia uma nova etapa crucial

na evolucdo das plantas.

Figura A6: Uma tipica paisagem do Devoniano. Neste periodo as plantas vasculares sem sementes
dominaram a paisagem, atingindo grandes tamanhos. Obra de Zdenék Burian. Fonte:
http://scientificillustration.tumblr.com/page/882

As primeiras plantas com sementes: as gimnospermas

No paleozoico superior surgiram plantas intermediarias, as Progimnospermas,
que ainda se reproduziam por esporos, mas ja produziam xilema secundario (lenho),
crescendo em espessura e assim alcangando varios metros (a Archaeopteris atingia
até 17 m e pode ter formado florestas). Aparentemente estas foram as primeiras
plantas a desenvolver o eustelo como padrdo de conducdo de seiva. Evidéncias
sugerem que as plantas com sementes subsequentes evoluiram de plantas
semelhantes as progimnospermas, embora a compreensdo deste processo ainda nao
esteja completa (RAVEN, 2013).

Nesse periodo o clima da Terra ficou sensivelmente mais seco, o que foi
crucial para a dominancia das plantas com sementes. Esporos ndo resistem muito a
auséncia de &gua, e os gametas masculinos (anterozoides) também precisam de &gua

para fecundar os gametas femininos (oosferas), problema resolvido com o
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surgimento do polen. Nesse contexto surgiram as primeiras gimnospermas
propriamente ditas, hoje ja extintas (as Pteridospermales, semelhantes a grandes
samambaias arboreas, e as Cordaitales). Sua predominéncia é tdo evidente que, ao
formarem florestas de grandes arvores lenhosas, geraram um imenso depésito fossil
de carvdo mineral, 0 que da nome ao Periodo Carbonifero. Atualmente temos quatro
filos de gimnospermas: Cycadophyta (cicaddfitas), Ginkophyta (ginko),
Coniferophyta (coniferas) e Gnetophyta (gnetdfitas). As mais conhecidas e
numerosas sdo as coniferas, distribuidas em 630 espécies em 70 géneros, cujo mais
popular é o Pinus e suas folhas em formato de agulha, dominantes em determinadas
localidades, especialmente em climas mais frios (Figura A7).

Figura A7: Floresta de coniferas na Finlandia. Fonte:

https://global.britannica.com/science/coniferous-forest

Podemos agora resumir um pouco a cronologia da evolucdo das plantas
vasculares. Ha& cerca de 400 m.a. existiam as mais primitivas, como as rinidfitas e
trimerofitas. Em seguida, no Devoniano e Carbonifero, houve uma proliferacdo de
samambaias, licéfitas, esfenofitas e das progimnospermas, as quais dominaram até
300 m.a. atrds. As primeiras plantas com sementes apareceram no Devoniano
Superior, levando as gimnospermas. Apesar do sucesso evolutivo das gimnospermas,
sua reproducdo sexuada necessitava do vento e, podemos assim dizer, de certa ajuda


https://global.britannica.com/science/coniferous-forest
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do acaso. No periodo Cretaceo, ha aproximadamente 130 m.a., uma linhagem
encontrou uma maneira eficiente de usar 0s pequenos animais voadores ja existentes
para auxiliar na sua reproducdo. A estratégia usada foi usar a modificacdo de folhas

para construir uma nova estrutura, bastante atrativa para os insetos voadores: a flor.

As angiospermas

O termo “angiosperma” deriva do grego, angeios (bolsa), e sperma (semente).
Seu sucesso evolutivo é indiscutivel, pois, apesar de formarem o filo mais recente na
cronologia das plantas terrestres, sdo esmagadoramente dominantes, englobando
cerca de pelo menos 300 mil espécies (aproximadamente 90% do total),
possivelmente ultrapassando as 400 mil (RAVEN, 2013). Ja se tornaram
predominantes no cretdceo médio (100 m.a. atrds). Muito provavelmente este grande
sucesso encontra explicagdo nas inovadoras estruturas de reproducgéo. A formacao de
flores coloridas e adocicadas (néctar) atrai polinizadores, facilitando a recombinacéo
génica, crucial para o processo de selecdo natural e consequente adaptacdo as
eventuais mudancas de ambiente. Outra novidade foi o surgimento dos frutos,
estruturas derivadas das flores que, além de protegerem e fornecerem nutrientes
adicionais as sementes, sdo devorados por animais que espalham as sementes
espacialmente através das fezes. Uma evidéncia disso € o desenvolvimento da
capsaicina pelas pimentas. As aves possuem um trato digestivo mais curto e nao
possuem dentes que triturariam sementes, além de voarem para longe, diferente dos
mamiferos em geral. Elas também n&o possuem o0s receptores para a capsaicina, e
assim ndo sentem ardor nenhum ao comé-las (BATALHA, 201?). Ou seja, as
pimentas elaboraram uma estratégia para serem comidas apenas pelos animais que
ajudam na sua reproducdo. Outras estratégias, ndo utilizando animais, foram
desenvolvidas para dispersdo da espécie. Um exemplo é o coqueiro, que produz um
fruto resistente e que flutua na agua. N&o é de espantar que eles se disseminaram por

quase todas as regides litoraneas de clima quente, inclusive pequenas ilhas isoladas.

Todas as caracteristicas em comum das angiospermas evidenciam que se trata

de um grupo monofilético (descendem do mesmo ancestral), mesmo sua diversidade
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sendo imensa, compreendendo plantas mintsculas como as lentilhas d’agua (com
poucos milimetros) até os gigantescos eucaliptos australianos de 100 metros de
altura. Algumas sdo parasitas, como a orquidea, e outras sdo adaptadas a aridez do
deserto, como 0 cacto. As duas principais linhagens hoje existentes formam as
classes das Monocotileddneas, com pelo menos 90 mil espécies e das
Eudicotileddneas®?, com pelo menos 200 mil espécies. Seus nomes derivam da
quantidade de cotilédones, folhas modificadas presentes nas sementes e que
sustentam a planta na primeira fase de vida. As monocotileddneas incluem plantas
conhecidas, como as orquideas, lirios, gramineas e palmeiras. Ja as eudicotiledéneas
sdo mais diversificadas, incluindo quase todas as arvores (com excecdo das
coniferas), arbustos e muitas ervas (plantas ndo lenhosas) que conhecemos (RAVEN,
2013). A Figura A8 traz as principais diferencas entre os grupos, embora existam
outras, como a quantidade de poros no grdo de polen e, também muito importante
para as consideracGes neste trabalho, a forma de crescimento. Em geral, as
monocotileddneas (e também as coniferas) apresentam crescimento do tipo
monopodial, enquanto as dicotileddneas, em especial as arvores propriamente ditas,
apresentam um tipo de crescimento simpodial. No tipo monopodial, o crescimento do
caule se da pela atividade de uma Unica gema (meristema e primdrdios foliares)
apical (MORFOLOGIA VEGETAL, 201?), que persiste por toda a vida da planta.
Neste sistema, o eixo caulinar primario € mais desenvolvido que os demais (que as
vezes nem existem, como nas palmeiras) e cresce verticalmente, enquanto, 0s ramos
laterais tém crescimento obliquo e sdo menos desenvolvidos, como se vé na maioria
dos pinheiros (Figura A9-a). Ja no sistema simpodial, varias gemas participam da
formagéo de cada eixo. Isto acontece porque a gema apical cessa a sua atividade,
sendo logo substituida por uma gema lateral, que passa a atuar como principal, e
assim por diante, ou porque o eixo principal perde a sua dominancia sobre os ramos
laterais. Tal feito se d& em virtude da reducdo da influéncia da auxina, substancia que

inibe o crescimento lateral e que € produzida pelo meristema apical (RAVEN, 2013).

12 Existem grupos mais primitivos com flor (correspondente a algo em torno de 3% do filo) que ndo
pertencem a nenhuma dessas classes. Antigamente eram classificadas, juntamente com as
eudicotiledoneas, numa inico agrupamento conhecido por “dicotiledoneas”. Hoje ja se sabe que esta é
apenas uma classificacdo artificial que salientava a diferenca com as monocotiledoneas e é
considerada inadequada. Exemplos dessas plantas sdo as magnolideas, a familia do louro (Lauraceae)
e as pimentas (Piperaceae).
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Deste modo, o eixo principal é formado por tecidos originados das diversas gemas
que se substituem gradativamente. Assim, ndo ha uma nitidez clara do eixo principal,
e o crescimento lateral e altamente ramificado é a norma (Figura A9-b).

Monocotiledoneas Eudicotiledoneas

!

Figura A8: As principais diferencas entre as Monocotiledoneas e Eudicotileddneas. Fonte: (SILVA
JR, 2015)

(a) (b)

Figura A9: Tipos de crescimento do caule: (a) monopodial e (b) simpodial.
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Uma questdo ndo pode deixar de ser levantada: as monocotiledoneas derivam
das dicotiledéneas ou vice-versa? No inicio do século XX, achava-se que as
monocotileddneas, por sua simplicidade e pelo menor nimero de espécies, eram
basais (ancestrais) com relacdo a qualquer dicotiledénea. Sendo assim, teria havido
uma dicotomia perfeita, onde as monocotiledoneas teriam surgido primeiro e as
dicotiledbneas posteriormente. Hoje, sabe-se que na histéria evolutiva das plantas
angiospermas, houve o surgimento inicial das plantas com dois cotilédones
(dicotiledbneas) e flores maiores com caracteristicas diferentes das flores atuais,
seguidas de um grupo Unico de plantas com um cotilédone que tinham flores
pequenas e conspicuas, e que compartilham um ancestral com as demais
dicotiledéneas (ROCHA, 2016). Desta maneira, as dicotileddéneas ndo formam um
grupo monofilético, como explicado anteriormente. As monocotiledéneas formaram
um ramo filogenético distinto, ou seja, ndo s&o nem ancestrais e nem derivadas das

eudicotiledéneas, embora tenham um ancestral em comum (Figura A10).
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Figura A10: Cladograma das angiospermas. Fonte: DUTRA, 2002.
Para finalizar, podemos resumir na Figura All, de maneira simplificada, a

escalada evolutiva das plantas e as principais caracteristicas adquiridas ao longo do



79

tempo. E importante deixar claro que a evolugdo é um processo lento, complexo e é
um assunto bastante profundo. Podemos citar o exemplo da coevolucao bioguimica,
em que certos grupos de angiospermas desenvolveram varias substancias
(metabolicos secundérios) para se protegerem dos herbivoros que, por sua vez,
acabaram por contornar este problema, numa tipica corrida armamentista
evolucionéria. Este e demais aspectos, como a evolucdo do ciclo reprodutivo, da flor,
do fruto, bem como os detalhes intermediarios, acabaram sendo omitidos por fugirem

do escopo deste trabalho.

Ancesta
comesm

dan phartas
terrenlres

Figura All: Cladograma das plantas terrestres. Fonte:

http://liveplantcollections.biology.duke.edu/classes/plant-systematics/lab-2-intro-to-vascular-plants .



http://liveplantcollections.biology.duke.edu/classes/plant-systematics/lab-2-intro-to-vascular-plants

80

A2. A TEORIA UNIVERSAL DA ESTRATEGIA ADAPTATIVA

Tem sido um consenso geral na comunidade cientifica de que existe uma
grande teoria que explica a biodiversidade e o processo de evolucdo das espécies: a
selecdo natural darwiniana e sua versdo atual, a teoria sintética da evolucdo. Sendo
assim, as diferentes espécies, em diferentes nichos e ambientes, procuram suas
estratégias de sobrevivéncia e propagacdo de seus genes. No entanto, sdo
relativamente recentes os avancos dos ecologistas em estabelecer uma teoria geral de
como as diferentes caracteristicas de diferentes espécies evoluem em interacdo com

suas vizinhas e com fatores ambientais (GRIME, 2012).

Progresso significativo ocorreu com o desenvolvimento da teoria r/K
(MACARTHUR, 1967), onde é estabelecida a hipotese de que existem duas
estratégias estereotipadas que orientam a evolucdo: a estratégia r, em que ha a
exploracdo de nichos vazios e elevado ndmero de descendentes com baixa chance
individual de sobrevivéncia até a idade reprodutiva (por exemplo, 0 camundongo), e
a estratégia K, em gque o oposto acontece, sendo caracteristica de espécies altamente
competitivas e especializadas (por exemplo, a baleia). Nenhum organismo segue 0
extremo de cada estratégia, mas ocuparia algum lugar num espectro r-K. Esta teoria
foi bastante abordada durante a década de 1970, mas a atencdo acabou gerando

criticas (STEARNS, 1977) e hoje é considerada um tanto rudimentar.

Na tentativa de aperfeicoar a teoria, John Philip Grime incorporou o conceito
de respostas evolucionérias a limitacdo de recursos (GRIME, 1977), refinamento este
que permitiu o desenvolvimento da sua teoria CSR de estratégias primarias para as
planas. Esta teoria propde que cada espécie enfrenta um “dilema” entre competir por
recursos, investir na tolerancia ao estresse causado pelo ambiente ou se recuperar
facilmente de distdrbios naturais. A sigla vem dos termos Competition, Stress e
Ruderal. Os dois primeiros termos significam, respectivamente, Competicdo e
Estresse. O terceiro termo ndo possui traducdo para o portugués, mas se refere a
plantas que tém habilidade em colonizar ambientes que sofreram distdrbios (naturais
ou ndo). Assim, diferente da teoria r/K, as espécies ocupam posi¢do num triangulo

CSR (ou triangulo de Grime), e ndo num espectro linear.
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Cabe aqui ressaltar o que se entende, na perspectiva da teoria, por estresse e
distdrbio. Estresse consiste em condi¢Bes que restringem o desenvolvimento, como
restricdo de luz, &gua ou nutrientes e extremos de temperatura. Ja os Distdrbios sdo
fendmenos associados com a destruicdo parcial ou total da biomassa da planta, como
a acao de herbivoros ou do homem, incéndios, patdgenos, tempestades, geadas,
erosdo, etc. A figura A12 mostra o tridngulo de Grime e as possiveis estratégias

combinadas que as plantas podem seguir.

\ O]
0 X 2 S
o
X o) ) >
I (%)

Figura A12: Triangulo de Grime: modelo descrevendo &s varias combinacGes de estratégias de
sobrevivéncia (e perpetuacdo). I, Iy e s representam, respectivamente, as importancias relativas da
competi¢do, distarbios e estresse. FONTE: Grime, 1977.

Determinados grupos taxicondémicos ou tipos de seres vivos podem ocupar
posicdes bem caracteristicas (figura A13), sendo que estratégias ruderais
compreendem um grupo bastante homogéneo de plantas ndo perenes e com histérias
de vida semelhante, enquanto as competidoras incluem uma ampla gama de tipos de

plantas, desde ervas perenes até arbustos e arvores.

A maior dificuldade da teoria estd justamente em quantificar a competicéo,
estresse ou distdrbios, bem como seus graus de importancia. Um metodo de
implementacdo foi feito pelo proprio Grime e diversos colaboradores em 1997, onde
foram analisadas 67 variaveis de caracteristicas morfoldgicas, fisiologicas e

nutricionais em 34 espécies que ocorrem na Inglaterra.
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d —

Figura Al4: Diagrama descrevendo a estratégia aproximada de: (a) ervas anuais, (b) ervas bianuais,

(c) ervas perenes e pteriddfitas, (d) arvores e arbustos, (e) liquens e (f) bridfitas. Fonte: Grime, 1977.
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