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MODELO MORFOGENICO DA PRODUQAO POTENCIAL DE FLORES EM
ALFAFA (Medicago sativa L.)!

Autor: Carlos Nabinger

RESUMO

Assegurando-se condicdes nao limitantes de radiacdo incidente,
agua e nutrientes, acompanhou-se, em casa-de-vegetacdo, o desenvolvimento
de plantas isoladas da cultivar Europe de alfafa, desde a emergéncia até o
estadio primeiros legumes maduros. Medidas semanais permitiram quantificar
o ritmo de formacdo de fitbmeros da haste principal e suas ramificacdes
primarias, assim como o surgimento de inflorescéncias e seu numero de flores.
Paralelamente, plantas mantidas nas mesmas condi¢cdes foram amostradas
para determinar a evolucdo e reparticio da biomassa formada.
Independentemente do tipo de haste, a inducao floral provoca uma diminuicao
na velocidade de emissdo de fitbmeros concomitante com uma reducdo
progressiva no tamanho da folha e no nimero de flores por inflorescéncia. As
diferentes hastes (haste principal — HP e as ramificagbes — R1 a Rn)
apresentam comportamento distinto quanto a todos os parametros estudados.
Com base no filocrono, identificou-se um grupo de maior velocidade formado
pela HP, e R1 a R4, enquanto as demais sdo mais lentas. A velocidade de
desenvolvimento foi a variavel mais pertinente para explicar a maior biomassa
e 0 maior numero de flores produzidas pelas hastes do primeiro grupo. Um
modelo de producédo de flores por planta baseado na temperatura média diéria
€ proposto, integrando sub-modelos de desenvolvimento de cada grupo de
hastes. Validado com dados independentes da mesma cultivar e da cultivar
Cinna, o modelo mostrou-se adequado como referencial da producao potencial
de flores por planta.

! Tese de Doutorado em Zootecnia — Plantas Forrageiras, Faculdade de Agronomia,
Universidade Federal do Rio Grande do Sul, Porto Alegre, RS, Brasil (218 f.). Janeiro,
2002.



MORPHOGENETIC MODEL OF POTENCIAL PRODUCTION OF FLOWERS
IN ALFALFA (Medicago sativa L.)1

Author: Carlos Nabinger

ABSTRACT

An experiment with the cv. Europe of alfalfa, grown under non-
limiting incident solar radiation, water and nutrients conditions, was performed
in order to verify the rhythm of phytomer appearance by the main stem and all
primary shoots as well as the appearance of inflorescences and their respective
number of flowers. Isolated plants were measured weekly from emergence to
the first mature pods. Plants of the same cv. and maintained in the same
conditions were periodically sampled to determine the leaf area and biomass
evolution and their partitioning. Independently of the kind of shoot (main stem or
its ramifications), floral induction slows down the rate of phytomer appearance
and determines a progressive reduction on internode’s length and leaf area.
The different stem classes (main stem — MS, and their primary ramifications —
R1 to Rn) showed a distinct pattern for all parameters studied. Based on the
phyllochron, MS and R1 to R4 showed a higher rate of development than all the
other stem classes. Phyllochron was the best plant response variable to explain
the greater biomass and higher number of flowers produced by this type of
stems. A model for flower production per plant is proposed integrating sub-
models from each group of stems. This model was tested with independent data
from plants of the same variety and data of the Cinna variety showing a good fit,
which recommends its utilization as a reference to calculate the potential flower
production per plant under non-limiting conditions.

! Doctoral Thesis in Forage Science, Faculdade de Agronomia, Universidade Federal
do Rio Grande do Sul, Porto Alegre, RS, Brazil. (218 p.). January, 2002.
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1. INTRODUCAO

1.1. O contexto e o objetivo do trabalho

A producdo de sementes de plantas forrageiras é muito dificil de
controlar adequadamente, tendo em vista que sua fungcdo principal é a
producao de folhas, que constitui o produto final, isto é, forragem. Assim, estas
plantas, sobretudo as perenes, desenvolveram mecanismos que permitem um
longo periodo vegetativo, e/ou a coexisténcia, na mesma planta, de partes em
estadio vegetativo e partes em estadio reprodutivo. Desta forma, ocorre
competicdo por assimilados entre partes da planta em fase reprodutiva e partes
em fase vegetativa, o que dificulta o controle da reparticdo de assimilados e,
por esta razdo, a predicdo da producao e da qualidade da semente produzida.

Ao contrario, as plantas produtoras de graos tem sido selecionadas
para maximo sincronismo da inducdo ao estadio reprodutivo das suas
diferentes partes (perfilhos ou ramificacbes), priorizando a alocacdo de
assimilados para a producéo dos orgaos florais.

Particularmente para a alfafa (Medicago sativa L.), ainda que a
elaboracdo do rendimento de forragem tenha sido objeto de numerosos

estudos, ndo existem trabalhos buscando o conhecimento preciso do modelo



de base da organogénese das partes vegetativas e de sua repercussao sobre a
producdo dos oOrgaos reprodutores, ou seja da producdo de flores e
posteriormente das sementes. Muitos estudos foram conduzidos para entender
o modo de acao dos fatores troficos (C e N) e dos fatores e condicbes do meio
ambiente sobre a producédo de sementes da alfafa. Mas, na maior parte dos
casos, ndo ha referéncia a um modelo morfogénico bem identificado. Desta
forma, mesmo entre produtores altamente capacitados, o rendimento de
sementes da espécie continua extremamente aleatério e bem abaixo do seu
potencial, sem gque se possa precisar adequadamente as causas.

Ainda que a producdo de sementes de alfafa ndo tenha a
importancia das grandes culturas anuais, a sua escolha como objeto de tese se
deve a duas preocupacdes: 1) contribuir para um melhor controle do manejo
através do conhecimento preciso de seu modelo de desenvolvimento potencial;
2) a alfafa representa um caso muito mais complexo de elaboracdo do
rendimento quando comparada as plantas anuais, que possuem uma estrutura
relativamente simples e crescimento determinado e para as quais os modelos
de elaboracdo do rendimento foram construidos. Desta forma poder-se-a, obter
informacbes de base para outras plantas que apresentem a mesma
complexidade da alfafa. No caso da alfafa, esta complexidade € extremamente
importante, pelas razées seguintes:

- 0 desenvolvimento entre a semeadura e o final do primeiro ciclo (producéo
de sementes) se assemelha ao de uma leguminosa anual com crescimento
indeterminado. Isto determina a existéncia de uma unica haste por planta,

com ramificacbes de ordem maior ou menor, conforme a densidade de



plantas estabelecidas. Esta aptiddo para produzir ramificacbes tem por
conseqUéncia uma multiplicacdo de meristemas terminais e de zonas de
crescimento ativo em estéadios diferenciados. No inicio do seu crescimento
estas ramificacbes ndo sdo autotréficas sob o ponto de vista do suprimento
de C e podem constituir uma demanda importante para a haste que as
produziu. A caracteristica indeterminada de crescimento faz com que a
producdo de novos fitbmeros vegetativos coexista com a formacdo de
orgaos reprodutivos.

em se tratando de uma planta perene, a necessidade de formar raizes com
um importante acumulo de reservas carbonadas e nitrogenadas, determina a
formacdo de uma demanda adicional, ao menos durante o periodo de
estabelecimento. A posterior utilizacdo destas reservas assegura suas
funcdes minimas durante o periodo de repouso hibernal no caso de regifes
de inverno severo e, sobretudo, para o rebrote quando as condi¢cdes
ambientais retornem a normalidade. Entretanto, elas podem desempenhar
um papel preponderante para o inicio dos rebrotes apés um corte, quando a
area residual de folhas ndo € suficiente ou ndo tem a qualidade necesséria
para assegurar a demanda energética para o crescimento inicial.

Os diferentes tipos de hastes (originarias de gemas axilares ou de gemas
neoformadas) presentes numa planta adulta de alfafa apresentam um
comportamento diferenciado no periodo vegetativo e ndo se conhece o

efeito deste comportamento na etapa reprodutivo.



O presente trabalho teve como objetivo conhecer o determinismo do
desenvolvimento da planta de alfafa e formular um modelo de descricdo e

quantificacdo da dinamica deste desenvolvimento até a producéo de flores.

1.2. Apresentacdo geral do tema e hipoteses de trabalho

Na pratica, a producdo de sementes de alfafa utiliza espacamentos
variaveis, conforme a condi¢do pedoclimatica. Mas, a escolha do espacamento
é feita de maneira empirica, baseada apenas em evidéncias experimentais, ao
invés de estar apoiada no entendimento do determinismo do desenvolvimento
e no efeito da estrutura do dossel sobre as relacdes fonte-demanda. Por esta
razao, este trabalho se propfe a estabelecer um modelo morfogénico que sirva
de instrumento para racionalizar o manejo da cultura, com vistas a producao de
sementes. De um modo mais geral, a parte do modelo que diz respeito ao
desenvolvimento das estruturas vegetativas (folhas, entrends e ramificacdes)
também pode servir de base para a andlise do determinismo da producao e
qualidade da forragem, através de parametros simples como a relacéo
folha/caule e haste principal/ramificacdes.

A modelagem do efeito da estrutura do dossel sobre o niumero de
flores produzidas por uma cultura de alfafa foi estabelecida em duas etapas: a)
elaboracdo de um modelo do numero potencial de flores por planta, obtido a
partir de medidas em plantas isoladas mantidas em condi¢des hidrica e mineral
nao limitantes, e b) validacdo do modelo gerado utilizando dados

independentes



As hipoteses deste trabalho foram estabelecidas considerando os
aspectos condicionantes de morfogénese da alfafa, que levam a uma hipotese
geral sobre o efeito da temperatura no estabelecimento do nimero potencial de

flores produzidas por planta.

1.2.1. Hipétese geral

Em condi¢des hidricas e minerais nédo limitantes, o nimero potencial
de flores produzidas por uma planta de alfafa pode ser predito por meio de uma
Gnica variavel, que é o acumulo de graus-dia decorrido ap6s a emergéncia ou
apos um corte.

Considerando que o numero de flores produzidas por planta € o
resultado dos componentes intermediarios numero de hastes por planta,
namero de inflorescéncias por haste e numero de flores por inflorescéncia,
torna-se necessario que estes sejam, igualmente, dependentes da variavel
temperatura. Necessita-se, portanto, decompor a hipétese geral em hipéteses

intermedidrias, que relacionem seu comportamento com a temperatura.

1.2.2. Hipéteses intermediérias

A unidade basica de uma haste qualquer € o fitbmero que, no caso
de leguminosas como a alfafa, corresponde a um conjunto formado pelo no,
entreno, estipula, peciolo, foliolos e gemas. O desenvolvimento de uma haste
qualquer resulta do acumulo de fitbmeros, produzidos pelo meristema apical.
Para a maioria das plantas, na auséncia de qualquer limitacdo a velocidade de

formacdo destes fitbmeros é relativamente constante e caracteristico de cada



espécie. O primeiro crescimento de uma planta de alfafa, a partir da
semeadura, corresponde ao desenvolvimento de apenas uma haste (a haste
seminal), com ramificacdes de ordem primaria, as quais se originam da gema
axilar de cada fitbmero vegetativo. O inicio do desenvolvimento destas
ramificacdes, ainda que inicialmente heterotréficas do ponto de vista da fixacao
do carbono, ndo deve constituir uma demanda capaz de afetar a velocidade de
emissdo dos novos fitbmeros da haste-mée, uma vez que o desenvolvimento
da gema axilar em ramificacdo somente ocorre apdés o desenvolvimento
completo da folha que a abriga, e, portanto a uma certa distancia filocrénica do
apice meristematico (trés a quatro filocronos, segundo Guy, 1964).

Por outro lado, a passagem do apice ao estadio reprodutivo (apos a
inducéo floral) pode determinar uma reducdo na velocidade de emissdo dos
novos fitbmeros, pois, no caso da alfafa, a formacédo das inflorescéncias ocorre
de modo quase concomitante com o desenvolvimento da folha e o
alongamento do entrend do fitbmero correspondente (Dobrenz, et al., 1965).
Além do mais, o desenvolvimento da inflorescéncia, (incluindo a formacéo das
flores e o desenvolvimento dos legumes e das sementes) também se realiza
guase ao mesmo tempo em que as demais estruturas do mesmo fitbmero.
Pode-se, entéo, propor como primeira hipotese intermediaria:

H1: A velocidade de desenvolvimento de uma haste, relacionada a
soma térmica é constante, mas diferente nas etapas vegetativa e reprodutiva.

Torna-se agora necessario precisar que condi¢cdes determinam a

passagem do estadio vegetativo ao reprodutivo em alfafa, para poder assim



determinar com a maior precisdo possivel o momento da reducdo da
velocidade de emisséo de fitbmeros.

Considerada como uma planta de dia longo, a alfafa € relativamente
pouco sensivel ao fotoperiodo, mas uma duracdo do dia superior a 11:00 —
12:00 h assegura a passagem a etapa reprodutiva. Ndo encontrou-se na
bibliografia indicacbes precisas a respeito de possiveis interacdes entre
temperatura e radiacao solar sobre os aspectos quantitativos da floracdo. Mas,
os resultados de Greenfield & Smith (1973), Jeney (1972) citado por Fich et al.
(1988) e de Guy et al. (1971), sugerem que a soma térmica ou graus-dia pode
ser utilizada como base para a predicdo da fenologia da alfafa. Os resultados
dos autores supracitados indicaram que as primeiras flores apareceram sempre
entre 740 e 800 graus-dia, em que pese as diferencas de situacbes e
variedades utilizadas.

Em consequéncia, propde-se uma segunda hipotese intermediaria
relativa a previsdo do momento da passagem do estadio vegetativo ao estadio
reprodutivo:

H2: Para uma mesma condicdo fotoperiddica, é possivel predizer a
ordem do primeiro fitbmero reprodutivo (primeiro né floral), unicamente com
base na soma térmica decorrida apds a emergénica ou apds um corte.

A caracteristica de floracdo indeterminada da alfafa é funcéo,
sobretudo, da continua emissédo de novas ramificacdes. A haste principal em si,
apesar do potencial para formar continuamente novos fitbmeros, acaba por

paralisar o crescimento por abortamento do apice, pelas seguintes razdes:



B a duracdo de vida da folha é determinada. Mesmo em auséncia
de competicéo por luz, a vida ativa da folha é fixada geneticamente, apds o que
ela senesce;

B a partir da inducdo floral, a formacdo de flores sobre as
inflorescéncias num primeiro momento e a formacdo dos legumes e o
enchimento dos graos apos a polinizacao, acarreta a diminuicdo da velocidade
de emissao e a diminuicdo progressiva do tamanho dos novos fitbmeros, até
gue estes ndo sejam mais do que simples esbocos.

Estes dois fenébmenos - senescéncia das folhas formadas durante o
periodo vegetativo e a diminuicdo da velocidade de emisséo e da area de cada
nova folha - reduzem progressivamente a superficie de captacdo da energia
luminosa para o conjunto da haste. Como a demanda reprodutiva torna-se
prioritaria, o surgimento de novos fitbmeros € paralisado. Mas, as condi¢cdes
gue determinam o tamanho final das folhas e sua duracéo de vida ndo sdo bem
conhecidas ou, pelo menos, ndo existem estudos permitindo a modelagem da
acao de diferentes fatores sobre estes dois componentes da superficie foliar de
uma haste. Assim, para a modelagem do numero potencial de flores
produzidas por uma haste, o componente intermedidrio numero total de
entrends e, por consequéncia, o numero de inflorescéncias por haste (niumero
de fitbmeros reprodutivos) serdo considerados como se a haste tivesse
comportamento determinado, mas sem avancar qualquer hipétese mais precisa
sobre as razdes deste determinismo, a ndo ser o que acabamos de aventar.

Desta forma, tem-se a terceira hipétese intermediaria, assumindo que:



H3: O ndamero de inflorescéncias por haste € limitado, em
conseqUéncia da paralisacdo da emissao de novos fitbmeros.

Torna-se agora possivel, a partir do conhecimento da soma térmica
percebida por uma haste qualquer a partir do inicio de seu desenvolvimento,
predizer o numero de fitbmeros vegetativos e, conhecendo-se o primeiro no
floral, predizer o niumero de fitbmeros reprodutivos, ou seja, 0 namero de
inflorescéncias produzidas.

Cada fitbmero reprodutivo representa um estagio floral e, se as
condicbes ndo forem limitantes, o numero potencial de flores por estagio é
determinado pela radiacdo interceptada pela haste durante a formacdo da
inflorescéncia, isto €, é dependente da superficie foliar do nivel em que se
encontra a inflorescéncia. Ou seja, depende do tamanho do foliolo do fitbmero
correspondente e da superficie foliar existente no resto da haste (soma das
areas das demais folhas ativas ja formadas e em formacédo). Se a reducédo do
tamanho da folha a partir do primeiro né floral é constante (de um lado porque
a duracao de vida de cada folha € constante e, de outro, porque a formacao de
novas folhas nos estagios subseqientes ocorre a uma velocidade mais
reduzida e seu tamanho é cada vez menor) o numero de flores formadas a
cada estagio, ou seja, a cada inflorescéncia subsequente, também deve
diminuir, sendo, portanto, funcdo do nivel em que se localiza. A quarta hipotese
intermediaria assume que, se o numero de flores por estagio segue uma lei
estavel sera, portanto, possivel modelar esta relacdo em funcéo deste estagio,

ou seja, da ordem da inflorescéncia sobre a haste:
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H4: O numero de flores por inflorescéncia é funcdo da ordem da
inflorescéncia sobre a haste que Ihe deu origem.

Ao aplicar este modelo sobre o modelo que estabelece o nimero de
fitbmeros reprodutivos em funcéo da soma térmica percebida pela haste, torna-
se entdo possivel prever o numero de flores produzidas sobre esta haste até
um momento dado.

Mas o numero total de flores por haste também é funcdo das
inflorescéncias produzidas pelas ramificacdes desta haste. Torna-se, portanto,
necessario conhecer as regras que condicionam, primeiramente, 0 surgimento
das ramificacdes sucessivas e, posteriormente as regras de funcionamento de
cada uma delas, no que diz respeito a sua velocidade de desenvolvimento, o
determinismo da inducéo floral e o determinismo do nimero de estagios florais
e do numero de flores em cada estagio.

Quanto ao determinismo do surgimento das ramificacbes primarias,
a hipodtese inicial é a existéncia de uma relacdo com o desenvolvimento da
haste principal. Assim, conforme referéncias para outras espécies, pareceria
que a primeira ramificacdo surgiria ou tornar-se-ia visivel apdés um certo
desenvolvimento da haste principal, ou seja, ap0s a emissao de um certo
namero de fitbmeros. A primeira ramificagcdo surgiria a partir da gema contida
no fitbmero mais antigo e as demais surgiriam a uma velocidade mais ou
menos similar a velocidade de crescimento da haste principal. Desta forma,
manter-se-ia uma distancia filocrbnica entre a haste principal e suas
ramificacbes constante ao longo do crescimento. Considerando-se H1

(velocidade de desenvolvimento constante da haste principal) seria possivel
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relacionar diretamente o surgimento de ramificagcdes ao niumero de entrends ja
produzidos pela haste principal. Desta forma:

H5: O namero de ramificacdes surgidas € funcdo do nuamero de
fitbmeros existentes sobre a haste principal.

Considerando-se que as ramificacdes sdo, na verdade, hastes, e
gue seu comportamento com relacéo a intercepcao da radiacdo e da alocacéo
dos assimilados é similar a haste principal, a previsdo de seu desenvolvimento
(a partir de seu surgimento) pode ser feita da mesma maneira que para a haste
qgue lhes deu origem. Dai decorre a ultima hipétese intermediaria:

H6: As ramificacbes apresentam 0 mesmo comportamento

ontogénico que a haste que lhes deu origem, mas distanciado no tempo.

1.3. Proposigcdo de um modelo geral
A integracdo destas hipoteses nos permitira predizer o namero
potencial de flores produzidas por uma haste e suas ramificacdes de tal

maneira que:

NF = ST SINE TN = 7 S0

onde: NF = numero de flores; HP = haste principal; ramif. =

ramificacdo 1 a n; NF/I = nimero de flores por inflorescéncia; NI = nimero de
. A s t p . . .
inflorescéncias por haste e Zt_le = soma téermica decorrida no periodo

considerado, entre o tempo t e t-1.



12

No caso de um primeiro crescimento a partir da semeadura, a planta
€ constituida apenas pela haste seminal (HP) e suas ramificacdes, e o modelo
acima proposto pode ser considerado como estimador do numero de flores por
planta. Neste caso, portanto, o numero total de flores produzidas por uma
planta de alfafa é o resultado do somatdrio do numero de flores produzidas por
cada inflorescéncia, multiplicado pelo niamero de inflorescéncias produzidas
pela haste principal (HP) e por cada uma de suas ramificacdes. Na auséncia de
limitacGes hidricas ou minerais, o0 nUmero destes componentes a um momento

dado é funcao da soma de temperaturas.

1.3.1. As possiveis limitagcdes do modelo

O modelo assim construido € um modelo potencial do nimero total
de flores produzidas por uma planta originaria da semente. Um tal modelo pode
nao revelar interesse pratico porque:

- trata-se de uma planta perene e a colheita de sementes no ano do
estabelecimento ndo é comum;

- mesmo para uma planta isolada, a formacao da coroa a partir da base das
antigas hastes, determina que, para 0s rebrotes seguintes, ocorra a
formacdo de varias hastes por planta, as quais podem ter seu
desenvolvimento afetado pela concorréncia intra-planta, por luz;

- 0 surgimento e o crescimento inicial (fase heterotrdfica) destas hastes
originarias de rebrote pode depender do nivel de reservas em carboidratos
soluveis contidos na coroa e na raiz. Este nivel de reservas é muito mais

importante do que aquele contido na semente e pode determinar uma
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velocidade inicial de desenvolvimento mais importante do que no
crescimento a partir da semente.

Finalmente, ao nivel da préatica, € necessario ter em conta a
populacdo de plantas. Ora, a passagem de um modelo potencial para uma
planta isolada (auséncia de competicdo) para uma escala de populacao, supde
gue sejam resolvidos o0s seguintes problemas:

a. A heterogeneidade da populacédo de plantas. De fato, mesmo estipulando a
hipétese de homogeneidade varietal, sabe-se que a variabilidade no seio de
um lote de sementes € consideravel. Junta-se a isto a heterogeneidade
devida as condicfes de implantacdo, data e uniformidade da emergéncia,
distribuicdo e densidade de plantas, etc.

b. A heterogeneidade da populacdo de hastes. Esta heterogeneidade existe
em funcéo do tipo de gema que origina a haste (axilar ou neoformada), da
data de iniciacdo de cada uma e de sua posicéao relativa no dossel;

c. Em condicao de populacdo densa (competicdo por luz), as ramificacdes séo
penalizadas. Uma funcdo de senescéncia destas ramificacbes deve ser
introduzida no modelo potencial para considerar esta limitacdo e poder
assim predizer o numero de flores por unidade de superficie.

No entanto, a obtencdo de um modelo potencial, mesmo de pouca
aplicacao pratica, reveste-se de importancia fundamental ao nivel da pesquisa,
pois funciona como referencial para a posterior verificagdo da modificacao
deste potencial durante a passagem da escala “planta isolada” a escala da
populacdo e, posteriormente, para diagnosticar adequadamente o0s

disfuncionamentos devido a limita¢cées na oferta de recursos do meio.
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2. REVISAO BIBLIOGRAFICA

O estudo das causas da variacdo do rendimento das culturas € uma
das tarefas da agronomia. O rendimento de sementes da alfafa ainda hoje é
irregular entre anos e entre regiées ou mesmo entre lavouras numa mesma
regido, da mesma forma que a qualidade de suas sementes. As causas ainda
hoje ndo sédo bem claras, apesar dos inumeros trabalhos de pesquisa que tem
buscado esclarecer estas variacfes. Ainda que o controle de certos aspectos
do manejo da lavoura (controle de pragas, invasoras, momento do corte,
irrigacdo, etc...) tenham permitido importantes aumentos de rendimento como
na Franca, Estados Unidos, Chile, etc.., estes rendimentos, considerados como
bons, ainda sdo suficientemente baixos e variaveis para que seja possivel
imputa-los simplesmente a uma insuficiéncia de C resultante de uma baixa
intercepcao da radiacdo solar. Com efeito, o modelo classicamente utilizado
para explicar um determinado nivel de rendimento relaciona a biomassa
produzida (MS) a radiacao interceptada, de modo que MS = Ep x (Ei x RFA),
onde Ey, € a eficiéncia de uso desta radiacdo pela planta ou seja a eficiéncia
biolégica e E; representa a eficiéncia de intercep¢cdo da radiacdo

fotossinteticamente ativa (RFA). E, portanto, necessario determinar o elo fragil
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da transformacéo acima descrita, para explicar uma baixa producao de graos.
Isto pode resultar:
- de uma insuficiéncia de intercepcdo devido ao fato do enchimento dos
graos poder coincidir com baixos niveis de radiacdo incidente ou devido a uma
forte degradacéao do indice foliar;
- de uma insuficiéncia biolégica que pode derivar, seja de uma menor
eficiéncia das folhas (envelhecimento, deficiéncia hidrica, mineral, etc...), seja
de uma insuficiéncia da “demanda” namero de gréos (baixo namero de flores,
falta de polinizacéo, abortamentos...)

Mesmo sem considerar o0 aspecto sementes, 0 interesse de
conhecer adequadamente a arquitetura das plantas torna-se imperativo quando
sdo abordados os problemas de andalise ou de modelagem bioclimética do

rendimento através dos componentes.

Em qualquer planta, a descricdo da posicao (i,)) de um érgdo em
termos de posicéo (i) e de ordem (j) pode parecer algo légico. Entretanto, para
estudar as caracteristicas ou propriedades deste 6rgdo, esta simples
caracterizacdo ndo é necessariamente a melhor abordagem. E necessario
privilegiar igualmente a arquitetura da planta como método de analise do
funcionamento, como foi provado pela aplicacdo do conceito de componente
aplicado a analise do rendimento dos cereais (Masle, 1985), cujos limites de

aplicacao, entretanto, ainda nao foram bem determinados.

Assim, para a colza (Brassica napus L.), Leterme (1985) estabeleceu

que o que descreve melhor a condicédo final de uma siliqua é muito mais a
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classe de idade do que o fato de pertencer a uma determinada ramificacdo. As
siliquas nascidas num dado dia tém caracteristicas comuns geradas pelo
fornecimento cotidiano de carbono através da radiacdo Rg, relacionado a
duracdo biologica da morfogénese, a qual é avaliada pela temperatura T e
levando em consideracdo o numero N de 6rgaos em competicdo. O valor da
condicdo de um componente €, desta forma, avaliado por um modelo da forma
(Rg/N)/T . Dito de outra forma, a andlise por ramificacdo é, neste caso, menos
pertinente do que aquela por classe de idade.

Nestes mesmos trabalhos, constatou-se igualmente que o filocrono,
indicador da velocidade de morfogénese, depende de uma parte da velocidade
de crescimento da planta e, por outra, do fato de que entre ramificacoes de
ordem diferente, seu valor varia entre o simples e o dobro, por multiplo inteiro,
corroborando com os trabalhos de Frankin (1970; 1972;1974) e de varios
filotaxistas. Tém-se, assim, os elementos de uma modelagem da posi¢cao de
um oOrgao sobre a planta méae.

Em outros casos, a abordagem em termos de ramificacdo se revela
bem adaptada. Os trabalhos de Turc (1988) com ervilha (Pisum sativum L.)
mostram o paralelismo entre radiacdo interceptada por uma determinada
“ordem” da inflorescéncia e o seu numero de grados. A analise em termos de
ordem aparece, neste caso, como pertinente, possivelmente porque a
ramificacdo é “curta”. Além do mais, uma outra idéia € assim formulada: toda
analise de ramificacdo devera ser feita numa perspectiva dinamica, que é

determinada pela acumulacao térmica e da radiacao interceptada.
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A consideracdo do periodo de formacdo de um o6rgdo leva a
necessidade de considerar a totalidade das alocacdes de biomassa que ocorre
durante o periodo considerado. Na escala da planta inteira, considerando as
espécies indeterminadas, existem dois sitios aéreos de alocacdo com
funcionamento sincronizado: um eixo vertical vegetativo — a haste principal —
gue gera novos estagios; e um eixo horizontal de ordem superior, limitado aqui
aos orgaos florais. A relacdo entre estes dois eixos foi examinada na ervilha
por Jeuffroy (1991), que analisou a elaboracdo do numero de graos formados
sobre cada estagio, em funcdo da quantidade de elementos nutritivos
disponiveis. Demonstrou-se que o numero final de estagios floriferos emitidos
sobre uma haste depende da nutricdo nitrogenada desta haste durante o
periodo estritamente vegetativo. A analise das formas de reparticdo dos
assimilados entre os pontos de demanda aéreos demonstrou que a haste é
prioritaria sobre os legumes enquanto esta se encontrar em crescimento ativo.
Durante o periodo de formacdo dos grdos, os assimilados sao direcionados
prioritariamente aos legumes dos diferentes estagios a expensas de sua massa
ou do numero de graos.

O interesse em considerar a condi¢do de crescimento como variavel
intermediaria para compreender melhor a influéncia das variacbes dos fatores e
condicbes do meio sobre o numero de grdos formados foi também
demonstrado para outras espécies, como sobre o centeio (Secale cereale L.)
(Gallagher et Biscoe, 1978), arroz (Oryza sativa L.) (Durr, 1984), soja (Glycine
max L.) (Pigeaire, 1984), colza (Leterme, 1985) e milho (Zea mays L.)

(Bertrand, 1991).
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N&o se pode decidir “a priori” qual é a analise mais pertinente da
estrutura da alfafa: somente em termos de “ordem”, de posicdo espacial dos
O0rgdos que aprovisionam a estrutura reprodutiva com assimilados, ou em
classe de “idade”. E, por esta razdo, que todo estudo das relaces entre
caracteristicas finais de um 6rgao (flor, vagem, semente, etc...) e sua posicao
deve ser precedido de um estudo ecofisiolégico da estrutura de populacdo de

flores, ou, ao menos, das inflorescéncias.

2.1. A elaboracao do rendimento de sementes na alfafa

A elaboracéao do rendimento de sementes ocorre ao longo de todo o
ciclo da planta, ou seja, inicia-se ja na germinacdo e emergéncia, ou no inicio
do rebrote quando as plantas séo cortadas ou pastejadas. O ciclo de producéo
de muitas leguminosas, quando analisado ao nivel de cada haste que compde
a planta, apresenta duas etapas bem distintas: a vegetativa, quando cada
fitbmero formado é responsavel pela producdo da folha e pelo menos uma
ramificacdo proveniente de uma gema axilar, e a reprodutiva, quando a gema
axilar de cada fitbmero formado ndo mais produz uma ramificagdo e sim uma
inflorescéncia. Durante a primeira etapa, o potencial reprodutivo da planta é
representado pelo primeiro componente do rendimento, que é o niamero de
hastes por planta. Por ocasiao da diferenciacéo floral, isto €, no inicio da etapa
reprodutiva, as hastes sobreviventes tornam-se férteis e as gemas axilares dos
fitbmeros formados, a partir dai, iniciam a formacdo do segundo componente

importante do rendimento de sementes, o numero de flores por haste. Este

altimo resulta do numero de inflorescéncias por haste e do numero de flores
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formadas em cada inflorescéncia. Neste momento, se estabelece o rendimento
potencial de sementes, através do numero de Ovulos formados por flor, do
namero de flores por haste e da densidade de hastes por area. Nas
leguminosas forrageiras perenes de crescimento indeterminado, a etapa
estritamente vegetativa até o inicio da etapa reprodutiva de uma determinada
haste é proporcionalmente curta, o que limita as possibilidades de recuperacao
a eventuais diminuicdes na oferta de recursos do meio (C e N) que possam
ocorrer durante este periodo. Esta € a razdo fundamental para conhecer
adequadamente os fatores capazes de afetar os componentes acima
enumerados e, por consequéncia, o potencial de producdo de sementes. O
controle destes fatores através do manejo torna-se, portanto, fundamental
desde o inicio do crescimento da cultura.

Finalmente, na medida em que ocorre a formacdo das
inflorescéncias e das flores, também devem se realizar eficazmente os
processos de polinizacao, fertilizacdo dos oOvulos e o desenvolvimento das
sementes. Desta forma, a elaboracdo do rendimento de sementes depende
diretamente dos componentes que sao definidos durante as etapas vegetativa
e reprodutiva, ambas afetadas pelo efeito da interacdo dos fatores ambientais
com o manejo da cultura. O numero de hastes por unidade de area determina o
namero de sitios para formacdo de inflorescéncias e é dependente da
densidade de plantas, fertilidade do solo, disponibilidade hidrica, competicéo
por plantas adventicias, momento do corte anterior, além da temperatura e da
radiacdo solar disponivel ao longo do ciclo. A sobrevivéncia das hastes esta

associada ao seu tamanho e vigor, os quais dependem do fornecimento de
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carbono, de minerais e da disponibilidade hidrica, condicionados pela
competicdo entre hastes de uma mesma planta. A eficacia reprodutiva das
hastes férteis € funcdo de sua propria condicdo nutricional e das demais
condicBes do meio ao longo do periodo de formacdo das inflorescéncias. O
namero de inflorescéncias por haste, o nimero de flores por inflorescéncia e o
namero de ovulos viaveis por flor sdo diretamente associados ao fornecimento
e reparticdo de assimilados entre o0 apice reprodutivo e outros pontos de
demanda. O numero de sementes por flor, ou seja, a porcentagem de 6vulos
fecundados e capazes de desenvolver uma semente é afetado pelas condicfes
do clima (radiacdo solar, temperatura, chuva e ventos), que condicionam a
atividade dos insetos polinizadores, mas que exercem também uma acao direta
sobre a sintese do carbono e do nitrogénio na planta. Ao contrario, o peso da
semente € o componente menos elastico e por isto menos afetado pelo manejo
da cultura, embora possa ser fortemente influenciado por temperaturas
elevadas e déficits hidricos pronunciados.

E necessario, portanto, conhecer adequadamente o determinismo do
desenvolvimento vegetativo e reprodutivo das espécies forrageiras
leguminosas e suas interacbes com o0 ambiente climatico para dominar
adequadamente as modalidades de manejo que conduzam a otimizacdo da
producdo de sementes das espécies com elevado potencial forrageiro.

Antes de propor um esquema tedrico da elaboracdo do rendimento
de sementes da alfafa, identificando os fatores passiveis de condicionar a
manifestacdo dos diferentes componentes deste rendimento, torna-se

necessario, inicialmente, fazer referéncia a bibliografia existente em relacéo:
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- ao conjunto das etapas anteriores a fecundacéo, que conduzem
ao estabelecimento dos sistemas (area foliar e raizes) que asseguram a
intercepcao e utilizacdo dos fatores de crescimento (radiacdo solar, minerais,
agua) e ao desenvolvimento do aparato floral (flores por haste e 6vulos por
flor);

- a etapa da fecundacédo, extremamente importante na alfafa, tendo
em vista a particularidade de sua polinizacdo aldogama e entomdfila obrigatoria,
e quando os fatores do meio agem sobre a prépria planta (temperatura sobre a
fertilidade do polen, por exemplo) e sobre a atividade dos polinizadores;

- a etapa pos-fecundacdo, quando se forma, fisicamente, o
rendimento de sementes via alocacédo do C para a formacédo do embrido e das

reservas da semente.

2.2. Desenvolvimento da planta a partir da semente

2.2.1. Da semeadura ao florescimento

Muitos estudos tém sido realizados envolvendo os efeitos dos
fatores do meio sobre o desenvolvimento inicial da alfafa, mas poucos fazem
referéncia aos seus efeitos sobre a ontogenia da planta. Um estudo do
comportamento das gemas de um hibrido de M. sativa, realizado por Arnault
(1969), bem como os trabalhos de Guy (1964) e Guy et al. (1971) sdo as
referéncias mais pertinentes para atender os objetivos do presente trabalho,
em relacdo ao desenvolvimento arquitetural da alfafa. Eles foram a base da

revisdo dos aspectos morfogénicos da espécie.
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2.2.1.1. A germinacao e o desenvolvimento da haste principal

Em relacdo a germinacao, a alfafa € considerada uma planta pouco
sensivel a temperatura (Fayemi, 1957;Townsend & McGinnies, 1969). Estes
altimos autores observaram pequena variacdo na porcentagem final de
germinacdo das sementes de alfafa submetidas a quatro regimes de
alternancia de temperaturas (dia/noite) entre 5°C/20°C a 20°C/30°C. No
entanto, a velocidade de absorcdo de agua e de surgimento da radicela e do
hipocodtilo sdo fortemente influenciadas pela temperatura. Fayemi (1957)
verificou que, sob temperaturas mais elevadas, quase todas as sementes
haviam absorvido agua e germinaram nas primeiras 24 horas. Enquanto isso,
aguelas sementes expostas a temperaturas mais baixas retardaram a absorcéo
de agua e, por consequéncia, a germinacdo prosseguiu por até 96 h. Da
mesma forma, Heinrichs (1967) verificou um efeito muito significativo da
temperatura sobre a velocidade de germinacdo em 32 diferentes variedades
estudadas. A 5°C a maxima taxa de germinacéo diaria foi atingida no nono dia,
enguanto que a 20°C esta maxima taxa era atingida ja no segundo dia.
Entretanto as diferencas na porcentagem de sementes germinadas ndo sao
mais detectadas apds 6 a 7 dias ap0s o inicio da germinacao (Fayemi, 1957;
Townsend & McGinnies, 1969).

Da mesma forma que para outras espécies, é a temperatura do solo
a mais correlacionada a germinacdo e ao crescimento inicial. Assim, todo
estudo sobre crescimento e desenvolvimento que utilize a temperatura do ar

como referéncia, deve considerar como ponto de partida a emergéncia ou,
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ainda mais apropriadamente, a completa expansdo da primeira folha
unifoliolada.

Na germinacdo a semente origina uma haste ereta, herbacea,
contendo na sua base os dois cotilédones e o primérdio das duas primeiras
folnas. O crescimento desta primeira haste é monopodial. As folhas séo
alternadas e dispostas sobre a haste segundo uma filotaxia distica. A primeira
folha a surgir, e ja presente na semente, € unifoliolada. As folhas seguintes sédo
trifolioladas e contém, na sua base, duas estipulas relativamente grandes, com
bordos dentados, que asseguram uma boa protecdo inicialmente a gema
terminal e posteriormente as gemas axilares.

A temperatura afeta de maneira similar o desenvolvimento das
hastes, sejam elas originadas da semente ou provenientes de gemas axilares.
Apés a emergéncia, o crescimento inicial da alfafa é acelerado por
temperaturas entre 20 e 30°C, as quais determinam uma mais rapida expansao
foliar (Garza et al., 1965; Pearson & Hunt, 1972a; Ueno & Smith, 1970b). Por
outro lado, apds seis semanas o0 crescimento € favorecido por temperaturas
médias entre 15°C e 20°C (Garza et al., 1965; Gist & Mott, 1957; Pearson &
Hunt, 1972b). Resultados de Garza et al. (1965) indicam que é sobretudo a
temperatura noturna que desempenha o papel preponderante. Isto,
provavelmente, esta relacionado ao fim do periodo heterotrofico da haste -
apos a formacdo de uma area foliar suficientemente importante - a partir do
qual as temperaturas menos elevadas tém um efeito mais favoravel sobre a

razao fotossintese/respiracao.
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O numero de folhas em expansdo ndo parece ser afetado pela
temperatura (Wolf & Blaser, 1971b), mas a velocidade de aparecimento
aumenta com a mesma (Pearson & Hunt, 1972d; Sato, 1971; Wolf & Blaser,
1971b) até um maximo de 30 °C, diminuindo com a elevagdo da temperatura a
partir dai (Pearson & Hunt, 1972a). No entanto, quando se toma como
referéncia um tempo térmico, como, por exemplo, graus-dia ou soma térmica
diaria, esta velocidade de aparecimento de folhas de cada haste é
relativamente constante, assim como ocorre para a maioria das plantas. Guy
(1964) observou, por outro lado, que esta velocidade pode ser afetada pela
interacdo entre o estadio de desenvolvimento da planta e o fotoperiodo. Em
estadios bem jovens do desenvolvimento da planta, no caso até a quinta folha,
o intervalo entre o surgimento de duas folhas consecutivas era de 120 a 125°C
sob iluminacao constante (24 h de luz), enquanto que em dias curtos (9 h) este
intervalo diminuia para 105 a 120°C, na média das cultivares observadas. Esse
autor também verificou uma interacdo entre fotoperiodo e ecotipo, relacionada
a dorméncia hibernal: a diferenca entre dias longos e dias curtos era mais
importante quanto mais dormente era o ecotipo.

Conforme Guy (1964) o numero de folhas emitidas por uma haste de
alfafa pode ser considerada como uma funcao linear da soma de temperaturas
ocorridas no periodo considerado. No entanto, ocorre uma inflexdo logo no
inicio do desenvolvimento (no estadio de quatro a seis folhas trifolioladas, em
dias longos e cinco a nove folhas trifolioladas quando em dias curtos), com
fortes efeitos varietais. Segundo esse autor, a inflexdo parece estar ligada ao

surgimento da primeira ramificacdo. Para hastes originarias de um rebrote,
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Duru et al. (1993) também observaram uma diminuicdo da velocidade de
emissdo de folhas, ao compararem o desenvolvimento até 100°C de acumulo
térmico com um actmulo até 500°C. Quando expressa em filocrono, os valores
variaram entre 18 e 76 graus-dia por folha até 100°C e entre 58 e 161 graus-dia
para um acumulo até 500°C. A variabilidade observada foi associada ao
namero do rebrote no ano, ao préprio ano, e a densidade de plantas. De
qualquer forma, a diminui¢do no ritmo de emissao de folhas foi observado bem
antes da manifestacdo visual da floracdo, de tal maneira que ndo se pode
invocar unicamente uma relacdo com a fenologia. Ainda que os autores nao
tenham estabelecido uma relacdo entre esta modificacdo na velocidade de
emissdo de folhas e outros fenbmenos morfogénicos, € importante salientar
gue o surgimento das primeiras ramificacdes ocorre justamente entre aquelas
duas somas de temperaturas utilizadas pelos autores (100 a 500 GD), o que
pode estar de acordo com a suposicdo de Guy (1964). Por outro lado, Wolf &
Blaser (1971b) atribuiram a diminuicdo da velocidade de formacao das folhas
ao surgimento dos primeiros botdes florais, e ndo fizeram referéncia ao efeito
do surgimento das primeiras ramificacdes. Igualmente, Medeiros et al. (1997)
referiram-se ao inicio do florescimento como sendo o ponto de inflexdo, quando
o filocrono passa de 45 graus-dia na etapa vegetativa para 135 graus-dia na
etapa reprodutiva.

A taxa de emissdo de folhas ou filocrono, é uma variavel
morfogénica genotipica (Lemaire & Chapman, 1966) e, por esta razao,
diferencas entre autores podem ser devidas aos diferentes gendtipos

estudados, embora também possam haver outros efeitos ligados ao meio.
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Quando expressa em termos de tempo térmico esta varidvel deve ser
relativamente constante para um mesmo genotipo, ressalvadas as etapas
acima discutidas. No entanto, também pode variar sensivelmente quando
outros fatores do meio limitam o crescimento, sobretudo a disponibilidade
hidrica. Nao se encontram referéncias neste sentido com relacdo a alfafa, mas
trabalhos realizados com outras espécies, como por exemplo, com cornichdo
(Morales et al., 1997), demonstraram que o déficit hidrico pode reduzir a taxa
de emissdo de folhas, embora esta seja a ultima varidvel morfogénica a ser
afetada em condicdes de estresse.

A area foliar formada por haste e, portanto, sua capacidade de
intercepcao da radiacdo solar e fixacdo do carbono dependem da velocidade
de emissao de folhas, além, é claro da duracdo de vida desta folhas, mas
depende também do tamanho individual das folhas. No caso da alfafa, a forma
e o tamanho das folhas variam na medida em que estas vao surgindo sobre a
haste (conforme a Figura 1a). O tamanho maximo é atingido ao nivel dos nés
que precedem a primeira inflorescéncia, diminuindo paulatinamente nos
fitbmeros subsequentes, até ndo ser mais do que um simples esboco de folha,
constituida de duas estipulas e, freqientemente, apenas um foliolo muito
reduzido (Guy, 1964). Mas, a ordem da ramificacdo e as condicbes de
temperatura e fotoperiodo também afetam a forma e o tamanho, conforme o
mesmo autor, posteriormente confirmado por Sato & Itoh (1974). Esses ultimos
verificaram que, seja qual for o regime fototérmico, o comprimento do peciolo
diminui com a ordem da folha na haste, mas ele € mais curto em temperaturas

mais baixas (15°C/10°C) em qualquer fotoperiodo, atinge um tamanho maximo
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em temperaturas intermediarias e diminui novamente com temperaturas mais

elevadas (30 °C /25°C) em fotoperiodo médio (12h).
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FIGURA 1. Polimorfismo foliar em alfafa: A) em funcdo da ordem de
surgimento da folha na haste (Arnault, 1969); B) em funcéao
do fotoperiodo (Guy, 1964).

O polimorfismo foliar ndo resulta unicamente do tamanho dos
foliolos e peciolos, mas também da modificacdo da relagéo
comprimento/largura (C/L), a qual é diferente conforme a ordem de surgimento
da folha. Segundo Guy (1964) esta evolucdo da forma da folha ao longo da
haste, tem relacéo direta com a inducéo floral. Independente do tipo de haste

(haste principal ou ramificacdo), a relacdo C/L aumenta progressivamente a

partir da base até o primeiro né florifero. Conforme esse autor, a inducao floral
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da gema axilar de um determinado fitbmero somente ocorreria quando a
relacdo C/L da folha respectiva ultrapassasse um determinado limite (2,7 no
caso dos estudos do autor). No entanto, suas explicacbes ndo sé&o
suficientemente claras: ndo é estabelecida nenhuma relacdo de ordem tréfica,
como por exemplo, o fato desta relagcdo poder representar uma determinada
area foliar, o que permitiria formular alguma hipétese ligada a um limite minimo
de superficie de captacdo de energia luminosa, necessaria para promover o
inicio da inducéo floral.

Portanto, conforme ilustrado na Figura la, o tamanho dos foliolos
aumenta progressivamente na medida em que vao surgindo, atingindo um
maximo e posteriormente decrescendo, independentemente do regime
fotoperiddico, conforme mencionado por Arnault (1969). Mas, sua forma é
alterada pelo comprimento do dia. Na Figura 1b pode-se visualizar este efeito
sobre a forma dos foliolos, conforme as observacfes de Guy (1964). De acordo
com este autor, o comprimento dos foliolos presentes na haste num dado
momento, aumenta a partir da base da haste, passa por um maximo e
decresce até a extremidade. A largura aumenta com a ordem das ramificacdes
nos primeiros estadios de crescimento, mas a variagdo € muito menos
importante do que a variagdo no comprimento, 0 que determina fortes
variacfes na relacdo C/L e também na area da folha. Em dias curtos as folhas
sdo bem maiores, o que é devido, sobretudo ao maior comprimento do que a
maior largura.

A forma do foliolo também ¢é influenciada pela temperatura:

considerando fitbmeros de mesma posicdo sobre a haste, a relacdo C/L
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aumenta com o aumento da temperatura entre 15 °C/10°C e 30°C/25°C (Sato,
1971).

Quanto ao tamanho da folha, existem grandes diferencas varietais,
conforme a espécie. De modo geral, M. sativa apresenta folhas maiores do que
M. falcata e o tamanho das folhas de seus hibridos depende do grau de
hibridacdo de cada uma, 0 que aumenta muito a variabilidade desta
caracteristica. No entanto, a temperatura e o fotoperiodo determinam variacdes
muito maiores nesta caracteristica do que os efeitos genéticos.

O maximo tamanho da folha é atingido sob temperaturas em torno
de 20°C (Bula, 1972; Nelson & Smith, 1969; Pearson & Hunt, 1972a, 1972b;
Robinson & Massengale, 1967; Wolf & Blaser, 1971b). A 30°C o tamanho da
folha pode diminuir até a metade do seu maximo valor (Nelson & Smith, 1969).
Para Wolf & Blaser (1971b), as folhas produzidas a 10°C eram quatro vezes
menores do que aquelas produzidas a 21°C, enquanto as folhas produzidas a
32°C atingiam um tamanho intermediario.

Para Sato (1974), estudando a variedade Du Puits, o tamanho das
folnas era maior a 20 ou 25°C e, contrariamente a Guy (1964), as folhas
produzidas em baixas temperaturas (15°C) eram menores sob fotoperiodos
curtos (8:00 h). Segundo o autor, as folnas eram maiores a medida em que o
fotoperiodo aumentou de 8:00 para 12:00 e 16:00 h.

Com excecao da primeira semana de rebrote (Leach, 1971), a maior
velocidade de surgimento de folhas observada em temperaturas superiores a
20°C, nao foi capaz de compensar o menor tamanho dos foliolos. Em

consequéncia, a velocidade de formacdo da éarea foliar foi maxima sob
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temperaturas médias em torno de 20°C (Bula, 1972; Pearson & Hunt, 1972b;
Wolf & Blaser, 1971b). Para os primeiros autores, por exemplo, a velocidade de
formagao da area foliar a 21°C foi 50% maior do que a 32°C e quase trés vezes
mais importante do que a 10°C.

A maior velocidade de acumulo de area foliar e um periodo de
crescimento vegetativo mais longo determinam uma superficie foliar por planta
muito maior sob um regime de 20°C/15°C que sob um regime 30°C/25°C
(Pearson & Hunt, 1972b). Entretanto, nao ficou claro quanto o maior periodo de
crescimento sob temperaturas inferiores a 20/15°C foi capaz de compensar a
menor velocidade de emissao de folhas.

O efeito da temperatura sobre massa especifica da folha (MEF -
peso/area foliar) ndo fica muito claro nos diferentes trabalhos de pesquisa
consultados. Por exemplo, quando se mede a area total de folhas por planta,
tanto se encontram aumentos no MEF com aumentos na temperatura (Pearson
& Hunt, 1972b), como também é possivel ndo se verificar qualquer relacéo
(Bula, 1972 ; Nelson & Smith, 1969). Quando as medidas consideraram folhas
individuais, o resultado depende da posicdo da folha sobre a haste. Assim, Ku
(1972) citado por Field et al. (1976), medindo a massa especifica de folhas
completamente expandidas e sempre na mesma posicdo sobre a haste,
verificou que esta era maior em plantas que cresceram sob um regime de
temperaturas dia/noite de 20°C/15°C do que nas plantas crescendo sob um
regime de 30°C/25°C. As diferencas entre os trabalhos sdo, provavelmente,
devidas ao efeito da idade da folha, que se introduz quando populacdes de

folnas sdo comparadas (Pearson et al., 1969). Desta forma, ndo constitui
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surpresa o fato de Robinson & Massengale (1967) ndo terem encontrado
diferencas na MEF de folhas de alfafa, mesmo com diferencas na temperatura
média do ar superiores a 7°C, entre diferentes rebrotes.

A temperatura sob a qual a folha se forma também pode afetar a
taxa liquida de troca de carbono das folhas de alfafa através de modificacbes
na sua estrutura interna. Bula (1972) sugere que a diminuicdo do tamanho das
células palicaddicas, maiores espacos intercelulares e maiores células
vasculares nas folhas das plantas submetidas a temperaturas constantes de 20
°C e 25°C em comparacgdo a plantas crescendo entre 30 °C e 35°C, podiam
determinar um aumento na capacidade fotossintética destas folhas. Entretanto,
Ku (1972), citado por Field et al. (1976) concluiu, apds haver examinado o
efeito da temperatura sobre caracteristicas fisicas (porcentagem de espacos
intercelulares, MEF) e fisoldgicos (taxa de troca de carbono), que ndo havia
relacdo entre estas caracteristicas fisicas e taxa de troca de carbono. Mas,
para um dos genotipos estudados, a taxa de troca de carbono foi mais baixa a
30°C do que a 20°C, enquanto que outro gendtipo ndo mostrou diferenca.

O efeito da temperatura sobre o comprimento final dos entrends néao
aparece de forma clara na literatura disponivel. Sato (1971) verificou que, num
periodo de trinta dias de crescimento, 0 maior comprimento médio dos
entrends era obtido em temperaturas mais elevadas (30°C/25°C). No entanto, a
diferenca para os entrenés formados a 20°C/20°C foi inferior a 20%. A maioria
das trabalhos fazem referéncia apenas ao comprimento final das hastes, sem
referéncia ao numero de entrends. Assim, Jensen et al. (1967) e Nelson &

Smith (1969) ndo observaram diferencas no comprimento total das hastes em
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funcdo de diferentes temperaturas, enquanto Smith (1970a) verificou que as
hastes eram maiores quando crescendo sob temperaturas relativamente
baixas. Entretanto, ndo fica claro, na apresentacdo de seus resultados, se a
medida refere-se a altura média da planta ou ao comprimento médio das
hastes colhidas. Ao medir a altura das plantas, Bula (1972) observou que as
plantas eram mais altas quando crescendo sob temperatura constante de 25°C.
No inicio do florescimento, um regime térmico de 27°C/21°C foi mais favoravel
a maior altura (Smith, 1970a). Mas, em estadios mais préximos a maturidade, o
regime 20°C/15°C foi o que determinou a maior altura das plantas (Pearson &
Hunt, 1972). Da mesma forma Smith (1970a) e Pearson & Hunt (1972)
verificaram que, no inicio do florescimento as plantas crescendo com
temperaturas entre 15 e 20°C eram mais altas do que aquelas submetidas a
temperaturas entre 25°C e 30°C.

O alongamento da haste é favorecido por um regime de dias longos.
Para um mesmo fotoperiodo, a temperatura afeta a velocidade de realizacao
do potencial de alongamento (correlacdo positiva), enquanto que a limitacédo
hidrica age como em elemento de blogueamento deste efeito. Os trabalhos de
Sheehy et al. (1979) demonstraram bem estes dois tipos de acdo sobre o
alongamento dos entrends.

Sem informacdo sobre o numero de entrends torna-se impossivel
determinar, a partir do comprimento médio da haste, os efeitos da temperatura
sobre o alongamento dos entrends individuais. Entretanto, aparentemente, o
efeito da temperatura sobre este parametro explica apenas parcialmente o

efeito sobre o comprimento total da haste.
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A massa especifica da haste (massa por unidade de comprimento)
ou dos entrends individuais pode também ser influenciado pelo regime térmico.
A massa dos segmentos de 10 cm de hastes que cresceram até o inicio do
florescimento sob um regime quente (32°C/24°C) ou ameno (18°C/10°C),
referido por Smith (1970 b), indica que a massa especifica dos segmentos da
base é maior para plantas crescendo sob um regime de temperaturas amenas.
Bula (1972) também verificou que o peso de segmentos da base das plantas
crescendo durante 25 dias sob temperaturas de 20°C, 25°C, 30°C ou 35°C
diminuiu com o aumento da temperatura. Logicamente, as diferencas
observadas na massa especifica da haste contribuem, também, para as
diferencas observadas no comprimento total da mesma na maturidade. O
aumento da massa especifica da haste pode estar correlacionado a uma menor
velocidade de emissao de fitbmeros que determinaria, deste modo, uma maior
duracdo do periodo de crescimento destes entrends sob temperaturas mais

baixas.

2.21.2. O processo de ramificacdo das hastes e seu
desenvolvimento

No periodo de estabelecimento da cultura e considerando a etapa

vegetativa, os cotilédones e cada folha formada (portanto cada fitbmero)

abrigam uma séria descendente de gemas vegetativas (Arnault, 1969). O

namero de gemas por fitbmero € variavel segundo a ordem do fitbmero e varia

com o vigor da planta. Esta variagcdo em funcédo da ordem do fitdbmero pode ser

visualizada na Figura 2. As gemas apresentam uma disposi¢cdo simétrica : a
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série de ordem «n» é simétrica em relacdo ao plano definido pela haste
principal e os pontos de origem dos cotilédones. Esta simetria se estende a

posicao relativa das pré-folhas e das gemas, conforme a Figura 3.

)

Ordem do fitomero

L

Mimero de gemas por fitimero

s gem_a;reg_etﬁuas B gemas reprodutivas

FIGURA 2. Namero de gemas na haste principal da alfafa conforme
a ordem do fitbmero. A ordem 0 corresponde ao
primeiro no floral (adaptado de Arnault, 1969)

<—plano de simetria

eotilédon —— ~ ™~

gema pré-f)lhasl gema 1
gema l / qema3

O
folha > folha «n-1»
«n» ? (%

gema i gema 2

FIGURA 3. Diagrama de disposicado das gemas axilares
na alfafa (Arnault, 1969).
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Entretanto, normalmente apenas uma e, algumas vezes duas
gemas, originam uma ramificacdo. A primeira ramificacdo surgida se localiza,
na maioria das vezes, na axila da primeira folha (folha unifoliolada). Raramente
ela aparece na axila dos cotilédones ou das primeiras folhas trifolioladas
(Tabela 1).

TABELA 1. Localizacdo da primeira ramificacdo sobre a haste
principal (Guy, 1964)

localizacdo da primeira ramificacéo

Tratamento* Cotilédone Folha 12 folha 22 folha 3% folha
unifoliolada  trifoliolada trifoliolada  trifoliolada

dias longos 1 209 5 0 0

dias curtos 3 125 5 3 0

*dia longo = 24 horas de iluminacédo; dia curto = 9 horas de iluminacdo

As ramificacbes seguintes aparecem no fitbmero cotiledonar e nas
primeiras folhas trifolioladas. O estadio de desenvolvimento em que se
manifesta 0 aparecimento da primeira ramificacdo varia em funcdo do regime
fotoperiddico. Segundo Guy (1964) os dias curtos retardam o aparecimento da
primeira ramificacdo, mas sem agir sobre a sua localizacdo. Esse autor
observou que, em dias longos era necessario, em meédia, 40 dias ou 4,7 folhas
para o surgimento da primeira ramificacdo, enquanto que em dias curtos este
periodo aumentava para 53 dias ou 6,7 folhas. Entre as cultivares observadas,
somente uma manifestou uma certa insensibilidade ao comprimento do dia.

Aparentemente, o numero de ramificacfes axilares iniciadas nao é

afetado pela temperatura. Segundo Nelson & Smith (1968a) ndo existe muita
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diferenca neste componente entre um rebrote de inicio de primavera e um
rebrote de verdo, quando as diferencas de temperatura foram em média
superiores a 5°C.

De qualquer forma, fica claro que a importancia das ramificacdes
como componente do rendimento de sementes, depende de seu numero e de
sua duracdo de vida. Na auséncia de outras limitacdes € a competicdo por luz
o fator determinante, de um lado porque determina a sua iniciacdo ou nao e, de
outro lado, porque determina sua capacidade de sobreviver até a etapa
floracao - embriogénese.

Para uma planta isolada, pode-se considerar que nao havera
limitacdo por luz e que todas as ramificacbes — pelo menos as ramificacdes
primarias — poderdo ser iniciadas e se desenvolver até a formacdo das
sementes. Entretanto, na condicdo de comunidade, mesmo no ano do
estabelecimento, havera, evidentemente, limitacdo devido a competicdo, que
sera tdo mais importante quanto maior for a densidade de plantas. A ativacéo
das gemas nao depende unicamente da intensidade luminosa mas, sobretudo,
de sua qualidade ou, mais exatamente, da razdo vermelho/vermelho distante
(Davies & Thomas, 1983; Casal et al., 1986; Frank & Hoffman, 1994). Mesmo
que a qualidade da luz haja permitido que a gema inicie seu crescimento, seu
desenvolvimento posterior pode ser limitado pelo crescimento das partes mais
antigas, que determina a intercepcéo da luz incidente, conduzindo a morte das

ramificacbes sombreadas.
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Em plantas isoladas, a partir de um total de 15 a 25 folhas
trifolioladas surgidas sobre a haste principal, comecam a surgir ramificaces
secundarias sobre as ramificacfes primarias mais antigas (Guy, 1964).

As diferentes ramificacbes ndo apresentam todas a mesma
velocidade de crescimento. Aparentemente, segundo Guy (1964), existe
dominancia de uma a duas sobre as demais : haste principal > ramificacdo da
folna cotiledonar > ramificacbes dos primeiros fitbmeros com folhas
trifolioladas, de modo que a taxa de surgimento de folhas e outras
caracteristicas podem ser diferentes da haste que Ihes deu origem. No entanto,
esse autor ndo realizou um acompanhamento detalhado do crescimento das
diferentes ramificacbes e nao foram encontradas referéncias bibliograficas

fazendo alusdo a este tema.

2.3. O rebrote ap0s o corte

2.3.1. Formacao da coroa

O desenvolvimento de uma planta de alfafa no primeiro ciclo do ano
da implantacdo (semeadura - florescimento), se caracteriza pela emissédo de
uma s6 haste, que apresenta um grau de ramificacdo altamente dependente da
densidade de plantas. Desta forma, se for considerada apenas a haste
principal, o numero de hastes por unidade de superficie é funcdo unicamente
da densidade de plantas.

Apos o fim do primeiro ciclo ou apds o corte, 0 que resta da planta é
um conjunto formado pelos entrenos inferiores da haste principal, a qual,

havendo desenvolvido ramificacdes (hastes secundarias), contera também uma
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parte daquelas ramificacdes mais baixas, ou seja, todos os fitbmeros presentes

abaixo da altura do corte. Isto da origem a formacdo da « coroa », conforme o

esquema representado na Figura 4A. Desta forma, se ndo ha fatores limitantes,

este processo prossegue sucessivamente, aumentando o tamanho da coroa a

cada rebrote.

nivel do corte

BN

R3

R1

e

/ —  nivel do corte —
nivel do solo

'.\;\%}t\y‘l}///ﬁv»‘“\y’\“’\_v"{,_;f N

e

/ “

T2

FIGURA 4. A) Esquema representativo da formacao da coroa: | apds o primeiro corte;
[l. Apés o segundo corte; Ill. Apos o terceiro corte. As partes brancas
representam as hastes do ultimo rebrote. B) Os diferentes tipos de hastes:
I. Desenvolvimento a partir da semente: haste principal (HP) e as
ramificagbes primarias ( R1 a R8), todas axilares (T1). Il. Plantas adultas,
com as hastes do tipo T1 originarias de gemas axilares das hastes antigas

e as hastes do tipo T2, originarias de gemas neoformadas.
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Nos ciclos seguintes, a densidade de hastes ndo é mais uma funcéo
do numero de plantas por area, uma vez que cada planta produzira varias
hastes principais. Além do mais, sob altas densidades de plantas, a
concorréncia por luz diminui a possibilidade de expressdo do numero potencial
de hastes por planta.

A modificacdo da estrutura da populacdo de hastes se explica,
portanto, pela formacdo de uma coroa mais ou menos importante conforme a
densidade de plantas. Sob uma baixa densidade de plantas, a competi¢cdo por
luz permite a expresséao e a realizacdo das ramificacdes de ordem inferior (nos
fitbmeros da base da haste principal no primeiro rebrote, e/ou dos fitbmeros da
base das hastes originadas nos rebrotes precedentes). Isto determina a
formacdo de uma coroa tdo mais desenvolvida quanto menor for a densidade
de plantas.

Vé-se, portanto, que o tamanho da «coroa » aumenta, em auséncia
de competicdo, com o0 numero de cortes e a idade da planta. Com a chegada
do outono, o crescimento das hastes diminui e a alocacdo de assimilados é
priorizada para o crescimento radicular e o acumulo de reservas (Gosse et al,
1982 a; 1982 b, Gosse et al., 1983, Durand, 1987, Durand et al., 1989, Khaity &
Lemaire, 1992). Ao mesmo tempo, ocorre o fendmeno do “crescimento
contratil’, ou seja, o afundamento da coroa no solo, que € mais notavel nas
cultivares do tipo Flamengo, e que pode ser entendido como um mecanismo de
protecao da planta contra as condicfes adversas do inverno.

A partir do segundo ano, observa-se, portanto, uma estrutura de

planta completamente modificada em relacdo aquela do ano de implantacao:
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por um lado ha a formacdo da coroa com gemas axilares subterraneas (por
efeito do crescimento contratil) que sobreviveram ao inverno e, por outro lado,
a presenca de gemas neoformadas, geralmente localizadas na regido de
transicdo entre o pivé e a coroa (Durand, 1987, Gosse et al., 1988)

Em regiGes com invernos rigorosos, o primeiro rebrote de primavera
€ realizado as expensas das reservas acumuladas no pivd, uma vez que néo
existe area foliar disponivel. Neste primeiro rebrote, todas as haste sdo de
origem subterranea.

No caso de culturas destinadas a producdo de sementes, este
primeiro crescimento geralmente ndo € utilizado para esta finalidade. Apesar
de apresentar um alto potencial para producdo de sementes, o excesso de
crescimento vegetativo determina, quase invariavelmente, um acamamento
total, com perdas muito elevadas. O procedimento recomendado é a
eliminacao deste primeiro rebrote através de corte, destinando-o a producao de
feno (Hacquet, 1986, 1988a, 1988hb).

Resulta entdo, uma estrutura de planta constituida pela coroa —
contendo um certo numero de gemas axilares entre o nivel do solo e altura do
corte e um conjunto de gemas subterraneas axilares ou neoformadas (ver
Figura 4 B) — e um pivd mais ou menos desenvolvido e com uma reserva em
acucares mobilizaveis, seja para o desenvolvimento inicial das hastes seja para

o crescimento radical, ou ainda, para assegurar a taxa de respiracao pos-corte.
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2.3.2. Os diferentes tipos de haste

De acordo com Leach (1968; 1969) existem dois tipos de haste bem
diferenciadas pelo seu ritmo de crescimento : as hastes do tipo 1 (T1) e as
hastes do tipo 2 (T2). As primeiras (T1) sédo originadas pelas gemas axilares,
enguanto que as do tipo T2 sado originadas de gemas neoformadas na regido
de transicdo entre a coroa e o pivd (Figura 4 B). Apesar de alguns estudos
realizados sobre o seu comportamento (Leach, 1968; Leach, 1969; Gosse et
al., 1988), ainda restam muitas questdes relativas ao seu aparecimento e seu
crescimento posterior. Uma vez que seu modelo de desenvolvimento ainda néo
foi estudado, é dificil explicar suas diferencas de comportamento via efeitos do
meio sobre seus ritmos morfogénicos.

O numero potencial de hastes T1 é determinado pela altura do corte
precedente, o qual determina o numero de fitbmeros e, por consequéncia, o
namero de gemas axilares que restam na coroa acima do solo, enquanto que o
namero de hastes T2 é, provavelmente, funcdo do diametro do pivd, ou seja,
da quantidade de sitios disponiveis para a formacao destas gemas.

Numerosos trabalhos demonstraram a relacdo positiva entre o
didmetro da coroa e o numero total de hastes por planta. Por exemplo, Everett
& Sprague (1963), os quais demonstraram também o efeito da altura do corte
sobre o numero de gemas e de hastes por planta, mas sem fazer referéncia a
existéncia de diferentes tipos de hastes.

Em resumo, pode-se inferir que o numero de hastes Tl é
determinado pela altura do corte e que o numero de hastes T2 € determinado

pelo tamanho da planta, o qual é funcéo das condicbes de competicao e de sua
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idade. Assim, a proporcdo potencial dos dois tipos de haste € o resultado da
interacdo de dois fatores: altura do corte e tamanho da planta. Mas, a
manifestacdo do numero potencial de hastes T1 e T2, portanto, a proporcao
dos mesmos que se inicia depende da idade destas gemas ou, em outras
palavras, do estadio de desenvolvimento da cultura no momento do corte. O
tempo decorrido entre o corte e o inicio do surgimento destas novas hastes
deve ser determinado por uma condicdo inicial da planta, ou seja, da
disponibilidade em reservas de carbono e nitrogénio. De qualquer forma, séo
as hastes T1 que aparecem primeiro (Gosse et al., 1988). Por outro lado, em
baixa densidade de plantas, Dufour et al. (1989) verificaram que as hastes T1
ndo desapareceram e que, por conseqiiéncia, sua proporcdo permaneceu
superior a das hastes T2 e que, contrariamente as observacdes realizadas por
Gosse et al. (1988), as hastes T1 e T2 surgem ao mesmo tempo.

O papel das hastes T2 na elaboracdo da biomassa total da cultura
foi bem demonstrado por Gosse et al. (1988), os quais verificaram que estas
eram responsaveis por 69 a 88% da producdo total, como conseqiéncia da
intercepcdo de 60 a 76% da radiacdo total interceptada pela cultura. Apesar
das hastes T1 aparecerem antes do que as T2, estas Ultimas apresentaram
uma velocidade de crescimento bem superior, de modo que acabaram
tornando-se dominantes em relacdo as primeiras. Uma das hipéteses
levantadas para explicar a velocidade superior das hastes T2 é a remobilizacao
prioritaria de reservas para estas ultimas, o que permitiria que elas acabem
ficando em posicao privilegiada em relacdo as T1, no momento em que estas

tornam-se autotréficas (Dufour et al.,, 1989). A dominancia € mais marcante
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quando a velocidade de crescimento da cultura € maior, 0 que determina
também uma grande mortalidade das hastes T1 ao longo do seu ciclo. A
contribuicdo das hastes T1 na intercepcdo da radiacdo €, portanto, limitada
(menos de 30%). Entretanto, elas podem desempenhar um papel
preponderante devido a sua rapida emergéncia apés o corte, etapa na qual a
disponibilidade de area foliar € o principal fator limitante. Com efeito, Leach
(1968) verificou que um corte muito baixo (que elimina ou diminui o nimero
potencial de T1) determinou uma baixa emergéncia de hastes, limitando a
velocidade inicial do rebrote, embora esse autor ndo faca referéncia a tipos de
haste.

N&o existem estudos sobre producdo de sementes que cologuem
em evidéncia a participacdo do tipo de haste no rendimento. Pode-se, no
entanto, inferir que se as hastes T2 sdo mais vigorosas durante a etapa
vegetativa, isto dever ter consequéncias sobre a formacdo do numero de flores
por haste e a posterior formacdo do niumero de sementes por haste e sobre o
peso individual da semente. Se isto for provado, torna-se necessario melhor
conhecer as condicbes que determinam a maior propor¢do de hastes T2 na
populacdo para, desta forma, promover o rendimento e a qualidade das

sementes.

2.3.3. Desenvolvimento do sistema radical
No processo de germinacédo a radicula é a primeira estrutura a surgir
e, durante todo o desenvolvimento inicial da alfafa, a prioridade de alocacao de

metabolitos ao crescimento da raiz pode ser tdo ou mais importante do que ao
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crescimento da parte aérea. Poucos estudos existem sobre a cinética do
desenvolvimento radical da espécie. A maior dificuldade esta na recuperacéo
de todo o sistema radical secundario e a adequada separacao do solo ou outro
substrato sem que isto ocasione perdas importantes. O trabalho de Khaity &
Lemaire (1992) trouxe, no entanto, importante contribuicdo ao conhecimento do
desenvolvimento deste compartimento da planta em condicbes de campo. Os
autores verificaram que desenvolvimento radical de duas cultivares estudadas
(Europe e Beltsville) foi lento até o 40° dia apds a semeadura. Mas, a partir dat,
acelerou-se rapidamente, atingindo, aos noventa dias, cerca de 440 g.m? de
matéria seca, contra cerca de 350 g.m? de matéria seca da parte aérea. A
importancia do crescimento radical durante a fase de estabelecimento também
foi bem evidenciada por Heichel et al. (1988). Segundo estes autores, a alfafa
pode acumular até 2 t. ha' de matéria seca durante um ciclo, apenas em

raizes e coroa.

Ainda referindo-se ao trabalho de Khaity & Lemaire (1992), durante o
estabelecimento da cultura, a maior parte das raizes estavam concentradas no
horizonte até 25 cm. Profundidades maiores do que 25 cm comecaram a ser
atingidas aos 55 dias e além de 50 cm somente aos 90 dias. A quantidade de
raizes concentradas no horizonte 0-25 cm representou cerca de 80% do
sistema radical de ambas cultivares estudadas. Apds o primeiro corte, assim
como nos demais cortes do primeiro ano da cultura, observou-se uma
diminuicdo na massa de raizes até a segunda semana de rebrote, apds o que 0
sistema radical recuperou o peso existente no primeiro corte. Ou seja, por

ocasido do segundo corte, a massa radical era a mesma do primeiro corte.
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Esta diminuicdo, no entanto, ocorreu apenas na massa concentrada no
horizonte 0-25 cm e dizia respeito exclusivamente a reducdo de peso dos
pivés, local de armazenagem da maior parte dos carboidratos de reserva. Esta
diminuicdo, ja relatada na literatura por inUmeros autores (Demarly, 1957;
Smith,1962; Leach, 1968; Smith & Silva, 1969; Smith & Marten, 1970; Smith,
1972, para citar alguns), tem sido atribuida a remobilizacdo de reservas para
atender a demanda da novas hastes em inicio de crescimento (Dobrenz &
Massengale, 1966; Nelson & Smith, 1968b; Volenec, 1986). A remobilizacao
asseguraria entdo a iniciacdo das novas hastes e seu desenvolvimento inicial.
A paralisacdo da remobilizacéo deixaria presumir que, uma vez que cada haste
atingiu ou ultrapassou um certo limite de area foliar, torna-se autotrofica do
ponto de vista de uso do carbono e passa, entdo, a exportar carbono
excedente, refazendo o nivel de reservas.

Mas, a maior parte desta diminuicdo das reservas é consequéncia
da respiracdo de mantenca do sistema radical (Hodkinson, 1969; Hodkinson,
1970). De fato, os trabalhos de Davidson et al. (1990) com trevo branco e de
Khaity & Lemaire (1992) com alfafa, verificaram que esta diminuicdo resulta
sobretudo de perdas respiratérias e que um pequena quantidade de
carboidratos das raizes ou dos estoldes é diretamente utilizada na formacao de
novas folhas apds um corte. Por sua vez, Ta et al. (1990) demonstraram que as
transferéncias de carbono representaram apenas 12% das reservas radicais ao
longo das duas primeiras semanas de rebrote enquanto que as perdas por

respiracdo foram de 40%.
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Ainda conforme o trabalho de Khaity & Lemaire (1992), a0 menos
nas condicdes em que trabalharam, aumentos no sistema radical somente
ocorrem no outono ou quando as condicbes do meio penalizam o
desenvolvimento potencial da parte aérea. De fato, apenas uma pequena parte
dos produtos da fotossintese é utilizada pelas folhas completamente
expandidas. A maioria dos assimilados é transferida para as regides
meristematicas ativas ou sao utilizados na respiracdo, na formacdo dos
diferentes constituintes celulares, ou estocados sob a forma de acUcares
soluveis, principalmente amido, na coroa e no pivé (Brown et al., 1972). Em
condicBes nao limitantes ao crescimento, existe uma prioridade de reparticdo
dos assimilados, que pode ser esquematizada como sendo:
folhas>hastes>ramificacoes>raizes e reservas (Durand et al., 1992). Assim, o
acumulo de reservas pode ser considerado como o saldo da reparticdo entre a
demanda para o crescimento da parte aérea e da parte radical.

O acumulo sob a forma de reserva depende, no entanto, do efeito do
clima na demanda das partes aéreas da planta. Assim, em condi¢des de alta
radiacdo incidente e temperaturas suficientemente elevadas como se observa
na primavera, a prioridade de alocacdo do carbono fixado € a formacédo do
aparato de captacdo da energia luminosa ou seja as folhas, em detrimento da
formacdo de reservas ou aumento de raizes. Por outro lado, em condicfes de
baixa incidéncia de radiacdo solar e temperaturas relativamente baixas, a
prioridade reverte-se para atender o crescimento radical e o acumulo de
reservas. Khaity & Lemaire (1992) verificaram que a eficiéncia de utilizacdo da

radiacdo para formacédo de biomassa da parte aérea era diferente conforme se
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tratasse de um crescimento a partir da semeadura (0,79 g.MJ™), um rebrote de
verdo (1,80 g.MJ™) ou um rebrote de outono (1,13 g.MJ™). Mas, a eficiéncia de
utilizacao para formacéo da biomassa total da cultura (parte aérea mais radical)
nao foi diferente (2,3 g.MJ™) em nenhum dos rebrotes. As diferencas entre os
diferentes crescimentos foram, entdo, compensadas pelo maior
desenvolvimento radical que € mais importante durante a implantacdo da
cultura e durante o outono. Para rebrotes de outono, Gosse et al. (1983)
demonstraram, utilizando **C, que 60% da radioatividade foi transferida ao
sistema radical contra 20% em rebrote de primavera. O acumulo de reservas
no outono é assinalado por diversos autores (Cooper & Watson, 1968; Nelson
& Smith, 1969; Pearce et al.,, 1969) e pode ser interpretado como uma
consequUéncia da menor demanda para alongamento dos entrends, devido a
reducao do fotoperiodo.

O efeito da temperatura foi avaliado por Allirand (1998) em plantas
isoladas e em condi¢cdes controladas. O autor considerou que existe uma
relacdo de alometria entre biomassa subterrdnea e biomassa aérea
(BMS/BMA) governada pela temperatura - quanto mais baixa a temperatura
maior € a relacdo BMS/BMA — e verificou relacbes lineares entre estas
variaveis, pelo menos até um acumulo de biomassa da parte aérea de 1 g por
planta. A partir deste ponto a relacdo é mais dispersa, mas o autor atribui isto
ao fato de estar relacionando a biomassa aérea modelada e que a variacéo
deve ser atribuida ao fato das plantas mantidas em baixa temperatura
obedecerem um a modelo diferente de crescimento. Os coeficientes angulares

das regressoes verificadas foram de 0,483, 0,266 e de 0,186 g BMS para cada
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g de BMA acumulada, respectivamente com temperaturas de 9,4°C, 15,7°C e
21,3°C. Considerando que o crescimento radical representa o saldo do C fixado
pela planta, é logico que em baixas temperaturas, sob as quais o ritmo
morfogénico € menor (menor velocidade de emissdo de fitbmeros) e que,
segundo o mesmo autor, 0 comprimento e a massa especifica dos entrends é
menor, maior quantidade de fotoassimilados seja proporcionalmente alocada
para o crescimento radical.

Outros fatores do meio, como a agua e a disponibilidade de
nutrientes, também podem afetar esta relacdo. Assim, Durand (1987) verificou
que o défict hidrico se traduz evidentemente em menor fotossintese liquida do
dossel e que este efeito € limitado a um potencial hidrico na folha de —1,1 MPa.
A reducdo na disponibilidade de carbono determinou uma restricdo no
desenvolvimento da parte aérea mas, inversamente, o teor em carboidratos
nao estruturais e o teor de matéria seca do pivé eram mais elevados do que na
condicdo irrigada, indicando, segundo o autor, que a disponibilidade de
carbono fixado era superior a capacidade de desenvolvimento da parte aérea
de modo que maior saldo derivou para as raizes (portanto, numa situacéo
analoga ao que ocorre no outono, no caso da Europa). Da mesma forma que
no caso da temperatura, grande parte da “economia” de carbono pela parte
aérea, foi registrado como sendo devido a reducdo de massa dos entrenos.
Esta “economia” derivaria de uma diminuicdo na velocidade de elongamento e
a paralisacdo prematura deste elongamento, além do efeito sobre o seu
diametro. Durand et al. (1989) analisaram a eficiéncia de conversao da energia

luminosa com e sem irrigacao e verificaram que, embora em muitos rebrotes a
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menor produtividade da parte aérea na condicdo nao irrigada fosse
proveniente, em parte, de uma menor eficiéncia de intercepc¢ao da radiacéo, na
maior parte das vezes, esta reducdo da producédo colhivel ocorria mesmo com
indices foliares semelhantes, isto €, com uma mesma quantidade de radiacao
interceptada. A diminuicdo no rendimento provém, entdo, de uma diminuicao
na demanda da parte aérea, que ocorre por forca de dois efeitos simultaneos:
uma menor eficiéncia de conversdo da energia luminosa (diminuicdo na
capacidade fotossintética do dossel) e da modificacdo na reparticdo do
carbono. Este tipo de efeito classico do estresse hidrico é relatado para
inUmeras espécies, como por exemplo em cornichdo (Lotus corniculatus L.)
onde a relacdo parte aérea/raizes diminuiu, em consequéncia de reducado na
disponibilidade hidrica (Morales et al., 1997).

Com relacdo a disponibilidade de nitrogénio, Khaity (1989)
demonstrou que, em condi¢cdes de densidade alta de plantas, pouco efeito se
observa sobre o crescimento radical através de adubacfes nitrogenadas. No
entanto, em densidades mais baixas, como a provocada por um maior
espacamento entre linhas (40 cm (E2) comparado com 20 cm (E1), no caso do
experimento em pauta) o acréscimo deste nutriente permitiu aumentar a
eficiéncia de uso da radiacdo solar para formacao da parte aérea, com reflexos
sobre o crescimento de raizes. Os valores de 1,76 g MS aérea por MJ de
energia absorvida foram registrados na combinacdo NoE; e é idéntico ao valor
do modelo proposto por Gosse et al. (1984) para espacamentos densos. O
aporte de nitrogénio neste tratamento (N;E;) permitiu melhorar a eficiéncia em

8% (EURa = 1,92 g.MJ™). No tratamento NoE, os valores de EUR foram em
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média de 1,58 g.MJ?, passando também a 1,92 g.MJ™* com o acréscimo de
nitrogénio, ou seja um aumento de eficiéncia da ordem de 21%, o que €
consideravel. Deduz-se destes resultados, que a eficiéncia potencial de
utilizacdo da radiacdo solar pela alfafa pode estar sendo limitada pelo nao
atendimento da demanda por nitrogénio pela parte aérea via fixacdo simbidtica.
A menor eficiéncia que se verifica em espacamentos maiores é resultado do
desenvolvimento mais lento do IAF, que pode ser compensado por
suplementacdo nitrogenada. De qualquer forma, todas as diferencas de
eficiéncia desaparecem quando se calcula a eficiéncia para formacdo da
biomassa total, indicando que, da mesma forma que quando ocorre um déficit
hidrico ou baixas temperaturas, a prioridade de alocacdo do carbono fixado
muda para atender o crescimento radical.

Um estudo mais detalhado do efeito da disponibilidade de N sobre o
desenvolvimento radical foi efetuado por Genter (1995), mas em plantas
isoladas e com o0 uso de solucdo nutritiva. Ao longo do periodo vegetativo, a
relacio BMR/BMA diminuiu rapidamente e de forma mais acentuada no
tratamento sem restricdo, estabilizando-se apds o inicio do florescimento para
todos os tratamentos. No final do ciclo (primeiras vagens marrons = + 2000
GD), na condicdo nao limitante em N, a proporcdo da biomassa radical
representava cerca de 17% da biomassa aérea, enquanto nos tratamentos
com restricdo nitrogenada esta proporcdo era de 40%. Uma diminuicdo da
disponibilidade de N no meio, através de lavagem do substrato determinou no
tratamento ndo limitante durante a etapa vegetativa um forte aumento da

relacio BMR/BMA, que alcancou os mesmos niveis (40%) dos tratamentos
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com restricdo durante todo o ciclo. Reproduz-se, assim, os efeitos
anteriormente aludidos, de que qualquer restricdo ao crescimento da parte
aérea, que limite a expressdo do seu potencial, aumenta o saldo do carbono
alocado as raizes.

O méximo acumulo de peso da coroa e raizes da alfafa normalmente
€ observado entre o inicio do florescimento e a floracdo plena (Cooper &
Watson, 1968). Varios autores verificaram uma ligeira reducdo das reservas
apos este periodo (Smith, 1962 ; Brown et al., 1972 ; Franke, 1993, entre
outros). Esta reducado é atribuida a atividade de duas demandas: os rebrotes
basilares que comecam as surgir nesta época, independentemente do corte, e
a formacédo dos legumes e sementes. Dobrenz & Massengale (1966) e Drovat
et al. (1969) sugerem que isto € consequéncia da utilizacao de reservas para a
formacgéo das sementes. Esses autores encontraram boas correlacdes entre o
nivel de reservas e o numero de legumes por haste, o nUmero de sementes por
legume e a porcentagem de legumes formados. Granfield (1945) j4 havia
observado que as plantas com altos niveis de reserva produziam mais
inflorescéncias, mais flores por inflorescéncia e um maior nimero de legumes e
de sementes do que as plantas com baixos niveis de reservas. Ja Brown et al.
(1972) sugerem que a diminuicdo das reservas apos o florescimento €
consequéncia da utilizacdo de carbono para o crescimento inicial das novas
hastes a partir das gemas da coroa. Para Heichel et al. (1984) as duas
interpretacbes ndo sdo conclusivas e seriam necessarios trabalhos mais

aprofundados sobre o assunto.
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Conforme Genter (1995), ao menos para a formacao dos legumes e
sementes, parece que as reservas nao tém qualquer participacdo e, ao
contrario, podem constituir uma demanda competitiva pois, segundo o autor, as
reservas tém uma destinacdo prioritaria para a « reproducdo vegetativa », ou
seja, para assegurar o inicio de um novo ciclo de vegetacéao.

Portanto, a importancia da disponibilidade de reservas para a
producdo de sementes parece estar muito mais relacionada a condicdo da
planta ao final de um periodo de crescimento, do que o seu provavel efeito de
transferéncia de carbono para o inicio da rebrota. Na verdade, é o préprio
vigor da planta (tamanho?) que se traduz em efeito sobre a velocidade do
crescimento inicial, e que determina o numero de hastes por planta, sua
capacidade de sobreviver até o final da floracéo e a condicdo do indice de area
foliar no inicio do florescimento. Estas caracteristicas assegurariam o namero
de inflorescéncias por planta e o namero de flores por inflorescéncia. Os
componentes formados apds a fecundacdo estariam dependentes da
remobilizacdo do carbono e nitrogénio a partir das folhas em senescéncia e da
prépria haste. Mas, a disponibilidade de reservas pode desempenhar um papel
importante sobre a propor¢cao dos diferentes tipos de haste por planta, o que

ainda carece de averiguacao.

2.4. A passagem a etapa reprodutiva e a formacdo das
inflorescéncias
A alfafa € uma espécie de “dias longos”, cuja iniciacao floral ocorre a

partir de um fotoperiodo de cerca de 12:00 horas. Mas isto pode variar
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conforme a cultivar (Gosse et al., 1984) e é dependente de uma intensidade
luminosa relativamente alta (Nittler & Kenny, 1964).

A partir do momento em que a alfafa sofre a inducédo floral, é
possivel notar, por disseccao do apice, duas grandes protuberancias de tecidos
meristematicos na axila do primérdio foliar mais proximo do &pice da haste
principal (Dobrenz, et al.,, 1965). Esta protuberancia (primordio do racemo)
representam a primeira indicacdo de que a haste esta passando da etapa
vegetativa a reprodutiva. Ap6s um periodo de divisdo celular, e de
diferenciacdo e alongamento, o primérdio do racemo origina uma bractea e os
primordios das primeiras flores.

O meristema terminal de uma haste de alfafa nunca se torna
completamente florifero e continua a formar novos fitbmeros com as mesmas
caracteristicas da fase anterior, mas com estruturas florais originada de gemas
que, na condicdo vegetativa, originariam uma ramificacdo. O primérdio do
racemo é um extensdo de tecido meristematico adjacente ao apice, mas
separado do meristema terminal por varias camadas de células vegetativas,
responsaveis pela formacao do entren6 (Dobrenz et al., 1965).

Uma vez que o alongamento do primérdio do racemo é simultdneo
com a iniciacdo dos primérdios das flores, existe um gradiente de idade das
flores em cada racemo. Desta forma, é possivel encontrar, num mesmo
racemo, as flores da base em processo de macroesporogénese e
microesporogénese, a0 mesmo tempo em que novas flores estdo ainda sendo

iniciadas na porcgéao terminal.
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A temperatura pode exercer efeitos muito importantes na passagem
ao estagio reprodutivo. A influéncia da temperatura sobre a transformacao do
apice vegetativo em reprodutivo pode ocorrer tanto através de modificacdes
nas exigéncias fotoperiddicas como através de seu efeito sobre a velocidade
de transicdo, quando o fotoperiodo € indutivo. No caso da alfafa, a temperatura
modifica fortemente a exigéncia fotoperiddica. Sob temperaturas proximas de
20°C a alfafa se comporta como uma planta de dias longos quantitativa, com
uma duracdo critica do dia entre 11;30 e 12:30 h. Entretanto, para
temperaturas de 12°C o florescimento pode ocorrer com fotoperiodos de 9:30 a
10:00 h (Roberts & Struckmeyer, 1939).

O efeito sobre a velocidade de transicdo nao foi estudado em
condicBes controladas. Apesar disso, Dobrenz et al.(1965) trabalhando em
condicbes de campo detectaram a iniciacao floral 12 dias apdés o corte na
primavera (temperatura média de 16°C) e apenas 2 a 3 dias apds um corte no
verdo (temperatura média superior a 35°C). O nimero de fitbmeros vegetativos
foi negativamente correlacionado a temperatura minima média entre o corte e a
inducéo floral. O coeficiente de correlacdo para a temperatura minima foi de -
0,92, enquanto que para a temperatura maxima este foi de —0,62, indicando a
maior dependéncia das temperaturas noturnas. A ordem do primeiro fitbmero
reprodutivo (primeiro no floral) diminui de 10,5 para o corte de primavera, para
7,1 no rebrote de veréo.

Outros autores também observaram que o aumento da temperatura
até 30°C diminui o nimero de dias entre o corte e 0 surgimento das primeiras

flores (Nelson & Smith, 1969; Pearson & Hunt, 1972a; 1972b; Sato, 1971,
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Smith, 1969). Essa diminuicdo € devida, em parte, ao efeito da temperatura
sobre o intervalo entre a iniciacdo do primérdio floral e a visualizacdo da
primeira flor. Mas, para temperaturas mais elevadas, Pearson & Hunt (1972a)
verificaram, para diferentes cultivares de alfafa, que havia uma diminuicédo
consideravel no intervalo entre o corte e o aparecimento das primeiras flores :
72 dias com temperatura dia/noite de 35°C/30°C contra 51 dias a 30°C/25°C
numa duracdo do dia de 15:00 h. Mas, nas temperaturas estudadas, a
velocidade de emissédo de fitbmeros também foi reduzida, sendo de 1,9, 3,0 e
2,3 fitbmeros/10 dias a 15°C/10, 30°C/25 e 35°C/30°C, respectivamente,o que
dificulta a interpretacdo da reducdo do tempo para o inicio do florescimento
como sendo um efeito direto da temperatura sobre o processo de
florescimento.

Estudando nove diferentes clones de alfafa, Medler et al. (1955)
verificaram que, em dias longos, o primeiro no floral se encontrava entre o 14°
e o 15° nd, mas que em dias curtos, a primeira inflorescéncia se situava em
média no 10° nd. Sob condicdes controladas, Carlson (1965) também
encontrou relacdes similares.

A intensidade de florescimento também € reduzida por temperaturas
elevadas. Nittler & Kenny (1964) observaram uma reducdo na porcentagem de
hastes florescidas ou em botdo de 81% sob um regime de 27°C para 51% no
regime de 30°C. Mas, isto pode ser, em parte, devido ao retardamento no
aparecimento das flores sob um regime mais quente. Roberts & Struckmeyer
(1939) classificaram a alfafa como uma espécie que muda de “produtora de

flores” a “néo produtora” quando a temperatura média passou de 17°C a 22°C,
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respectivamente. Mas a supressdao do florescimento em temperaturas
relativamente amenas foi devida, provavelmente, as condicdes de baixa
intensidade luminosidade em seus experimentos e a curta duracdo do dia,
muito mais do que a uma associacdo com a temperatura.

O efeito combinado da temperatura do ar e o fotoperiodo foi
estudado por Faix (1974), citado por Fick et al. (1988). Seus resultados
confirmaram aqueles de Guy et al. (1971) e de Sato (1971), com relacdo ao
efeito do fotoperiodo, e de varios autores (Nelson & Smith, 1969; Smith, 1969;
Guy et al., 1971; Sato, 1971; Lee & Smith, 1972; Pearson & Hunt, 1972a;
Greenfield & Smith, 1973; Arbi et al., 1979) para o efeito da temperatura :
guanto mais elevada é a temperatura e mais longo o fotoperiodo, mais curto é
a etapa vegetativa. No entanto, temperaturas mais altas que 35°C podem
provocar um retardo na maturacdo das sementes (Pearson & Hunt, 1972a).

Os resultados de Greenfield & Smith (1973) sugerem que a soma de
graus-dia pode ser utilizada como base para a predicdo da fenologia da alfafa.
Utilizando seus dados, pode-se verificar que, independentemente do regime
térmico, o estadio botdo floral foi atingido entre 570 e 584 graus-dia
(temperatura de base 0°C) e que as primeiras flores eram visiveis entre 740 e
800 graus-dia, apesar de uma diferenca de 17 dias entre regimes extremos.
Jeney (1972) citado por Fick et al. (1988) utilizou esta abordagem e
encontraram cerca de 700, 880, 1075 e 1900 graus-dia, respectivamente, para
o inicio das fases de botéo, primeiras flores, floracdo plena e maturidade. Da
mesma forma, Genter (1995) observou o inicio do florescimento a 900 GD apés

o corte. Evidentemente existem diferencas varietais que devem ser levadas em
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conta quando se deseja utilizar o parametro acumulo de graus-dia como base
de predicdo. Guy et al. (1971) verificaram uma variacdo entre 700 e 1000
graus-dia para a iniciacdo floral visualmente perceptivel nas diferentes
cultivares estudadas. Conforme Allirand (1998), num dado fotoperiodo, o Unico
fator ambiental determinante da passagem a etapa reprodutiva é a

temperatura.

2.5. Determinismo do namero de inflorescéncias e de flores por
inflorescéncia

O numero de inflorescéncias formadas sobre uma haste qualquer é
funcdo da duracdo do periodo entre 0 momento em que a mesma € induzida a
florescer (conforme discutido acima) e o abortamento do apice meristematico
ou entdo o momento a partir do qual as novas inflorescéncias formadas
apresentam um nuamero reduzido de flores.

N&o existe suficiente informacédo disponivel sobre a relacdo entre o
desenvolvimento vegetativo e o desenvolvimento reprodutivo da alfafa. E de se
esperar que certos componentes, notadamente o numero de inflorescéncias
por haste e o numero de flores por inflorescéncia, tenham relacdo com a
biomassa produzida até o inicio do florescimento, como foi demonstrado para
numerosas espeécies, tais como o centeio (Gallagher & Biscoe, 1978), a soja
(Pigeaire, 1984) e o arroz (Durr, 1984), entre outros. Trata-se, na verdade, de
uma variavel intermediaria para explicar a influéncia dos fatores e condi¢cbes do
meio sobre um determinado componente. Para 0s componentes acima

mencionados, € sobretudo a condicdo dos captores de energia luminosa (area
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foliar e teor de clorofila), o fator mais determinante, uma vez que determina o
fluxo de assimilados disponiveis no momento da iniciacdo da inflorescéncia e
no periodo seguinte, durante o qual se define o numero de flores por
inflorescéncia.

Com relacéo a influéncia mais direta do meio, o comprimento do dia
pode ter efeitos importantes sobre o florescimento, agindo sobre a proporcao
de hastes induzidas a florescer e sobre a velocidade de surgimento das
inflorescéncias (Nitler & Kenny, 1964; Guy et al., 1971). Ainda que o efeito seja
sobretudo fotoperiddico, a acdo sobre a velocidade de crescimento da planta
pode ter consequéncias sobre a formacdo do aparato reprodutivo : o efeito
depressivo das baixas intensidades luminosas sendo, provavelmente, uma
consequéncia direta da reducao do vigor da planta (Christian, 1977).

As temperaturas elevadas podem conduzir ao aumento do namero
de inflorescéncias por planta, mas determinam uma reducdo no numero de
flores formadas por inflorescéncia (Guy et al., 1971). Por outro lado, Dotzenko
et al. (1967) verificaram reducdo de varios componentes do rendimento de
sementes da alfafa — entre os quais o numero de inflorescéncias e de flores por
racemo — quando as temperaturas foram altas até o estadio de botéo floral.
Mas, as temperaturas elevadas apos o florescimento determinaram um
aumento no rendimento de sementes. Um outro fenbmeno associado a
temperatura foi relatado por Roberts & Struckmeyer (1939), os quais
associaram a queda de flores durante o florescimento a altas temperaturas.

Assim como para outras espécies, como por exemplo, a ervilha, a

iniciacdo dos orgéaos florais € simultdnea com o desenvolvimento do fitbmero
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que |Ihe deu origem. O efeito da intensidade luminosa e da concentracdo de
CO2, fatores determinantes da fotossintese, sugere uma relacdo entre o
namero de flores por inflorescéncias e a quantidade de assimilados alocados
ao apice meristematico no momento de sua iniciacdo. Hole & Hardwick (1976)
e Hole (1977) verificaram uma alta correlacdo entre o niamero de flores por
inflorescéncia e a quantidade de carboidratos solGveis presentes na planta no
florescimento.

Ao contrario do que ocorre nas plantas anuais com crescimento
determinado, na alfafa existira sempre o confundimento das etapas reprodutiva
e vegetativa. Por esta razdo, as relacbes com o vigor da planta, sobretudo
apos inducéao floral, nem sempre sdo muito coerentes. Assim, Tysdal (1946)
estudando o efeito da umidade do solo e das interacbes com a densidade de
plantas, verificou uma correlacdo inversa entre producdo de forragem e
producao de sementes.

Se, por um lado, o estresse hidrico pode diminuir o nimero de flores
por inflorescéncia e o numero de inflorescéncias (Grandfield, 1945; Tysdal,
1946), por outro lado, o rendimento de sementes é favorecido pela manutencao
do potencial da agua no solo entre —2 e —8 bar apdés o estadio botédo floral
(Taylor et al., 1959). Isto pode ser devido a uma restricdo na emissado de
ramificacbes ou mesmo de hastes tardias que poderiam representar uma
demanda adicional de C e N numa época de forte demanda para o enchimento
das sementes. Peyremort (1987) invoca também razdes de competicao intra-
planta e propde a manutencdo de uma razdo ETR/ETm da ordem de 0,7 a 0,8

a partir do inicio o estadio botéo floral, como forma de reduzir a emisséao de
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novas hastes e assim reduzir a competicdo. Para Steiner et al. (1992) a
resposta a irrigacdo depende da idade da cultura : para uma cultura no ano de
implantacéo, a reposicao de 40, 70 ou 100% da evapotranspiracdo acumulada
(ETc) cada vez que o consumo ultrapassava 75 mm, provocou reducfes no
rendimento de sementes tdo mais importantes quanto mais elevada era a
reposicdo de agua. Para os dois anos seguintes o rendimento maximo foi
obtido com uma reposicédo de 70% da ETc.

Vé-se, portanto, que as condicbes do meio que determinam o vigor
das plantas favorecem, também os componentes numero de inflorescéncias
por haste e numero de flores por inflorescéncia. De faato, Grandfield (1945)
verificou que o numero de inflorescéncias por planta aumentava cinco vezes
numa condicdo de ndo limitacdo hidrica e alto nivel de reservas em
carboidratos solluveis, comparado a uma condicdo em que as plantas tinham
baixo nivel de reservas e a disponibilidade hidrica era limitante. Mas o autor
ndo menciona o numero de hastes por planta e, assim, ndo € possivel saber
qual a parte do aumento que foi devida ao maior niamero de inflorescéncias por
haste e qual parte foi devida ao aumento no niamero de hastes por planta. O
componente numero de flores por inflorescéncia também foi beneficiado,
passando de 12 a 16 flores por inflorescéncia na condicdo nao limitante.
Parece, a0 menos para 0S componentes em questdo, que a emissdo de um
maior numero de hastes por planta pode reduzir a disponibilidade de
assimilados para a parte reprodutiva e que, nestas condicbes, uma
disponibilidade elevada de carboidratos de reserva pode ser importante. Ao

contrario, ao menos para a formacéo dos legumes e das sementes, parece que
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estas reservas nao tém participacdo, e podem constituir um ponto de demanda

competitivo (Genter, 1995).

2.6 A formagéo do rendimento potencial e sua realizagao

Uma vez que as condi¢cdes do ambiente (fotoperiodo e temperatura)
sejam adequadas para a inducédo e iniciacao floral, é a condicao fisiolégica da
planta que determina o numero de 6vulos por flor e, por consequéncia, o
namero de Ovulos por area, ou seja, o rendimento potencial de sementes. A
realizacdo deste potencial continua dependente do meio, mas depende
igualmente da propria condi¢do da planta.

O desenvolvimento de uma semente comeca pela fecundacéo e
cessa com a maturidade fisioldgica, que corresponde a ruptura das relacdes
com a planta mae (Dure,1975). A existéncia de um periodo critico no
desenvolvimento da semente tem sido estudado h& muito tempo para um
grande numero de leguminosas (Dure, 1975) e para muitas outras espécies
como por exemplo o trigo (Triticum aestivum L.) (Jonard & Odent, 1967), trevo
branco (Trifolium repens L.) (Hyde, 1950), azevém perene (Lolium perenne L.)
(Hyde et al., 1959) e até mesmo para a alfafa (Kowithayakorn & Hill, 1982). No
entanto, o primeiro autor a identificar claramente os limites de um estadio a
partir do qual uma semente ndo pode mais abortar, ou seja, ndo depende mais
da planta mée, foi Pigeaire (1984), com soja. Tal estadio foi também bem
determinado em outras plantas como a colza (Leterme, 1985), a ervilha
(Pigeaire, 1986) e a alfafa (Genter, 1995). Este estadio limite do abortamento

(ELA) representa a passagem do periodo de divisdo celular ao periodo de
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expansao celular. Durante o primeiro periodo - da fecundacdo ao ELA - a
atividade mitotica € intensa, o teor em agua é estavel e o acumulo de matéria
seco é baixo. Durante o segundo periodo - do ELA a maturidade fisiolégica - o
namero de células é constante, o teor em agua decresce e o acumulo de
matéria seca é funcao linear do tempo térmico. O tamanho da semente, o teor
em agua e, em menor importancia, a idade, sao critérios para caracterizar o
ELA. Na ervilha, este momento corresponde a cerca de 270 graus-dia apds a
fecundacdo e, mais precisamente a um teor em agua de 0,85g.g™" (Ney et al.,
1993). Para a colza, Leterme (1985) determinou que este estadio ocorre a
cerca 300 graus-dia apos a fecundacao. Em alfafa, Genter (1995) determinou
que o ELA ocorre a 450 graus-dias, o que corresponde ao final da «lag
phase » e inicio da fase linear do aumento de peso da semente, coincidente
com o final da fase de formacado das espiras do legume.

De acordo com Dattée (1972), Demarly & Chesneaux (1966) e
Gartner & Davies (1966) o numero de sementes por legume nao esta
correlacionado ao numero de ovulos. Por esta razdo Sayers & Murphy (1966)
consideram que a aptidao dos évulos a se desenvolverem apos a fecundacéo é
a principal causa dos baixos niveis de fertilidade. As variaveis ou condi¢cdes
explicativas do niumero de sementes por legume geralmente sdo de ordem

genética, climatica, tréfica e hormonal.

2.6.1. Variaveis de ordem genética
A polinizacéo da alfafa é alogama e entomofila. Apds o «tripping » as

pecas sexuais da flor se abatem sobre o dorso do inseto, sobre o qual se
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encontra poélen de outras flores. O choque do estilete provoca a ruptura do
estigma, que é a primeira barreira para a autopolinizacdo, uma vez que esta
membrana, em geral, somente se rompe por efeito fisico. Uma vez que o
autopolen e o alopolen se encontram sobre o estigma, os 6vulos exercem uma
atratividade preferencial para o alopolen, através de um sistema de
reconhecimento entre o tubo polinico e a parede do estilete. Esta atratividade
ovular seria dependente da distancia genética entre o esporéfito e o gametofito
macho. Este sistema de reconhecimento ligado a estrutura genética do polen
reforca as barreiras mecéanicas para a autopolinizacdo. Desta forma, em
condicBes naturais, logo que o autopolen e o alopolen se encontram em
competicdo sobre o estigma, o alopolen, cuja velocidade de elongacao do tubo
polinico é maior, assegura o0 essencial da fecundacdo (Abdelkefi, 1980).
Entretanto, esta caracteristica de auto-incompatibilidade do polen é variavel e,
em certos casos, pode ocorrer autofecundacao (Dattée, 1974). Segundo este
autor, outros fatores tais como a umidade relativa do ar, a temperatura e a
irradiancia, dos quais se conhece pouco 0s mecanismos, podem modificar o
grau de auto-incompatibilidade. O fenbmeno da auto-incompatiblidade, descrito
em numerosas leguminosas, pode também se expressar, desde que ndo haja
muita competicdo entre auto e alopodlen, em funcdo de um baixo niumero de
plantas vizinhas, ou quando o vetor de fecundacdo cruzada € ausente. No
entanto, estudos de frequéncia de formacédo de legumes e de sementes por
legume, mostraram que a autofecundacdo produz resultados irregulares e
muito inferiores ao cruzamento, o que € devido, sobretudo, a uma importante

taxa de aborto logo apos a fecundacdo (Sayers & Murphy, 1966 ; Dattée,
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1972). Uma pequena distancia genética pode, igualmente, agir sobre a
velocidade e a capacidade de extensdo do tubo polinico prejudicando a
fecundacdo (Rice et al.,, 1970). Por esta razdo, a maioria das cultivares
sintéticas de alfafa francesas sdo compostos a partir de um grande namero de

progenitores (Guy & Dattée, 1981).

2.6.2. Variaveis climaticas

Nem todas as flores sdo potencialmente férteis, por razdes
morfologicas (Hill, 1990, citado por Hampton, 1991), genéticas (Elgersma,
1985) ou por danos por pragas (Johnston, 1960). Mas, € o ambiente que mais
influencia a taxa de polinizacdo e fertilizacdo, através de efeitos no
comportamento e na duracdo da antese, producdo e fertilidade do pdlen,
atividade e eficiéncia dos polinizadores e fertilidade do pdélen (Elgersma, 1985).
Blondon et al.(1979) demonstraram, em fitotron, que a fertilidade do polen da
alfafa aumenta quando a temperatura do ar passa de 17 a 27 °C, resultando
em maior niumero de sementes por legume.

Por outro lado, Jeuffroy (1991) demonstrou que uma curta
exposicdo das plantas a uma temperatura de 31°C determinou uma
reducdo do numero de graos nos legumes mais jovens de ervilha

Um estresse hidrico afeta o nimero de graos por legume e 0 peso

meédio da semente de alfafa (Fick et al., 1988).
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2.6.3. Condicao troéfica

A hipotese trofica € validada por um grande numero de resultados
experimentais com diferentes espécies. Assim, uma reducdo na taxa de
abortamento é obtida assim que a relagdo demanda/fonte diminui durante a
etapa reprodutiva. O aumento da intensidade luminosa (Heindl & Brun, 1983
com soja e Turc, 1988 com ervilha), e o aumento na concentracdo do CO;
atmosférico (Hardman & Brun, 1971 com soja), permitem reduzir o abortamento
de o6rgdos reprodutivos. Inversamente, sempre com soja, 0 sombreamento
(Shou et al., 1978) ou a desfolha (Heitholt et al., 1986a), diminuem o nimero de
graos produzidos por planta, devido ao aumento na freqiéncia de abortamento.

Com tomate (Lycopersicun sculentum L.), a hipétese tréfica permitiu
explicar os numerosos abortos que ocorrem sobre a primeira inflorescéncia, em
condicGes de baixa luminosidade, através da eliminacdo do simpddio primario
em inicio de crescimento (Atherton & Harris, 1986).

Em ervilha, o efeito do sombreamento sobre a taxa de aborto é nulo
se ele ocorre durante a etapa estritamente vegetativa (Meadley & Milbourn,
1970). Isto significa que as condicbes ambientais durante a fase de formacao
dos legumes e dos grdos sdo mais importantes do que aquelas que ocorreram
antes do inicio do florescimento. Ja4 Bouniols et al. (1981) relatam que, na soja,
uma caréncia em nitrogénio, ocorrida antes da floragcdo ou durante a formacao
dos legumes, aumentou a taxa de aborto e reduziu o nimero de Orgaos
frutiferos formados. Por outro lado, uma nutricdo rica em nitrogénio durante a

floracao diminuiu a taxa de aborto (Bredevan et al., 1978).
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2.6.4. Condicao hormonal

As variaveis que acabamos de citar ndo explicam jamais todos os
abortamentos observados. Por esta razdo, muitos autores sdo levados a
colocar em causa o fator hormonal, postulando que a emissao de um sinal
bioquimico pelos legumes ja bem formados, e seu transporte até as flores e
aos legumes jovens menos desenvolvidos, induziriam seu abortamento
(Summerfield & Wien, 1980 ; Heitholt et al., 1986b). Entretanto, as analises de
substancias hormonais nos 6rgdo abortados jamais permitiram estabelecer
relaces entre a concentracdo de hormoénios e os abortamentos (Quebedaux et
al., 1976 ; Yarrow et al., 1984). Entretanto, Huff & Dybing (1980) constataram
que, na soja, algumas flores fecundadas e ainda muito jovens abortaram, ainda
gue sua demanda em assimilados tenha sido muito pequena. Esses autores
concluem que tais abortos ndo podem ser explicados por insuficiéncia de
elementos nutritivos. Desta forma, o indicador biomassa €, sem duvida,
insuficiente para caracterizar a necessidade em nutrientes e Ruget (1981)
demonstrou, por exemplo, que para o milho ocorre um pico respiratério muito
forte da planta por ocasido da morfogénese floral.

A intervencdo destes dois mecanismos sobre o abortamento de
flores parece indiscutivel. A compreensdo dos fatores e condicfes que atuam
sobre os abortamentos é essencial para a analise do determinismo do niamero

de graos.
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2.6.5. Determinismo do peso de uma semente

O crescimento de uma semente € um fendmeno representado de
maneira descontinua composta por trés etapas distintas : 1) divisdes celulares ;
2) expansado celular; 3) dessecacdo. A etapa de divisdo celular, chamada
«lag-phase » (Egli et al., 1981; Ney et al, 1993) corresponde ao
estabelecimento do numero de células. Este ndmero de células controla,
durante o processo de expanséo, a velocidade de crescimento do grao, isto €,
o fluxo de reservas direcionado para seu enchimento (Munier-Jolain, 1994).

O numero de células observadas no inicio do enchimento do gréo
depende, ao mesmo tempo, da velocidade das divisdes celulares e da duracéo
da “lag-fase”, durante a qual estas divisdes ocorrem (Guldan & Brun, 1985).
Numerosos resultados experimentais tém demonstrado que a velocidade de
divisdo celular é sensivel as condices ambientais (Jones et al., 1984; Ouattar
et al.,, 1987a; Singh & Jenner, 1984). Entretanto, o estudo da velocidade das
divisdes celulares € extremamente dificil de realizar in situ sobre plantas de
florescimento indeterminado e as modificacbes de velocidade ndo dependem
unicamente de alteracdes nas condicdes de crescimento, mas também da
interacdo ambiente-abortamento (Ney et al., 1993).

No inicio da etapa de divisédo celular, a velocidade de crescimento é
relativamente estavel e ndo é afetada pelas condicbes do meio, como
deficiéncia hidrica (Quattar et al.,, 1987a), temperaturas excessivamente
elevadas (Jones et al.,, 1984) ou desfolha (Jones & Simmons, 1981),
contrariamente a duracdo da etapa de enchimento do gréo, que é reduzida.

Entretanto, outros autores ndo chegam as mesmas conclusdes, como Egli et al.
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(1985; 1989), Meckel et al. (1984) e Westgate et al. (1989). Isto demonstra a
dificuldade de colocar em evidéncia os fatores que influenciam os parametros
relacionados ao enchimento do grdo nas plantas de florecimento
indeterminado, nas quais coexistem O6rgdos reprodutores em estagio de
desenvolvimento diferentes e onde, além do mais, intervém mecanismos de
regulacdo da velocidade de crescimento e de regulacdo do nimero de graos a
desenvolver, via abortamento (Fleury, 1994).

Além do mais, a remobilizacdo de reservas transitérias pode
tamponar totalmente, ou ao menos em parte, o efeito temporario de uma
reducao na oferta de assimilados a partir da fotossintese (Fleury, 1991). Assim,
por exemplo, na soja, a parede do legume exerce este papel tampédo na
manutencdo da velocidade de enchimento do grdo em condi¢cdes de nutricdo
limitantes (Fader & Koller, 1985).

A maior parte dos trabalhos da interpretacdes de ordem tréfica, que
supdem um perfeito controle da fecundac&do, o que constitui uma outra
condicdo limitante, e admite a validade geral do modelo de relacdo fonte-

demanda.

2.7. Generalidades sobre o conceito fonte-demanda

2.7.1. Definicbes

O conceito fonte-demanda (Watson, 1971) repousa sobre as
relacOes tréficas entre orgaos produtores de assimilados — as fontes — e os
orgaos consumidores — as demandas, ou drenos.

Segundo Watson (1971), uma demanda pode ser caracterizada por:
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- sua forca de demanda “sink strength”, definida como a velocidade de
crescimento dos 6rgdos de demanda por unidade de superficie, quando o
fornecimento de fotoassimilados pela planta ndo é limitante.

- sua capacidade de demanda “sink capacity”, definida como a integral da forca
de demanda sobre o periodo de transferéncia dos fotoassimilados, uma vez
qgue o final deste periodo é devido a fatores internos aos orgaos de
demanda, para uma quantidade de assimilados nao limitante.

Este modelo fonte-demanda estipula que as transferéncias de
assimilados das fontes até um érgédo de demanda estédo sob a dependéncia, ao
mesmo tempo, da atividade das fontes mas também daquela das demandas. A
atividade das fontes é reduzida logo que a quantidade de assimilados
produzidos é superior a capacidade de utilizacdo da planta (6rgdos em
crescimento e/ou acumulacdo de reservas). Inversamente, 0 aumento da
demanda dos 6rgdos em crescimento provoca um aumento da atividade das
fontes. A quantidade de assimilados destinados a um 6rgdo € funcdo de sua
forca de demanda. Uma vez que a oferta em assimilados € inferior a demanda,
os assimilados séo repartidos entre os 6rgaos, independentemente de suas
respectivas forcas de demanda (Thorne, 1971; Watson, 1971).

Numerosos trabalhos demonstram a existéncia de uma regulacéo
complexa da alocacéo dos assimilados. A quantidade e o local de exportacéo
de assimilados ndo sdo apenas controlados pelo fornecimento pelas fontes e
pela demanda dos 6rgaos em desenvolvimento mas, igualmente, por fatores do

ambiente (Wardlaw, 1976).
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2.7.2. Fatores internos influenciando a alocagdo de biomassa

A acdo do meio sobre a reparticdo da biomassa entre partes
subterraneas e aéreas resulta da interacdo de varios fatores, mas sobretudo da
disponibilidade hidrica, da intensidade luminosa, e da disponibilidade de
nitrogénio

Na alfafa, em condicBes controladas, trabalhos com C
demonstraram que um estresse hidrico provoca um movimento de assimilados
para as raizes, assim como um aumento na quantidade de carboidratos
soltveis. O estresse diminui a relacdo entre a biomassa da parte aérea e parte
subterranea (BMA/BMS), através de seu efeito sobre a parte aérea (Hall &
Larson, 1982 ; Morales et al., 1997). Em condicdo de campo, a diminuicdo da
biomassa aérea € acompanhada de um aumento da parte radical (Durand et
al., 1989). Estas respostas ao déficit hidrico devem ser consideradas com
relacdo a intensidade do estresse, que deve variar de um trabalho a outro.

Toda modificacdo da atividade fotossintética total da planta, tanto
causada pela quantidade de radiagdo incidente como por uma reducdo da
superficie foliar (desfolha), tem repercussdo sobre a reparticdo da nova
biomassa sintetizada. Este tipo de estresse privilegia o crescimento da parte
aérea e determina um aumento da relacdo BMA/BMS. Este fenémeno tem sido
observado tanto para plantas de alfafa submetidas a uma diminuicdo da
intensidade luminosa (Gist & Mott, 1957), como para plantas de azevém
submetido a uma desfolha ou sombreamento (Hunt, 1975; Evans, 1971).

Uma reducdo na quantidade de fotoassimilados fornecidos pode

induzir uma modificacdo de sua reparticdo, com uma orientacdo preferencial
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para os 6rgdos em crescimento rapido (Wardlaw, 1976). Assim, no trigo, um
sombreamento das folhas aumenta sensivelmente a propor¢cdo de carbono
assimilado pela ultima folha as raizes e aos perfilhos mais jovens.

Sob efeito de um estresse de carbono, a planta favorece o
crescimento aéreo a fim de reequilibrar a diminuicdo na proporcdo de
carboidratos em relacdo ao suprimento de minerais, a qual diminui. Segundo
Davidson (1969) e Davidson et al. (1990) este mecanismo corresponde a um
"equilibrio funcional" estabelecido com base na proporcionalidade entre o
tamanho e a atividade das partes aéreas e o tamanho e a atividade das raizes
(que alimenta em agua e minerais). A atividade relativa de um compartimento,
em relacdo ao carbono ou ao nitrogénio, € definida pela sua atividade
fisiologica por unidade de massa deste compartimento. Esta relacdo sugere
que a atividade fotossintética é proporcional a atividade de absorcdo de
elementos minerais e que a planta realiza este equilibrio ajustando as
biomassas relativas da parte aérea e da parte radical. Este equilibrio se traduz
por uma relacdo BMA/BMS constante para um dado meio, se a relacdo das
atividades relativas for constante. Se o meio varia, 0 modo de crescimento sera
modificado buscando um novo equilibrio para adaptacdo ao meio (Brouwer,
1962).

Entretanto, pode-se pensar que este efeito € muito mais uma
consequéncia de uma demanda relativa dos diferentes 6rgdos e de suas
posicbes em termos de roteiro dos assimilados carbonados, do que

propriamente da manutencédo de um equilibrio. As condi¢cdes que favorecem os
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orgaos inferiores sdo, também, aquelas que reduzem as necessidades de
crescimento dos érgdos superiores.

Existem poucos trabalhos sobre o papel do nitrogénio no
desenvolvimento de leguminosas, uma vez que 0 problema de deficiéncia
nitrogenada, normalmente ndo é considerado, tendo em vista a fixacao
simbidtica. Sabe-se, no entanto, que uma deficiéncia de nitrogénio conduz a
uma diminuicdo na concentracao deste elemento na planta e a um acumulo de
acucares soluveis (Bloom et al., 1985) que favorece o crescimento radical
(Brower & De Witt, 1969; Caloin & Yu, 1984; Lemaire et al, 1985), o que
permite um reequilibrio entre compostos nitrogenados e carbénicos: a relacao
BMA/BMS diminui. Inversamente, apés um aumento na disponibilidade de N,
aguela relacdo aumenta, essencialmente devido a um aumento consideravel da
biomassa aérea (Brower, 1962).

Uma caréncia de nitrogénio induz, na soja, uma reducdo na
quantidade de assimilados exportados e de sua velocidade de transferéncia e
estes sdo destinados preferencialmente para as raizes (Grima-Pettenati et al.,

1987)

2.7.3. Aplicacdo do modelo fonte-demanda a analise do
funcionamento da alfafa
2.7.3.1. Cinéticado C e do N entre a parte radical e a parte aérea
a. Diminuicdo das reservas de C ap04s um corte
Comumente, se observa um decréscimo no peso da raiz no inicio do

rebrote apdés um corte (Demarly, 1957; Leach, 1968; Khaity e Lemaire, 1992).
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Esta perda de peso corresponde a diminuicdo dos carboidratos ndo estruturais
da raiz pivotante e da coroa da alfafa (Smith & Silva, 1969; Constable,1977;
Vance & Heichel, 1979; Cralle & Heichel, 1985; Rapoport & Travis, 1984), da
mesma forma que azevém perene (Gonzalez et al.,, 1989). Dobrenz &
Massengale (1966) descreveram a evolucdo das diferentes formas de
carboidratos na raiz ao longo de duas a trés semanas apds o corte. Neste
periodo, o amido passou de 20 a 15%, enquanto o teor de agucares soluveis
(sacarose, glicose, frutose) mantev-se relativamente estavel, em cerca de 8%,
4% e 3%, respectivamente..

Esta diminuicdo tem sido geralmente interpretada, por um lado,
como uma remobilizacdo das reservas de carbono das raizes para os tecidos
aéreos em formacao (Dobrenz & Massengale, 1966; Nelson & Smith, 1968 b;
Volenec, 1986) e, de outro lado, como consequéncia da respiracdo de
mantenca do sistema radical (Hodkinson, 1969, 1970). Os acucares solaveis
representam o0s principais acucares intermediarios do metabolismo carbonico:
sua estabilidade €, sobretudo, dinamica, conforme ja discutido anteriormente,
com base nos trabalhos de Davidson et al. (1990) com trevo branco e de Khaity

& Lemaire (1992) e Ta et al., (1970), com alfafa.

b. Reconstituicdo das reservas de C durante o rebrote

As experiéncias de Dufour et al. (1989) com **C, demonstraram que
apenas 4% da radiatividade € exportada durante o periodo de rebrota e que
esta exportacdo chegou, no maximo, a 20% ao fim deste periodo. As raizes

receberam cerca de 12% da radioatividade, o que permite recuperar o nivel de
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reservas precedente ao corte em cerca de duas semanas apdos o inicio do
rebrote (Woodward & Sheehy, 1979; Caldwell et al., 1984). Em consequéncia,
a partir deste momento as raizes e a coroa se comportam como locais de
armazenamento de reservas em carboidratos (Dufour et al., 1989).
Contrariamente a maioria das espécies que exportam
preferencialmente o carbono para as raizes a partir das folhas inferiores da
planta (Pate, 1966; Ryle, 1970, Ryle & Powell, 1972), Cralle & Heichel (1985)
demonstraram através do uso de **C que, na alfafa, tanto as folhas superiores
como as inferiores tem a mesma capacidade de direcionar o C assimilado para
as raizes e nédulos, mesmo com um gradiente de distancia de 17 cm entre a
fonte e o dreno. Este fenbmeno ocorre igualmente com trevo branco e trevo
vermelho (Ryle et al., 1981a, 1981b) e, segundo Cralle & Heichel (1985) e
Cralle et al. (1987), isto reflete uma adaptacédo das leguminosas perenes para
assegurar que as raizes, que asseguram a perenidade da planta, sejam o local
de armazenamento destas reservas. Uma segunda razdo para esta
particularidade pode estar relacionada com a distribuicdo da superficie foliar,
uma vez que, num dossel denso, a area foliar do estrato inferior é bastante
reduzida, em funcdo do sombreamento exercido pelas folhas superiores. Em
consequéncia, segundo os ultimos autores, este estrato fixa pouco carbono e a
utiizacdo dos assimilados produzidos pelas folhas superiores pode
corresponder a uma adaptacdo da planta para fornecer carbono as raizes e
nodulos. De qualquer forma, os autores ainda sinalizam que a translocacéo do
14C das folhas do estrato inferior € mais completa, mas se processa de forma

mais lenta do que nas folhas do estrato superior.
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Em resumo, a diminuicdo do peso de raizes ao longo dos primeiros
dias de rebrota, resulta, principalmente, de perdas respiratdrias e apenas uma
pequena parte dos carboidratos de reserva € mobilizada para o crescimento
aéreo. Duas semanas apo0s o inicio do rebrote, as reservas radicais recuperam
seu nivel precedente, a partir das exportacdes da parte aérea. Apods isto, o0 pivd

e a coroa se comportam como 6rgaos de demanda de assimilados.

c. Natureza das reservas de C daraiz

Uma experiéncia com **C realizada por Morot-Gaudry et al. (1987)
mostrou que ao final de 8 dias, 60% do carbono marcado foi recuperado na
fracdo acucar soluvel das raizes. Quarenta a 90% do C marcado desta fracéo
soltvel corresponde a moléculas hidroalcodlicas (glicidios livres + acidos
organicos + aminoacidos).

Os fotoassimilados séo transportados essencialmente sob a forma
de sacarose, que é a forma principal de transporte nas leguminosas. Dos
glicidios livres, a sacarose € a molécula que mais apresenta o carbono
marcado (80 a 90%).

Os acidos organicos, dos quais 0s mais representativos sdo o
malato, o citrato e o fumarato, representam 10 a 30% do carbono marcado na
fracdo soluvel. Finalmente, os aminoacidos, entre 0os quais o0 acido glutamico é
0 mais importante, ndo representam mais do que 1 a 5% do carbono marcado

da fracdo soluvel.
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O amido constitui a principal forma de estocagem de carboidratos na
raiz da alfafa. Esta forma de acucar, do qual o teor varia entre 20 a 30 mg/g de

matéria seca, representa 50% da fracdo de acucares insoluveis.

d. Alocacéo de carbono aos nodulos

Quando se discute o balanco geral de carbono entre a parte aérea e
subterrdnea, muitos autores tém demonstrado que o0s nodulos, como
contrapartida de sua funcao de fonte de nitrogénio, sdo pontos de consideravel
demanda de carbono. Na soja, por exemplo, Warembourg et al. (1984)
relataram que os ndédulos consomem entre 3 a 5% da fotossintese liquida diaria
entre 0 50° e 0 100° dia apdés a emergéncia. No inicio do florescimento, quando
a fotossintese é maxima, somente o custo energético da reducéo do nitrogénio
€ da mesma ordem de grandeza que a quantidade de carbono incorporado em
todo o sistema radical (2,5 a 7 mg de CO, por mg de N fixado).

O inicio da nodulacéo € variavel entre as espécies mas ocorre mais
freqientemente no momento em que a atividade nitrato-redutase total (NRT)
estd no seu maximo. Posteriormente, a fixagdo aumenta com a fotossintese
global enquanto a NRT diminui (Herridge & Pate, 1977).

Na ervilha, assim como em muitas outras leguminosas produtoras de
graos, a fixacdo comeca a diminuir desde o inicio do enchimento dos graos.
Esta diminuicdo é geralmente interpretada como consequéncia da competicao
por carbono exercida pelos legumes em enchimento de grao (Hardy & Havelka,
1975; Latimore et al., 1977) e por uma diminuicdo na oferta como

consequéncia da senescéncia de folhas, cujos compostos soluveis séo
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remobilizados para os grdos (Sinclair e De Witt, 1976; Pate & Minchin, 1980;
Denison & Sinclair, 1985).

Na alfafa, até a floracdo, a fixagcdo do N e assimilacdo do C seguem
o mesmo padrdo das leguminosas produtoras de grdos. No entanto, a fixacéo
comeca a diminuir desde o inicio do florescimento, ou seja, muito mais
precocemente (Wéry, 1987). Isto foi igualmente observado em alfafa cultivada
em condicbes controladas (Soussana, 1986), em trevo branco (Vessey &
Patriquin, 1984) e em trevo vermelho (Fernandez, 1984). Neste caso, ndo se
pode evocar a competicdo exercida pelos grdos, mas sim com outras partes da
planta, como jovens rebrotes basilares ou as ramificacbes em inicio de
crescimento, conforme evoca Wéry (1987).

Em condicbes de planta isolada, a hipotese da existéncia de
demandas complementares mais competidores do que os nddulos, é um efeito
provavel. Esta diferenca de comportamento da fixacdo € observada na alfafa e
nos trevos branco e vermelho, ou seja, em plantas perenes que acumulam
suas reservas seja na raiz pivotante seja no estoldo. Por consequéncia, é
possivel imaginar que estas reservas deveriam ser capazes de tamponar a
diminuicdo da alocacao a partir da fotossintese atual para os nédulos, a menos,
evidentemente, que estes drgaos funcionem como drenos competitivos com os

nodulos, por assimilados carbonicos (Genter, 1995).

e. Cinética do nitrogénio entre o pivd e a parte aérea
O inicio do rebrote € caracterizado por uma baixa utilizacdo de N

externo, significando que o crescimento inicial da parte aérea é muito
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dependente de N enddgeno. Ta et al. (1990) colocaram pela primeira vez em
evidéncia a translocacado direta de N enddégeno durante o rebrote, da raiz para
a parte aerea. Posteriormente, os trabalhos de Kim et al. (1991) caracterizaram
este comportamento, utilizando plantas cultivadas em meio hidropénico com
1>N. Esses autores verificaram que o teor de N das hastes e folhas em
crescimento aumenta em funcdo da remobilizacdo proveniente das raizes
laterais e do pivd, 0s quais se comportam como oOrgaos fonte. Esta
remobilizacdo atinge um platd apés 10 dias de rebrote, senso que, até este
momento, a quase totalidade do nitrogénio da parte aérea provém do nitrogénio
endogeno das raizes e bases das hastes (coroa). A forma amidica (glutamina e
L-asparagina) € a mais facilmente mobilizada, enquanto que a forma protéica
constitui a forma mais importante de estocagem. As raizes laterais e o0 pivd
apresentam o mesmo afluxo de nitrogénio proveniente das proteinas, o que
sugere que esta forma de estocagem esta presente tanto no pivd como nas
raizes laterais. Neste sentido, Ourry et al. (1990) também verificaram em
azevém perene, que a mobilizacdo de amino-acidos livres e proteinas
provenientes das raizes e da base dos colmos estava associada com uma forte
atividade endoproteolitica.

Com relacdo ao trabalho de Kim et al. (1991), nas plantas
testemunha (ndo cortadas) o fluxo de nitrogénio endégeno dos o6rgaos fonte
(folhas e raizes laterais) para os o6rgdos de demanda (pivd e hastes) foi
relativamente baixo. Entretanto, o pivd das plantas cortadas foi o Unico 6rgao
onde esta retirada de nitrogénio de reserva nao foi compensada por um aporte

de nitrogénio exogeno. Este fendbmeno concomitante de comportamento do
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pivé como fonte do nitrogénio enddgeno nas plantas testemunha reforca a idéia
de que o pivd é um o6rgdo de reserva para nitrogénio. Esta conclusao é
igualmente suportada pelo tamanho relativamente importante do pivé das
plantas cultivadas a campo durante varias anos. Conforme 0os mesmos autores,
as raizes laterais participam com cerca de 46% do nitrogénio total
remobilizado, contra 31% da coroa e apenas 23% do pivé. Entretanto, a
transposicdo destas referéncias para o caso de plantas em inicio de
florescimento necessita algum cuidado, pois as plantas cultivadas em meio
hidropdnico, como no caso de Kim et al. (1991), desenvolvem um sistema
radical relativamente diferente das plantas cultivadas em meio sélido. Naquele
caso, o sistema radical apresentou uma forma muito mais fasciculada e a
relacdo raizes laterais/pivd foi relativamente mais importante do que em meio
sOlido. Neste ultimo caso, as raizes laterais também eram mais finas e,
aparentemente, sua funcdo deve ser unicamente de absorcdo e ndo de
estocagem. Em consequiéncia, no caso de plantas cultivadas em meio soélido, a
importancia em peso dos 6rgaos € diferente: o pivd aparece como 0 6rgdo mais
importante, em relacdo as raizes laterais e a coroa, o que poderia ter como
efeito uma modificacdo na hierarquia da remobilizacdo do nitrogénio (Genter,
1995).

Como concluséao, a parte radical da alfafa e, particularmente o pivo,
se comporta como uma fonte de nitrogénio logo no inicio do rebrote da parte

aérea e, em seguida apoés esta fase, como um ponto de demanda.
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f. Cinética do carbono no interior da parte aérea

A maior parte dos modelos de simulacdo da elaboracdo do
rendimento considera que os assimilados sado prioritariamente alocados aos
graos. Assim, a idéia geralmente admitida é de que, uma vez que as
necessidades dos graos sdo atendidas, os assimilados excedentes sdo entdo
distribuidos aos oOrgdos vegetativos. Nesta linha de pensamento, muitos
autores sugerem que a utilizacdo do carbono na planta segue a seguinte
prioridade : 1) sobrevivéncia, 2) reproducdo, 3) crescimento dos Orgaos
presentes, 4) aumento do numero de 6rgaos e, 5) armazenagem como reserva
do carbono em excesso, para ser utilizado posteriormente. No entanto,
numerosos trabalhos tém demonstrado que a alocacdo de assimilados segue
modelos muito mais complexos. Por exemplo, a quantidade e o local de
exportacdo dos assimilados é controlado ndo apenas pelo fornecimento dos
mesmos pelas fontes e os pontos de demanda, mas igualmente por fatores
externos.

As plantas anuais de habito indeterminado, pela sua estrutura
relativamente mais simples, sdo as mais estudadas. Neste tipo de planta, como
o milho, por exemplo, a evolucédo da parte vegetativa pode ser esquematizada
como estando majoritariamente (ou de maneira absoluta como no caso do
trigo) dirigida para a reproducdo sexuada. A medida em que a evolugido da
demanda reprodutiva aumenta, os assimilados e as reservas sdo orientadas
para os graos. No inicio do enchimento dos graos (como no caso da soja), a
distribuicdo dos fotoassimilados é modificada pelo aumento da forca de

demanda das inflorescéncias. Na soja de habito determinado, as raizes, que
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recebiam 26% do carbono recentemente fixado passam a drenar menos de
13% no florescimento, enquanto que 50 a 70% é transferido aos 6Orgaos
reprodutores. (Warembourg et al., 1982). A reducédo de alocacéo do carbono as
raizes determina uma diminuicdo progressiva da atividade de reducdo do
acetileno nos nédulos, concomitante com a diminuicdo da nitrato-redutase,
justamente quando a necessidade de nitrogénio dos grdos torna-se mais
importante (35 a 40% na soja). Por consequéncia, uma parte do nitrogénio
constituinte do aparato vegetativo € remobilizado sob acdo da demanda dos
graos. Este mecanismo de remobilizacdo de nitrogénio foliar ligado a processos
proteoliticos, determina uma degradacao da capacidade fotossintética e uma
diminuicdo das exportacdes de carbono para os nodulos. Com base nisto,
Sinclair & De Witt (1975, 1976) prop6em um modelo de « auto-destruicdo » da
planta, uma vez que esta remobilizacdo do nitrogénio do aparato vegetativo
determina uma reducdo importante da fotossintese e, por conseqiéncia, uma

limitacdo ao enchimento dos graos.



3. MATERIAL E METODOS.

3.1. Local
O experimento foi conduzido em casa-de-vegetacdo no

Departamento de Agronomia do Institut National Agronomique Paris-Grignon,
Centro de Grignon, Thiverval-Grignon, Francga.

A escolha de trabalhar em casa de vegetacdo (Apéndice 1) e com
plantas isoladas deveu-se a necessidade de controlar adequadamente as
condicdes meteoroldgicas e hidricas, assegurando a auséncia de qualquer
fator capaz de limitar a expressdo do crescimento potencial, além da maior
facilidade de acesso as plantas para as medidas necessérias

A casa-de-vegetacdo contava com controle da temperatura maxima
(< 24°C) e umidade relativa (60-75%), asseguradas através de circulacéo de ar
forcado através de um sistema de colméia com circulagdo de agua. Uma
duracéo do dia em torno de 14 horas foi mantida através do uso de iluminagéo
suplementar enquanto o fotoperiodo foi inferior a este limite, com lampadas de
400 W de vapor de sbédio em alta pressdao (Gaudillere & Chasles, 1986),

colocadas a 1,0 m acima do dossel de plantas.
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3.2. Material experimental e condug&o do experimento.

Utilizou-se, como material experimental, a cultivar Europe, do tipo
flamengo, por ser a cultivar mais utilizada na Europa. A cultivar Cinna, do tipo
Mediterraneo (dorméncia indefinida), foi utilizada para validacdo dos modelos
obtidos com a primeira cultivar.

Foram utilizados vasos plasticos de 3 litros de capacidade,
preenchidos com uma mistura de vermiculita (40%), turfa (40%) e argila
expandida (20%), mantida a capacidade de campo com uma solucao nutritiva
preparada com a agua da rede hidraulica de Grignon (Tabela 2). Buscando
eliminar uma possivel variabilidade devida ao funcionamento do rizébio, as
plantas ndo foram inoculadas e a nutricdo nitrogenada foi assegurada via
solucao nutritiva.

Tabela 2. Solucao nutritiva utilizada, preparada com agua da rede hidraulica de
Grignon, Franca.

Elemento C%mp,osigéo d=1.33 Fertilizante* piglr%%ac(j)e Total
a agua .
tiizada e~
........................................ ME/ e
N 0,80 4,15 9,64 - 14,60
P,O5 - - 1,52 - 1,52
K,O - - 6,37 - 6,37
Ca 5,00 - - - 5,00
SO, 0,60 - 2,81 - 3,41
Na 0,35 - - - 0,35
Mg 0,60 - 1,12 - 1,72
Microelementos.** tracos - - 0,05 0,05

* Kanimajor H.
** Composicéo por litro : Molybdato de amonio (0,59); &cido bérico (15,09) ; sulfato de manganés (20,0g) ; sulfato de zinco (10,0g)
; sulfato de cobre (2,59)
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O nivel de umidade pretendido foi mantido através da reposicao
diaria da quantidade perdida, estimada por pesagem de cinco vasos, nos quais
foi determinado o peso na capacidade de campo, no inicio do experimento.

Utilizaram-se sementes basicas das duas cultivares, fornecidas pela
Estacdo Experimental de Melhoramento e Fisiologia de Plantas Forrageiras de
Luzignan, INRA. Estas sementes foram submetidas a uma triagem por peso,
através soprador de sementes tipo South Dakota, reservando-se para a
semeadura apenas aquelas que apresentavam um peso médio de 1000
sementes superior a 2,2 g. A semeadura foi realizada em 28/03/1988, com dez
sementes por vaso em 45 vasos por cultivar. As sementes foram dispostas
igualmente espacadas sobre o substrato e recobertas com 0,5 cm de terra
finamente moida. Imediatamente apds a semeadura, cada vaso foi recoberto
com um filme plastico transparente para manter o nivel de umidade. Este filme
foi retirado trés dias apés, quando a maioria das plantulas havia iniciado a
germinacdo. No inicio da abertura dos cotilédones, foram mantidas trés
plantulas por vaso, sendo as demais foram eliminadas. Estas trés plantulas
foram selecionadas por serem as que apresentavam o maior comprimento e 0s
cotiléedones visualmente mais desenvolvidos. Estas foram mantidas até o
estagio de quatro folhnas completamente expandidas. Neste momento as duas
menos desenvolvidas foram eliminadas em 30 vasos. Nos 15 vasos restantes,
somente uma planta foi eliminada, restando as duas mais espacadas entre si.
Este procedimento foi adotado com a finalidade de contar com um maior
namero de repeticdes para a primeira estimacdo de biomassa, considerando

que ndo haveria competicdo entre elas até o momento desta primeira
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amostragem. O esquema com o0 de numero plantas amostradas em cada data
e 0 seu estadio de desenvolvimento é apresentado na Tabela 3. Onze plantas
foram destinadas ao acompanhamento do desenvolvimento, permitindo uma
descricdo do crescimento e a estimacdo do filocrono da haste principal e de
cada ramificacdo priméaria desde a emergéncia.

Tabela 3. Esquema das amostragens e efetivos utilizados para a determinacéo

da evolucao da biomassa, nas cv. Europe e Cinna de alfafa. Grignon,
Franca, 1988.

Amostrage data soma de Estagio de Numero de
m temperaturas desenvolvimento plantas
(graus-dia) amostradas
1 20/04 540 vegetativo 15
2 28/04 612 vegetativo 8
3 05/05 727 Veget/inicio botédo 7
4 12/05 812 Bot&o floral 5
5 20/05 992 Inicio floracéo 5
6 03/06 1236 Floragéo 5
7 20/06 1550 Floracéo plena 5
8 03/08 2308 Primeiros legumes 7
maduros

Tendo em vista que o acompanhamento do desenvolvimento deveria
se prolongar por todo o periodo da floragdo, tomou-se a precaucdo de
assegurar que a falta de polinizacéo das flores nas inflorescéncias mais antigas
nao determinariam alguma modificacdo no desenvolvimento das
inflorescéncias surgidas na sequéncia. Considerando que a polinizagdo da
alfafa é essencialmente entomdfila e aldgama, esta foi feita manualmente duas
vezes por dia em todas as flores apresentando o estandarte aberto. A técnica
utilizada em melhoramento de plantas por Demarly (1963), consiste em

provocar a abertura mecéanica da flor com a ponta de um estilete, sobre o qual
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havia se acumulado polen de plantas vizinhas. No presente caso, utilizou-se a
ponta do dedo pressionando ligeiramente o estandarte da flor pretendida, de
modo que na liberacdo da coluna estaminal esta batia contra o dedo recoberto
de pélen das plantas vizinhas, ao mesmo tempo em que espalhava o polen da

flor em questéo.

3.2.1. Descric¢ao do crescimento e determinacéo do filocrono

Nas onze plantas escolhidas ao acaso, realizaram-se contagens
semanais do numero de folhas da haste principal e de cada uma das
ramificacbes primérias. Estas observagbes foram feitas desde a emergéncia
até o final da floragdo (considerada quando as plantas atingiram o estadio
primeiros legumes maduros na haste principal e nas ramificagbes mais
desenvolvidas. Considerando que o desenvolvimento completo de uma folha
poderia durar varios dias e que as observagfes seriam semanais, adotou-se

uma escala decimal de desenvolvimento foliar, conforme a Figura 6.

FIGURA 6. Estadios de desenvolvimento de uma folha e sua
notacdo (adaptado de Maitre et al., 1985)
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Além do numero de folhas, a cada data também era medido o
comprimento dos entrendés e o numero (ordem) do primeiro né floral, quando
este estava presente. Na Ultima observacdo as mesmas onze plantas foram
utilizadas para avaliar a reparticdo da biomassa e para a contagem do nimero
de inflorescéncias e do numero de flores de cada inflorescéncia. O nimero de
flores foi obtido por contagem do numero de legumes, do numero de flores
ainda presentes e mais o numero de cicatrizes das flores que haviam caido.
Destas onze plantas, sete foram utilizadas para construcdo do modelo e as
outras quatro foram utilizadas para sua validacao.

Tanto para a haste principal como para cada uma das ramificacfes
primarias, a notacdo do numero de folhas a cada semana permitiu estabelecer
relacbes entre a soma de temperaturas e o numero de folhas acumuladas,
permitindo uma descricdo do desenvolvimento de cada haste, com base na
temperatura.

A velocidade de emissdo de fitbmeros foi calculada utilizando a
nocdo de filocrono. Este foi calculado, para a haste principal e para cada
ramificacdo, como sendo o inverso do coeficiente angular das regressées
lineares obtidas entre a soma térmica acumulada a partir da emergéncia e o
namero de folhas surgidas. A soma térmica, que em base diaria, também pode
ser denominada graus-dia, foi calculada como o somatério da média entre a
temperatura maxima e a temperatura minima diarias (temperatura de base =
0°C).

Tendo em vista a modificacdo na velocidade de emissao de novos

fitbmeros, observada a partir do inicio do florescimento de cada haste (haste
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principal ou ramificacdo), optou-se por calcular filocronos diferentes para as
etapas vegetativa e reprodutiva de cada haste. Para a determinacdo do
momento de passagem de uma etapa a outra utilizou-se o método “fitted
discontinuous function” (Draper & Smith, 1966). Este método permite, ao
mesmo tempo, determinar o0s coeficientes angulares antes e apos a
modificacdo de velocidade, assim como a determinacdo exata do ponto de
ruptura de inclinacdo (modificacdo do coeficiente angular). Determina,
igualmente, o ponto de intercepcdo da primeira reta sobre o eixo das
ordenadas, estimando assim o momento de surgimento de cada ramificacéo,

em termos de graus-dia. O modelo é definido pela equacéo:
Y = BoXo + PaXy + P2Xo + P3X3 + € (Draper & Smith, 1966)

Onde Bo € o intercepto da primeira regressdo sobre o eixo das
ordenadas, ; € o ponto de intercepcdo das duas equacbes de regressao,
expresso em valores de x, B2 e P33 sdo os coeficientes angulares da primeira e
segunda regressao, respectivamente.

Para a maioria das hastes o ponto de ruptura de inclinacdo das
regressoes (B1) foi significativo e coincidente com o fitbmero correspondente a
primeira inflorescéncia surgida. Tendo em vista que para algumas ramificacdes
o valor de B; ndo foi significativo, o ponto de ruptura foi considerado como
aguele em que se observou o primeiro fitbmero reprodutivo, portanto, fixando “a
priori” 0 ponto de ruptura. Os valores dos diferentes parametros das equacdes
obtidas para a haste principal e cada ramificacdo primaria sdo apresentados no

Apéndice 2.
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O filocrono foi calculado, para cada haste, como o inverso do
coeficiente angular (1/b) da regressédo obtida com cada haste das sete plantas,

as quais sao apresentadas nos Apéndices 3a e 3b.

3.2.2. Velocidade de surgimento das ramificagdes

O surgimento de cada ramificacdo foi determinado através de
observacbes semanais mas, também estimado através do método estatistico
acima descrito, que permite relacionar o surgimento de cada haste ao acumulo
de graus-dia. No entanto, para fins de modelagem, utilizou-se analise de
regressao entre o numero de fitbmeros da haste principal (HP) e o numero de
ramificacbes surgidas. Deste modo, o modelo reflete o efeito da temperatura
sobre a HP e os efeitos de coordenacéo entre a haste e o surgimento de suas

ramificacfes (efeito ontogénico).

3.2.3. Velocidade de surgimento das inflorescéncias

Tendo em vista que, no caso da maioria das leguminosas de
crescimento acropétalo, o surgimento de uma inflorescéncia ocorre
concomitantemente com o desenvolvimento do fitbmero que |he deu origem, a
velocidade de surgimento de inflorescéncias corresponde a velocidade de
surgimento de fitbmeros na etapa reprodutiva. Portanto, esta velocidade foi

representada pelo filocrono da etapa reprodutiva, calculada conforme 3.2.1.
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3.2.4. Delimitag&o do crescimento da haste

Por ocasido da ultima data de observacéao, verificou-se que todas as
hastes HP e R1 a R3 de todas as plantas apresentavam o apice meristematico
abortado. Como o intervalo entre a penultima e dltima observacdo foi
relativamente longo, em termos de graus-dia, e que estes abortamentos nao
foram percebidos na pendltima avaliacdo, tornou-se impossivel precisar o
momento em que o fendmeno ocorreu. De qualquer forma, este fato revela um
limite de crescimento de uma haste, cujas razbes ndo foram passiveis de
elucidacdo, mas do qual cabe precisar o comportamento. Por esta razao,
optou-se por modelar a paralisacdo do crescimento daquelas hastes de maior
idade, através de regressdo entre o numero total de fitbmeros de cada uma na
altima observacdo e o numero de ordem desta haste (ordem de surgimento). A
variavel de entrada € o numero de ordem da haste e a variavel de saida é o

numero total de fitbmeros ou o nimero total de inflorescéncias.

3.2.5. Numero de flores por inflorescéncia

Esta determinacdo somente foi realizada por ocasido da ultima data
de observacédo, pois € um tipo de amostragem destrutiva e que necessita ser
realizada sob lupa (para a contagem das cicatrizes das flores ausentes). Para
cada haste individualmente e em cada uma das onze plantas de cada cultivar,
contou-se o numero de flores de todas as inflorescéncias, anotando-se a sua
ordem na haste. Este numero foi relacionado a ordem da inflorescéncia e
submetido a um estudo de regressédo. As regressdes para as diferentes hastes

que apresentavam o mesmo modelo, foram comparadas entre si quanto a
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probabilidade de seus parametros serem significativamente diferentes e, em
caso contrario, os valores eram agrupados, gerando uma equacao Unica para

distintas hastes.

3.2.6. Evolugao e reparticédo da biomassa

Para verificar a coeréncia entre desenvolvimento e crescimento,
amostragens de plantas inteiras foram realizadas, em diferentes ocasiées ao
longo do ciclo da planta, de acordo com a Tabela 3.

A cada amostragem, cada planta foi separada em haste principal,
ramificacbes e raizes. Em cada tipo de haste (HP e ramificacbes) foram
separadas, individualmente por planta, as folhas, as hastes e os 6rgaos florais.
Estes componentes foram colocados em estufa com circulacao de ar forcada, a
80°C, até peso constante, para obtencdo da matéria seca de cada constituinte.
Nas quatro primeiras amostragens, as raizes nao foram determinadas, uma vez
que estas amostragens provinham de plantas crescendo juntamente com
outras que deveriam continuar a serem observadas, buscando-se, deste modo,
evitar qualquer dano ao sistema radicular das que permaneciam.

Em cada amostragem, o conjunto de folhas (sem o peciolo) de cada
tipo de haste (HP e ramificacdes) foi medido em planimetro 6tico modelo Li-Cor
3100 B, de modo a obter-se a area foliar por haste. Na ultima amostragem a
area de cada folha da haste principal de cada planta foi medida
individualmente, com a finalidade de obter-se um perfil de tamanho da folha ao
longo da haste. Devido ao pequeno tamanho das primeiras e das ultimas

folhas, cada folha foi colocada, logo apos ser destacada do seu peciolo, entre
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duas transparéncias e sua medida no planimetro foi repetida cinco vezes,
utilizando-se o dado médio, quando o desvio padrdo era inferior a 10%, ou
repetindo-se o procedimento quando a variacdo era superior.

O comprimento de cada entren6 medido foi com régua milimetrada,
individualmente em cada haste de todas as plantas. Obteve-se, assim, o perfil

de comprimento do entrend para cada tipo de haste.

3.2.7. Tratamento estatistico

As principais variaveis referentes ao desenvolvimento da planta, tais
como filocrono, area foliar, numero e tamanho de 6érgdos, foram
correlacionadas através de uma matriz de correlacdes (Apéndice 4) e aquelas
mais pertinentes foram analisadas por regresséao. Utilizou-se os procedimentos,
Proc Cor, Proc Lin e Proc NLin do programa estatistico SAS (SAS Institute,

1988).

3.3. Montagem do modelo e simulac¢des

A partir dos resultados referentes as diferentes hipoteses levantadas
e dos submodelos matematicos obtidos, lancou-se méo da planilha Microsoft
Excel©, e suas funcdes légicas (IF, OR, TRUE, etc. ), tendo em vista tratar-se
de um modelo simples com uma Unica variavel de entrada. O modelo tem uma
Gnica coluna de entrada (para a variavel temperatura média diaria) e foi
programado para calcular o acumulo de graus-dia, o acumulo de fitbmeros
vegetativos e reprodutivos (que representa, neste caso, 0 numero de

inflorescéncias), a ordem da primeira inflorescéncia de cada haste, o numero
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de flores por inflorescéncia e o acumulo de flores por haste, assim como os
totais de fitbmeros, de inflorescéncias e de flores por planta. Um exemplo da

planilha e seus procedimentos pode ser observado no Apéndice 5.



4. RESULTADOS E DISCUSSAO

4.1. Concepcdo do modelo de elaboragcdo do numero de flores

por haste e por planta

O numero de flores produzidas por uma haste de alfafa (NF/H) é o
resultado do somatério das flores produzidas pela haste principal (HP) e das
flores produzidas pelas ramifica¢cdes (R). Tanto para a HP como para uma R
qualquer, o numero de flores é o resultado do produto do numero de
inflorescéncias (NI) geradas (eixo vertical) pelo nimero de flores produzidas

em cada inflorescéncia (NF/I) (eixo horizontal). Desta forma,

NF/H =Y " S (NF /1% NI)

Na auséncia de limitacbes hidricas e minerais, € possivel
estabelecer um modelo simples de crescimento dos eixos verticais a partir da

Gnica variavel temperatura.
a) para a haste principal:

Conforme a hipotese 1, considerando-se que a velocidade de

surgimento dos fitbmeros ou seja de entrends (EN) € constante e, na auséncia
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de limitacdes, depende unicamente da temperatura, € possivel estimar o

namero de entrends de uma haste pela seguinte relacao linear :

t
NEN = b>'6 (1)
t-1

onde NEN é o numero de fitbmeros surgidos até um momento qualquer, o

t
coeficiente b representa a velocidade de geracdo destes fitbmeros e Za
t-1

representa a soma de temperaturas efetivas ocorridas entre os momentos t-1 e

t, por exemplo, a partir da emergéncia até um momento dado.

Considerando a linearidade da relacéo, a velocidade de geracéo de
entrends pode entdo ser estimada pela utilizacdo do conceito de filocrono (o),

calculado como o inverso do coeficiente angular b, ou seja :

0 =1/b (1)

e a relacao (1) pode ser descrita como

t
NEN=>6/¢ (2)
t-1

Se 0 crescimento na etapa reprodutiva € reduzido, em relacdo ao
crescimento vegetativo (hipotese 1), a relacéo (2) deve ser rescrita para cada

etapa. Na etapa vegetativa:

NENv = i@/@/ A3)

emerg
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onde NENv é o numero de fitbmeros vegetativos, a soma de temperaturas >.0
considerada € limitada entre a emergéncia a iniciacéo floral (IF) e ¢, representa

o filocrono na etapa vegetativa. Na etapa reprodutiva a relacdo € descrita por:

NENR = ielgm (4)

sendo NENr 0 numero de fitbmeros reprodutivos, a soma de temperaturas
sendo considerada a um momento J compreendido entre a iniciacéo floral (IF)
e o final do florescimento da haste principal, enquanto ¢ g , representa o
filocrono na etapa reprodutiva.

Portanto, deve ser possivel, apenas utilizando o acumulo de
temperaturas efetivas ocorridas a partir da emergéncia, estimar o numero total
de entrenés (NENt) formados até um momento J qualquer, através das

relacbes 3 e 4 pois,

IF
se ie< i@ entdo, NENy = > 6/¢pv (5)

emerg emerg emerg

e se ie > i@ entdo, NENt = i@/(ﬁv + 20 I @r (6)

emerg emerg emerg 1F
A guestdo que se coloca agora € de saber exatamente qual € o
momento J de passagem do periodo vegetativo ao reprodutivo (IF). Conforme a
hipGtese 2 isto ocorre sempre a uma mesma soma de temperaturas, ou seja,
no mesmo fitdmero. Para a constru¢cdo do modelo em questdo ou se utiliza os

valores da bibliografia (740 a 800 graus-dia) ou seu valor exato deve ser
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determinado. No presente caso decidiu-se, num primeiro momento, utilizar o
valor médio observado no experimento.

Da mesma forma, para a hipétese 3 (limitacdo do namero total de
fitbmeros), optou-se pelo valor potencial encontrado no mesmo experimento,
tendo em vista a auséncia de qualquer referéncia sobre o tema.

Considerando que, a posicdo do primeiro fitbmero reprodutivo
(1ENR) é constante (hipétese 2), assim como o numero total de fitbmeros -
NENt (hipotese 3), pode-se entdo calcular o numero potencial de
inflorescéncias (NI) da haste principal num dado momento, a partir da soma de

temperaturas apos a emergéncia, tendo em vista que

NI = NENgr

NENg = NENt — 1ENR )

Assim como demonstrado para outras espécies, como por exemplo
a ervilha (Turc, 1988), o numero de flores por inflorescéncia (NF/l) é
dependente da ordem (Ol), ou seja, da posicdo da mesma na haste principal
(hipbtese 4). Isto pode ser fungdo de diferencas na taxa de fotossintese e/ou na
prioridade de reparticio e remobilizacdo de assimilados durante a
determinacdo do numero de flores de cada inflorescéncia. Considerou-se,

entdo, que

NF/I = f Ol (8)

Sendo que o tipo de funcdo necessita ser determinado.
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Uma vez que o numero de inflorescéncias depende da temperatura,
via relacdo (4), pode-se, entdo expressar o numero potencial de flores sobre a

HP pela relacao
NFup = O NF/I 9)
1

Onde n € o numero de ordem da ultima inflorescéncia sobre a HP,
ou seja, o numero potencial de inflorescéncias até o momento considerado,

calculado pela relacéo (7).
b) para as ramificacfes

O numero potencial de inflorescéncias nas ramificacbes depende,
por um lado, do nimero de ramificacbes existentes e, por outro lado, do
namero de entrends floriferos de cada ramificacéo.

Como o ritmo de surgimento das ramificacbes € relativamente
constante ao longo do ciclo da vegetacdo, isto corresponde ao ritmo de
surgimento dos fitbmeros (entrends) sobre a haste principal, mas defasado de
um certo numero de filocronos em relacdo a HP (Guy, 1964; Masle-Meynard &
Sebillotte, 1981). Ele depende, entdo, da variavel temperatura por intermédio
de sua acdo sobre o crescimento da HP (hipétese 5). O numero de
ramificacbes emitidas pela HP, a um dado momento, pode entdo ser estimado

por uma relacéo do tipo

NR = -a + BNENpp (10)
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ou

NR:-a+Bie (10a)

emerg

onde, no primeiro caso (10), B representa a relagdo entre 0 nimero
de entrenés da HP e o numero de ramificacbes surgidas e, no segundo caso
(10a), a relacao entre a soma de temperaturas e o numero de ramificacdes. O
intercepto « a » € necessariamente negativo pois o surgimento da primeira
ramificacdo somente ocorre apos a existéncia de um certo nidmero de entrends
da HP, ou seja, apés um determinada soma de temperaturas depois da
emergéncia.

Considerando a independéncia de cada ramificacdo sob o ponto de
vista trofico, pode-se entdo assumir que cada uma delas terd& um
desenvolvimento similar ao da HP (hip6tese 6). Da mesma forma que para a
HP, poder-se-a expressar a velocidade de formacédo dos fitbmeros de cada
ramificacdo em funcdo da temperatura (conforme equacéo 1). Entretanto, se a
superficie de captacdo da energia luminosa é diferente (tamanho das folhas)
isto poderé ter consequéncias sobre a velocidade de crescimento. Com efeito,
para alfafa, Guy (1964) observou uma certa hierarquia entre a HP e suas
ramificacBes quanto a velocidade de formacao dos fitbmeros. Assim, conforme
o autor, HP> R1>R2>R3 e, ainda que a area dos foliolos ndo tenha sido
medida em funcdo da ordem da ramificacdo, observagdes preliminares
permitem considerar a hipotese de que a velocidade de desenvolvimento de

uma haste qualquer é dependente da superficie foliar formada e que o tamanho
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dos foliolos decresce com a ordem da ramificacdo. Assim, para uma dada
ramificacéo, o coeficiente b da equacédo (1) passa a ser fun¢édo da ordem (n) da

ramificacao:

Pram = fRN (11)

desta forma, cada ramificacdo deve ter um filocrono diferente, entéo:

¢oraM = 1/brawm (11a)

Da mesma forma que para a HP, o fenbmeno da floracdo deve
igualmente intervir sobre a velocidade de emissao dos fitbmeros das
ramificacbes. Assim, as mesmas relacbes que foram estabelecidas
anteriormente para a modificagcdo do filocrono da HP, devem igualmente ser
aplicadas para cada ramificacdo. Por outro lado, se o florescimento se inicia
praticamente ao mesmo momento na planta inteira, o primeiro fitbmero
reprodutivo das diferentes ramificacdes se situara progressivamente mais
baixo, tendo em vista sua iniciacdo progressivamente mais tardia. Entretanto,
se o ritmo de emissado de fitbmeros é mais baixo que o ritmo da HP, pode-se
esperar que o primeiro né florifero ndo seja defasado no tempo, por multiplo
inteiro em relacdo a HP. Mas, considerando a constancia do surgimento e o
ritmo de crescimento de cada ramificacdo, 0 momento de indugéo do primeiro
né reprodutivo (LENR) deve ser passivel de modelagem em funcdo da ordem n

da ramificagéo, de tal forma que
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1ENRg = a - b(OR) (12)

onde “a@” representa o primeiro fitbmero reprodutivo da HP e "OR” a
ordem da ramificagao.

Tem-se, assim, o primeiro fitbmero reprodutivo de cada ramificacao
e, por meio da soma de temperaturas e do filocrono reprodutivo da ramificacéo,
sera possivel estimar o seu numero de inflorescéncias a um momento
qualquer.

O numero de flores por inflorescéncia de uma ramificacdo também
depende da ordem desta inflorescéncia sobre a R e deve obedecer a mesma
funcao (9) da HP.

O modelo de estimacdo do namero potencial de flores sobre uma
haste e suas ramificacdes depende entdo apenas da temperatura. Desta forma
um modelo geral de estimacdo do numero total de flores (HP + R) pode entdo
ser construido a partir dos sub-modelos para estimacdo do niumero de entrends
reprodutivos (7), o qual depende do namero total de entrends, este dependente

da soma de temperaturas (6) e do filocrono de cada haste (1a e 11a).

NF :i HZJ:H/(DR}X NF/I}

HP IF
Conforme descrito em Material e Métodos, os parametros dos sub-
modelos acima propostos foram obtidos a partir do experimento 1, cujos

resultados sé@o a seguir descritos e discutidos.
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4.2. Desenvolvimento da planta a partir da semente e obtencéo
dos parametros do modelo

Para esta parte do estudo foram considerados os resultados
originados no experimento 1, no qual a condi¢cdo de planta isolada e auséncia
de qualquer limitacdo hidrica ou mineral permitiu considerar o desenvolvimento
das plantas como estando no potencial determinado pelas condicbes de
radiacdo e temperatura.

A fim de melhor compreender os diferentes parametros dos sub-
modelos enunciados nas hipoteses intermediarias, serdo apresentados
separadamente aqueles que determinam o ritmo da morfogénese (filocrono
vegetativo e reprodutivo da haste principal e de cada ramificacédo, e o ritmo de
aparecimento das ramificacdes) e aqueles que resultam nas caracteristicas
arquiteturais ao final do florescimento: comprimento dos entrenés, tamanho e
duracdo da folha, numero de fitbmeros vegetativos e reprodutivos
(inflorescéncias) por haste — haste principal e ramificacbes - , numero de
ramificacbes primarias por haste principal, ordem do primeiro né floral, nimero
de flores por inflorescéncia e numero de flores por haste. As relacdes
alométricas que resultam da morfogénese e do acumulo de biomassa seréo
analisadas para explicar os parametros gerados e, finalmente, com os
parametros acima descritos, sera construido o modelo de elaboracdo da
producao de flores por planta, testado e validado para a condi¢cdo potencial da

planta, isto €, modulado em func&o da Unica variavel temperatura.
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4.2.1. Dinamica do desenvolvimento

4.2.1.1. Desenvolvimento da haste principal e das ramificacdes

Na emergéncia, observou-se a formacdo de uma haste principal,
constituida de uma sucessdo de fitbmeros, caracterizados por folhas com
namero e tamanho de foliolos diferentes. A primeira folha é unifoliolada e as
seguintes sdo trifolioladas, com tamanho crescente até o udltimo fitbmero
vegetativo e reduzindo-se progressivamente nos fitbmeros reprodutivos
seguintes, até que as ultimas apresentem uma area extremamente reduzida e,
freqientemente, com auséncia de um ou dois foliolos. A Figura 6 ilustra esta
variabilidade. Reproduziu-se, assim, as observacdes de Guy (1964), Arnault
(1969) e Durand (1987), os quais encontraram a mesma estrutura geral para

plantas de alfafa originarias da semente.

FIGURA 6. Variacdo no tamanho dos foliolos da alfafa em funcéo da ordem de
surgimento sobre uma haste. llustragdo tomada de uma haste
principal de alfafa cv. Crioula, florescendo no 12° fitmero.
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A evolucdo do numero de fitdbmeros formados, estimada através do
namero de folhas acumuladas sobre a haste principal e/ou sobre cada
ramificacdo primaria, relacionada a soma de graus-dia € apresentada na

Figura 7.

NUmero de fitbmeros

0 200 400 600 800 1000 1200 1400 1600 1800 2000 2200 2400 2600

Acumulo de graus-dia apds a emergéncia
FIGURA 7. Evolucdo do numero de folhas da haste principal e
de cada ramificacdo primaria de alfafa cv. Europe.
Grignon, Franca, 1988.
Nota-se que para a haste principal e as ramificacbes da base (R1 a
R3), as curvas sao relativamente paralelas, o que indica velocidades de
crescimento similares. A ramificagdo 4 encontra-se em situacao intermediaria e
as ramificagbes de ordem mais elevada apresentam uma velocidade bem mais
reduzida. Além do mais, vé-se claramente que, para a haste principal e as
ramificacBes mais baixas (R1 a R4), ocorre uma mudanca de velocidade, que é

menos clara para as ramificacdes de ordem mais elevada. Conforme se vera
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mais adiante, esta mudanca de velocidade é coincidente com a passagem de
cada haste a etapa reprodutiva.

Uma analise da coordenacao entre o crescimento da haste principal
e suas ramificacdes pode ser visualizada na Figura 8, onde se pode observar a
diferenca entre o desenvolvimento da haste principal e de suas ramificacdes
primarias. Pode-se notar que a diferenca média entre o niumero de fitbmeros da
haste principal e de cada ramificacdo pode ser dividida em dois periodos: o
primeiro, até cerca de 900 graus-dia (que corresponde ao surgimento da
primeira inflorescéncia da haste principal) e o segundo, a partir deste momento

até o final do periodo observado.
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FIGURA 8. Diferenca média entre o numero de fitbmeros da haste
principal (HP) e cada ramificacdo priméaria (R1 a Rn) de
alfafa cv. Europe. Grignon, Franca, 1988.

Para a etapa vegetativa, a diferenca se acentua com o tempo tanto
mais quanto mais elevada € a ordem da ramificacdo. Isto é devido a diferenca

na taxa de formacao de fitbmeros entre a haste principal e cada ramificacao.
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Para as ramificacfes R1 a R3 as curvas podem facilmente se superpor, pois
suas velocidades de desenvolvimento sdo similares. Para as ramificacdes R5 a
R14, a velocidade de aumento da diferenca € quase o dobro, enquanto que a
ramificacdo R4 fica em posicao intermediaria.

Na segunda etapa (ap0s o inicio do florescimento da HP) é possivel
distinguir dois grupos e ramificacdes: as ramificacdes R1 a R5, para as quais a
diferenca com a HP permanece relativamente constante (distancia filocrénica
constante) e o grupo de ramificacdes de ordem mais elevada, para as quais
continua a haver um aumento mais ou menos constante, da diferenca ao longo
do tempo, embora menos importante do que durante a etapa vegetativa.

A simples analise das Figuras 7 e 8 ja permite algumas deducdes a
respeito do desenvolvimento das diferentes hastes de uma planta em primeiro
crescimento a partir da semente. Mas ainda € necessario um exame mais
detalhado de cada haste para permitir conclusées. O exame do determinismo
do surgimento das ramificacfes, 0 momento da passagem a etapa reprodutiva
e seus efeitos sobre a velocidade de desenvolvimento de cada haste deve
permitir conclusdes mais precisas de seus efeitos sobre o desenvolvimento da
planta como um todo.

O modelo de desenvolvimento aqui verificado contraria, de certa
forma, o modelo proposto por Masle-Meynard & Sebillotte (1981) para trigo e
considerado por Simon et al. (1989) e por Allirand (1998) como valido tanto
para gramineas como para leguminosas. O modelo de Masle-Meynard &
Sebillote (1981) propde uma diferenca constante de trés filocronos entre o

surgimento de uma folha e o surgimento do perfilho originario da sua gema
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axilar. Allirand (1998) também assumiu este modelo para alfafa, mas os seus
dados mostram que esta coordenacdo é valida somente para temperaturas
relativamente baixas (14,7°C), enquanto que em temperaturas elevadas
(22,7°C), a coordenacdo entre o desenvolvimento da HP e o surgimento de
suas ramificacbes primarias somente ocorre com as ramificaces de ordem
superior a 3. Nesta temperatura mais elevada a primeira ramificacdo apareceu
quando a HP apresentava 4,5 fitbmeros e a 2% e 3% apareceram conjuntamente
quando a HP possuia cinco fitbmeros. Os resultados do presente estudo
confirmam este determinismo, conforme sera visto adiante, ao se analisar o
ritmo de surgimento das hastes e suas respectivas velocidades de

desenvolvimento.

4.2.1.2. Andlise da velocidade de desenvolvimento das
diferentes hastes e estimacé&o do filocrono.

O desenvolvimento e crescimento dos vegetais € o resultado da
sucessiva formacdo, expansdo e senescéncia das unidades morfologicas
basicas que sado os fitbmeros (Gray, 1879, citado por Wilhelm & MacMaster,
1995). O fitbmero € constituido por um né e os érgdos que Ihe sdo derivados:
folna, gemas axilares, entre-n6 (Briske, 1991) e, as vezes, de raizes
adventicias (Nemoto et al., 1995)

A primeira estrutura visivel do fitbmero é a folha. O somatorio de
folhnas surgidas pode, entdo, ser utilizado para estimar a velocidade de
formacdo dos fitbmeros, ainda que com um certo atraso em relacdo a sua

iniciacao (plastocrono). Assim, o ritmo de aparecimento de folhas caracteriza a
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velocidade de desenvolvimento de uma haste (acumulo de sucessivos
fitbmeros), a qual pode ser definida pelo filocrono, ou seja, “o intervalo entre
estadios similares de duas folhas sucessivas” (Wilhelm & McMaster, 1995).
Este intervalo, medido em graus-dia, permite integrar os efeitos das variacées
de temperatura sobre a velocidade da morfogénese, a qual é a responsavel
pelas variacdes do filocrono quando medido em base ao calendario juliano. O
desenvolvimento da folha se estende num tempo que pode representar mais de
um filocrono. A caracterizacdo precisa dos estadios de desenvolvimento da
folha torna-se, entdo, absolutamente necesséaria para a correta medida deste
intervalo.

O ritmo relativamente constante de emissdo de novas folhas em
termos de graus-dia, permitiu estimar a taxa de surgimento de folhas de cada
haste, isto é o filocrono, através de equacdes de regresséao linear (Apéndices
3a e 3b). Em vista da ruptura de inclinacdo, coincidente, aproximadamente,
com o inicio do florescimento de cada haste, consideramos, para cada uma
delas dois periodos para o calculo do filocrono: um periodo vegetativo e um
periodo reprodutivo.

A utilizacdo do método de ajuste de retas descontinuas “fitted
discontinuous fonction”, com ponto de ruptura fixado “a priori” como sendo a
soma de graus-dia correspondente ao surgimento do primeiro fitbmero
reprodutivo de cada haste, foi escolhido porque esta ruptura era visualmente
muito clara para a HP e a maioria das ramificagcbes. Os parametros das

equacbes assim determinadas séo apresentados no Apéndice 2.
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A Figura 9 mostra os filocronos para cada tipo de haste, durante os

dois periodos considerados. A comparacdo estatistica das regressbes, em

cada periodo, distinguiu cinco grupos homogéneos para o periodo vegetativo e

trés grupos para o periodo reprodutivo (Tabela 4).
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FIGURA 9. Filocrono médio para cada tipo de haste, durante as etapas
vegetativa e reprodutiva de alfafa cv. Europe. As barras verticais
representam o desvio-padrao. Grignon, Franca, 1988.

TABELA 4. Filocrono médio para cada grupo homogéneo de hastes nas fases

vegetativa e

Franca, 1988.

reprodutiva de alfafa cv. Europe. Grignon,

Fase vegetativa

Fase reprodutiva

Tipo de haste

Filocrono (graus-dia)

Tipo de haste Filocrono (graus-dia)

HP
RleR2
R3
R4
R5 a R14

51
57
64
85
128

HP a R4 100
R5 e R6 148
R7 a R14 230
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Durante o periodo vegetativo a HP se caracterizou por uma
velocidade de desenvolvimento importante (51 GD/folha), as duas primeiras
ramificacbes a partir da base (R1 e R2) apresentaram uma velocidade
ligeiramente inferior (57 GD/folha), a R3 necessitou cerca de 64 GD/folha, a R4
se situou em posicao intermediaria (85 GD/folha) e as ramificacdes restantes
apresentaram um filocrono com o dobro do valor da HP e as trés primeiras
ramificaces (128 GD/folha).

Para o periodo reprodutivo observou-se um claro aumento do
filocrono e um agrupamento diferente da etapa vegetativa. Assim, a HP e as
ramificacbes 1 a 4 emitiram seus fitbmeros a uma velocidade média de 100
GD/folha, as ramificacbes 5 e 6 necessitaram 148 GD e as ramificacdes
restantes 230 GD.

Vé-se, portanto, que as ramificacbes R1 a R4, que na etapa
vegetativa apresentavam um filocrono diferente da HP, passam a apresentar a
mesma velocidade de emissdo dos fitbmeros reprodutivos, enquanto as R5 e
R6 se situam, agora, em posi¢ao intermediaria. Da mesma forma que R4, elas
ndo apresentaram grandes mudancas de velocidade em fungcdo da passagem
do estagio vegetativo ao reprodutivo.

Para efeito de modelagem ndo ha interesse em tomar as
velocidades individuais de desenvolvimento dos diferentes tipos de haste.
Desta forma, para cada etapa, serdo considerados os valores estabelecidos
conforme a Tabela 4.

Em condi¢cbes similares ao presente experimento e com a mesma

cultivar, Allirand, (1998) verificou um filocrono da HP em crescimento
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vegetativo de 34,8 graus-dia. Este valor muito mais baixo pode ser explicado
pelo fato desse autor utilizar uma temperatura de base minima de 2,2 °C e
porque o periodo analisado foi muito mais curto. De fato, Duru & Langlet (1988)
relataram variacdes no filocrono entre 18 a 161 graus-dia para expressar o
filocrono da alfafa em fase vegetativa, sendo os valores mais baixos obtidos até
100 graus-dia de acumulo térmico e os mais altos calculados entre 100 e 500
graus-dia. Portanto, os baixos valores devem referir-se as primeiras 4 a 5
folhas formadas, enquanto os valores mais altos referem-se as folhas formadas
posteriormente, incluindo hastes de ordem mais elevada. Por esta razéo, estes
altimos autores sugerem um filocrono médio para alfafa de 83 graus-dia, mas
provavelmente isto corresponda a uma média de todos os tipos de haste
presentes. Ja para Medeiros et al. (1997) o valor de filocrono para a HP esta
mais proximos aos aqui verificados e € igualmente alterado no periodo
reprodutivo: 45 e 135 graus-dia para as fases vegetativa e reprodutiva,
respectivamente. E importante, no entanto, salientar que, assim como Allirand
(1988) aqueles autores utilizaram as temperaturas base (minima e maxima), no
calculo do acumulo de graus-dia, enquanto, no presente caso, isto nao foi
considerado (Th = 0 °C), o que pode alterar valor do filocrono. Considerou-se
que o uso de temperaturas de base baseadas na literatura e obtidas para
outras variedades pode induzir erros mais importantes do que a utilizacdo da
base 0. No caso de Allirand (1998) ndo houve um experimento especificamente
planejado para obter esta informacdo e a temperatura utilizada pelo autor
baseou-se em dados obtidos com apenas duas temperaturas, portanto, sem

utilizar uma gama suficientemente ampla para, realmente, determinar este
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parametro e ndo somente inferi-lo por calculo. Trata-se, no entanto, de um
parametro que pode ter alta importancia na modelagem dos efeitos da
temperatura sobre o0 crescimento e que necessita ser corretamente
determinado para cada cultivar.

A caracterizacdo de duas etapas com diferentes velocidades de
desenvolvimento para uma mesma haste também € registrado para outras
espécies como, por exemplo, em colza (Netzer et al., 1989; Leterme, 1985;
Maillet, 1992) e somente pode ser explicada por uma modificacdo na prioridade
de alocacdo de assimilados entre parte aérea e partes subterraneas e/ou por
uma diminuicdo do fluxo liquido de carbono por fitbmero, como consequéncia
da diminuicdo da superficie foliar por fitbmero. De fato, a inducéo floral
determina, no caso da alfafa, a formacdo simultanea da folha e da
inflorescéncia, mais o alongamento do entrené que ocorre em seguida
(Dobrenz et al., 1965; Wolf & Blaser, 1971b). Em consequéncia, as folhas sdo
sucessivamente menores nos fitbmeros subsequientes, até que nos ultimos
estas ndo passam de simples esbocos (Guy, 1964; Arnault, 1969; Sato, 1971;
1974). Da mesma forma, os entrendés também diminuem, conforme sera
discutido mais adiante.

Por outro lado, a existéncia de grupos de hastes com taxa de
crescimento distintas, tanto para a etapa vegetativa como para a reprodutiva, é
mais dificil de explicar. Allirand (1998) propds um modelo de desenvolvimento
que assume ritmos idénticos para qualquer tipo de haste, baseado no modelo
de Masle-Meynard & Sebillotte (1981). No entanto o autor também verificou

ritmos defasados entre ramificacbes e a HP, mas, diferentemente do que foi
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observado no presente trabalho, a reducédo em relacédo a HP foi de apenas 20%
para R1 a R4 e de 10% para as demais. Ressalte-se, no entanto, que o autor
estudou apenas o periodo vegetativo, portanto, num tempo muito mais curto do
que no presente caso.

O exame da Figura 8 permite verificar que a maioria destas
ramificacfes surgiram muito préximo ou logo apés a inducdo ao florescimento
da haste principal e das primeiras ramificacfes. Isto, implica em que, no
momento do surgimento e durante o inicio do crescimento (etapa heterotrofica)
daquelas ramificacdes de ordem mais elevada, o “pool” de assimilados esta
sendo direcionado, prioritariamente, para as hastes cujos meristemas apicais
apresentam uma demanda mais forte. Esta demanda mais forte é devida ao
fato de que a “carga” meristematica € representada pela demanda
concomitante para o crescimento da folha, do entrené e da inflorescéncia, os
quais prosseguem por um tempo correspondente a varios fitbmeros. Por outro
lado, ap6s o final da etapa heterotrofica (quando as primeiras folhas formadas
passam a representar fonte de assimilados) a area foliar formada € mais
reduzida do que nas hastes de ordem mais baixa, em funcdo do tamanho
decrescente das folhas das ramificacbes mais tardias, conforme sera visto
adiante. Finalmente, um ultimo fator que também pode estar implicado nesta
menor taxa de desenvolvimento refere-se a propria arquitetura da planta, que

pode estar determinando competicéo por luz para estas hastes.
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4.2.1.3. Ritmo de surgimento das ramificacdes primarias

Em média, apds a emissdo de um minimo de quatro folhas na haste
principal, observa-se a iniciacdo da primeira ramificacdo (R1). Na maioria das
plantas em observacdo, esta primeira ramificacdo originou-se da gema axilar
da primeira folha da haste principal (unifoliolada), e raramente das gemas do
nd cotiledonar, o que esta de acordo com as observacbes de Guy (1964),
embora para Allirand (1998) a frequéncia de desenvolvimento deste tipo de
haste possa atingir quase 50% na temperatura mais alta e cerca de 65% em
temperaturas mais baixas. Este fendmeno também foi registrado em trevo
branco (Beinhart, 1963) em que a diminui¢cdo na frequéncia de ocorréncia de
hastes cotiledonares decresceu ainda mais quando alta temperatura foi
associada com baixa intensidade luminosa.

No caso presente, as frequéncias de ocorréncia foram mais baixas
e, na continuacao do trabalho, somente foram consideradas as plantas cuja
primeira ramificacdo era originaria da folha unifoliolada. O ritmo de
aparecimento das ramificacdes seguintes foi relativamente constante, conforme
sera discutido adiante, e seguiu o ritmo de emissdo de folhas da haste
principal.

Ainda que existam varias gemas por no (3 a 4 segundo a ordem do
fitbmero), conforme Arnault (1969), num primeiro momento somente uma gema
se desenvolve em ramificacdo. Uma segunda gema pode se desenvolver mas
bem mais tarde. Isto somente foi observado sobre a haste principal e nas
ramificacbes de ordem mais baixa (R1 a R4). Estas ramificaces originarias de

uma segunda gema apresentam um desenvolvimento muito reduzido e pouco
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contribuem para producéo floral. Estes ndo foram considerados na analise da
morfogénese, uma vez que somente iniciaram a floracdo pouco antes do final
das observacfes e sua participacdo no numero de flores produzidas por haste
foi muito baixa.

As ramificacBes de segunda ordem sobre R1 a R4 apresentaram a
mesma estrutura relativa das ramificagcdes de primeira ordem: as mais basais
tem o mesmo ritmo que as suas hastes maes, enquanto que as seguintes
apresentam um ritmo mais lento. Embora possam contribuir de forma
importante no numero de flores produzidas pela planta, em auséncia de
competicdo por luz, elas também ndo foram consideradas na analise da
morfogénese, devido a dificuldade de manuseio e a possibilidade de que este
manuseio excessivo afetasse o desenvolvimento.

A estimacdo do momento de aparecimento de cada ramificacédo
primaria, ou seja, o ritmo ou velocidade com a qual as sucessivas ramificacdes
se instalam sobre a haste primaria, pode ser obtida seja verificando a
estabilidade da relacdo entre o numero de fitbmeros ja fabricados pela haste
primaria e o numero de ramificacbes emitidas, seja determinando o momento
de aparecimento em funcdo da soma de graus-dia. Esta ultima possibilidade
implica na determinacao precisa deste momento, através de observacdes muito
freqlentes ou entdo por estimacdo através do prolongamento das retas de
regressao utilizadas para o calculo do filocrono de cada ramificacao.

O momento de surgimento de uma ramificacdo primaria, estimado
em funcé@o do numero de folhas emitidas pela haste principal ou em funcéo da

soma térmica decorrida até entédo, pode ser observado nas Figuras 10 e 11.
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A primeira ramificacdo aparece quando a HP emitiu, em média, 4,5

folhas. O ritmo com que as sucessivas ramificacfes apareceram foi igual ao

ritmo de desenvolvimento da HP e a relacdo entre seu numero de fitbmeros

(NFup) € 0 numero de ramificacdes (Nram) surgidas até um momento dado,

pode ser expresso pelo seguinte modelo linear, conforme a Figura 10:

Nram = 1,006NFyp — 4,3887 (R? =0,87)

5

o o B K %

S

Numero de ramificagdes surgidas

« B B

o

namero de ramificagdes surgidas

FIGURA 10. Surgimento das ramificacbes
primarias da alfafa cv. Europe,
em funcdo do ndmero de
fitbmeros da haste principal no
momento do surgimento de
cada ramificacdo. Grignon,
Franca, 1988.
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Actmulo de graus-dia gpds a emergéndia

FIGURA 11. Surgimento das ramificacbes
primarias da alfafa cv. Europe,
em funcdo do acumulo de
graus-dia decorrido apés a
emergéncia. Grignon, Franca,
1988.

Mas, se a relacdo do Nram for feita com a soma de graus-dia (X6)

decorridos entre a emergéncia da plantula e o momento (j) de surgimento de

cada ramificacao (Figura 11), é possivel expressar esta relacdo pela seguinte

equacao:

J
Nram =0,0199 > @ -6,3006 (R*=0,95)

emergéncia
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Portanto, com um “tempo térmico” de aparecimento de ramificacdes
de (1/0,0199=50 GD/ramificacdo), similar ao filocrono da HP (51 GD),
significando que a distancia filocronica existente entre a haste principal e cada
ramificacdo, no momento do seu aparecimento, mantém-se relativamente
constante, ao menos durante o crescimento vegetativo da HP. Isto significa que
o surgimento de ramificacdes € sincronizado com o desenvolvimento da HP, o
que permite derivar o nimero de ramificacbes existentes num momento dado,
do numero de fitbmeros da haste que lhes deu origem, ou seja da HP,
conforme a Figura 10.

Assim, revela-se a coordenacao entre o desenvolvimento da HP e o
surgimento de suas ramifica¢des, concordando com Allirand (1998), apesar de
que, para esse autor, a diferenca inicial seja de trés fitbmeros enquanto no
presente caso esta diferenca € de 4,5 fitbmeros. No entanto, conforme ja
discutido, em temperaturas mais similares a temperatura média ocorrente no

presente experimento, aquele autor também registra este mesmo valor.

4.2.1.4 Duragéo de vida da folha

N&o foi observado um padrdo regular de senescéncia durante o
periodo observado, o que dificulta a estimacdo precisa da duracdo de vida da
folha. A falta de notacdo sobre a condicdo da folha (totalmente verde, ou em
diferentes graus de amarelecimento, por exemplo) dificulta a estimacéo desta
variavel. Se, no entanto, for considerada a abscisao da folha como o seu limite
de duracéo, pode-se ter entdo, ao menos um indicativo do valor desta variavel.

A primeira queda de folhas ocorreu na HP quando esta apresentava entre 14 e
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17 fitbmeros aparentes e correspondeu a queda da folha unifoliolada. No
entanto, observou-se que estas folhas estavam completamente amareladas,
indicando que, em condicbes de campo, elas certamente jA ndo estariam
presentes nesta ocasiao.

Pode-se verificar, na Tabela 5, que o numero médio de folhas
ausentes em cada tipo de haste ao final do periodo experimental foi muito
baixo e que as ramificacbes de ordem superior a seis apresentavam
praticamente todas as suas folhas.

TABELA 5. Numero total de folhas produzidas, numero de folhas verdes
presentes em cada tipo de haste primaria da alfafa cv. Europe, ao

final do periodo experimental, e respectivos desvios padrédo.
Grignon, Franca, 1988.

HP R1 R2 R3 R4 R5 R6 R7 R8 R9 R10 R11 R12 R13 R14

TF 286 236 220 191 176 140 12,7 11,3 10,7 99 94 89 9 86 75

Fv 224 200 18,1 16,6 154 134 11,7 111 10,7 97 94 87 89 83 75

Difer. 61 36 39 26 21 06 10 01 00 01 00 01 01 03 00

dpTF 08 11 13 11 13 16 11 o8 08 09 08 12 08 08 08

dpFA 24 16 O7 21 21 17 14 09 08 10 08 15 09 10 10

TF = nimero total de folhas produzidas; FV = nimero de folhas verdes presentes; dp = desvio padrédo

Tendo em vista que as ramificacdes de ordem 7 ou superior ainda
mantinham todas as suas folhas completamente verdes e que este nimero
méximo era de cerca de 11 folhas, seria possivel concluir que a duracdo média
de vida da folha da alfafa cv. Europe equivale a 11 fittmeros. Considerando o
namero de folhas verdes presentes em cada tipo de haste e o filocrono dos

diferentes grupos de haste (conforme a Tabela 4), verifica-se que a duracgéo
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média da folha para HP é de cerca 1122 GD, para R1 e R2 é de 1083 GD, para
R3 é de 1088 GD e para R4 é de 1275 GD. Considerando a imprecisdo do
método baseado na abscisdo da folha e as pequenas diferencas observadas,
pode-se inferir que a duracdo média da folha, numa condicdo potencial, é de
cerca de 1140 GD. Pode-se considerar que este valor € bastante elevado em
relacdo a valores potenciais encontrados na bibliografia para outras espécies,
haja vista a falta de referéncias em relacéo a alfafa . De qualquer forma, este
namero elevado é uma referéncia importante como indicador da condicdo
nutricional da planta, sobretudo nitrogénio, cuja deficiéncia afeta sabidamente

esta variavel (Duru & Ducrocq, 2000).

4.2.2. Arquitetura da planta ao final do florescimento

Com base nas medicbes e observacfes realizadas, procurou-se
esquematizar, na Figura 12, uma planta originada da semente ao final da
floracao (primeiros legumes maduros = 2300 GD apés a emergéncia).

Trata-se de um esquema simplificado, uma vez que nao estao
representadas as ramificacbes secundarias e terciarias, e tampouco, as
ramificacfes originadas de uma segunda gema axilar. Conforme ja adiantado,
estas ndo foram consideradas no presente estudo pois raramente alcancaram
o florescimento, ndo contribuindo na producéo total de flores. Elas podem, no
entanto, desempenhar papel importante na demanda de C e N podendo,
portanto, afetar o desenvolvimento das diferentes hastes sobre as quais se
originam, sobretudo na etapa heterotréfica. No entanto, admitindo que o seu

determinismo de surgimento e de desenvolvimento, em plantas isoladas, segue



120

as mesmas regras ou relacdoes entre a HP e suas ramificacdes primarias, é
possivel considerar estes efeitos como inerentes a cada haste e os modelos
aqui discutidos tém embutidos estes efeitos. Seria, no entanto, importante uma
melhor caracterizacao destes efeitos de ordem trofica, para explicar eventuais
desvios dos modelos obtidos, sobretudo, em condi¢cdes de concorréncia por
luz, onde a manifestacdo daquele tipo de haste (secundarias, terciarias ou

originarias de uma segunda gema) pode nao ocorrer.

HP

1° no floral 1° no floral da HP (15°EN)

daR2 (11° EN)

I° no floral
da R1 (12°EN)

/' 1° n6 floral
da R3 (10°EN)

. i~ r .
Ramificagao secundaria

FIGURA 12. Representacdo esquematica de uma planta isolada de alfafa na
floracdo plena e originada do primeiro crescimento a partir da
semente. HP = haste principal ; R1 a Rn = ramificacfes primarias
originarias das gemas axilares dos fitbmeros 1 a n; EN =
entrend. As ramificacdes cotiledonares e secundarias ou terciarias
nao estao representadas.
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4.2.2.1. Comprimento dos entrenos
O comprimento médio dos entrends de cada tipo de haste pode ser

observado na Figura 13.
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—A—R1
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Ordem do entren6

FIGURA 13. Comprimento médio de cada entren6 em cada tipo de haste
primaria da alfafa cv. Europe (1=primeiro entrend, da base
para o apice). Grignon, Franca, 1988.

Verifica-se que o0s primeiros entrends sdo extremamente curtos e
que, no caso da HP as maiores dimensdes (>40 mm) foram atingidas entre o 5°
e o 14° fitbmeros, decrescendo a partir do primeiro fitbmero reprodutivo. O
primeiro fitbmero reprodutivo apresenta, sistematicamente, uma grande
reducdo no comprimento do entrend, que diminui progressivamente nos
fitbmeros sucessivos, concordando com Christian (1977). Para Durand (1987),
trabalhando com a cultivar Du Puits, o tamanho final também dependeu de sua

“ordem”, com o maximo comprimento dos entrenés da HP ocorrendo do 6° ao

12° (32 a 35 mm), sendo o primeiro fitbmero reprodutivo o 13°. O menor
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tamanho dos primeiros entrenés e a grande variabilidade normalmente
verificada no comprimento do primeiro entrend da haste seminal, € explicada
pela influéncia das reservas da semente nos estadios iniciais de
desenvolvimento (Blondon et al.,, 1967). Para as demais hastes, este menor
comprimento dos primeiros entrends pode ser explicado pela dependéncia dos
assimilados provenientes da haste-m&e ou dos 6rgdos de reserva, enquanto
ndo houver suficiente area foliar para tornar a haste autotréfica do ponto de
vista do carbono.

Para Allirand (1998), na etapa vegetativa, e para um mesmo nivel de
temperatura constante, o comprimento dos entrends pode ser considerado
semelhante entre si, a excecdo dos fitbmeros basais. Esse autor assumiu que
as relacbes observadas apenas para a haste principal sdo validas para as
ramificacbes, incluindo o comprimento. No entanto, no presente caso, €
possivel verificar que a HP e as R1 a R3 apresentam desenvolvimento
semelhante, enquanto a R4 se situa em posi¢cdo intermediaria e todas as
demais tém um desenvolvimento reduzido e similar entre elas.

Embora se admita que, numa planta isolada ndo haja limitacdo na
oferta de carbono para as diferentes hastes, hd que se considerar que, ao
menos no inicio do seu desenvolvimento as mesmas ainda ndo séo
autotroficas. Além do mais, com uma distancia filocrénica constante de apenas
4,5 filocronos entre a HP e as primeiras ramificagdes, o desenvolvimento das
ramificacbes mais tardias ja ocorre sob certo nivel de concorréncia por luz
determinada pela HP e suas primeiras ramificacdes (R1 a R3). Nao foram, no

entanto, realizadas medicdes de irradiancia ao nivel das ramificacbes em
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causa, para comprovar esta hipotese de concorréncia intra-planta pela luz.
Ainda assim, isto ndo seria suficiente para explicar toda a reducdo observada.
Resta, portanto, uma outra hipétese, ainda de ordem trofica e relacionada a
oferta de carbono e sobretudo de nitrogénio, mas derivada do numero de
meristemas a atender num momento dado, que aumenta de forma exponencial.
Levando-se em conta a ja discutida coordenacdo entre o funcionamento dos
diferentes apices, que resulta nos diferentes graus de ramificacdo das
diferentes hastes é de se esperar que 0 numero de meristemas apicais
aumente de forma exponencial. Assim, acompanhando a evolucdo de uma
planta a partir da emergéncia da plantula, verifica-se que, até o quarto fitbmero
da HP, existird apenas o seu proprio meristema apical. A partir dai, durante o
desenvolvimento do 5° fitbmero, ja estard em funcionamento também o
meristema apical da R1; no 9° fitbmero da HP estardo funcionando,
concomitantemente, além do seu préprio meristema apical, 0s meristemas
apicais da R1, R2, R3, R4, R5, R1.1 e R2.1. Desta forma, quando a HP houver
formado 15 fitbmeros (inicio do florescimento no caso presente) havera 31
meristemas apicais em processo de demanda por C e N. Além destes, também
€ necessario considerar a demanda dos meristemas intercalares (alongamento
e aumento em diametro dos entrendés) mais 0s meristemas radicais. Para
Brown & Tanner (1983) e Christian (1977) até trés ou quatro entrends estdo em
crescimento concomitante. Segundo Durand (1987), a cada instante dois
entrenos estdo em fase linear de crescimento (o0 penultimo e o antepenaltimo),
mas cada um destes somente comeca a fase linear de alongamento quando a

folha correspondente ja efetuou a maior parte de sua expansdo (Brown &
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Tanner, 1983). Ou seja, o0 periodo de demanda mais importante para o
crescimento em comprimento somente se inicia quando a folha correspondente
completou mais de 2/3 do seu tamanho final (Allirand, 1998), o que
corresponde ao inicio da funcdo da folha como fonte. Isto concorda com o
verificado por Cralle e Heichel (1985), de que o essencial dos assimilados das
folhas superiores permanecem na “parte alta das hastes”, o que pode ser
entendido como os entrends mais recentes e, portanto, em expansao. Se a
folha correspondente for limitada pela oferta de carbono e/ou nitrogénio o
desenvolvimento do seu entrend sera, consequentemente, penalizado. Em
resumo, cada meristema apical, na verdade significa dois meristemas
intercalares em crescimento mais um meristema foliar, acrescido de um
meristema floral apos a inducdo ao florescimento. Além do mais também é
importante considerar o crescimento dos entren6s em diametro (crescimento
cambial), que se inicia logo apés a finalizacdo do alongamento (Allirand, 1998)
e gue representa um dreno importante por carbono.

Passada a etapa heterotréfica, e na auséncia de concorréncia por
luz, cada haste pode atender sua prépria demanda em carbono. Tudo se
passa como se o0 alongamento do entrend estivesse em estreita relacdo com a
folna superior. Volenec (1985) estabeleceu uma alta correlacdo entre a
velocidade de alongamento da haste e a velocidade de expansdo da folha.
Neste sentido, Allirand (1998) demonstrou que o tamanho final do entrend é

dependente da duracao do periodo de crescimento e da sua velocidade.
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4.2.2.2. Tamanho da folha e area foliar por haste

As medidas da area da folha de cada fitbmero (total dos trés foliolos)
na haste principal sdo apresentadas na Figura 14. O resultado é relativamente
classico, com as folhas apresentando tamanho crescente até o nivel do

primeiro fitbmero reprodutivo e decrescendo posteriormente.
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FIGURA 14. Tamanho médio da folha da alfafa cv. Europe, conforme a ordem do
fitbmero sobre a haste principal (simbolos negros cheios), desvio
padrao (barras verticais) (média de 11 plantas para os 10 primeiros
fitbmeros e de 7 plantas para os demais. Os resultados séo
comparados aos dados de Allirand (1998), obtidos em dois regimes
térmicos até o inicio do florescimento.

Resultados similares foram relatados por Guy (1964), Arnault

(1969), Durand (1987) e por Allirand (1998). Os resultados deste ultimo autor,

obtidos com a mesma cultivar e sob dois regimes térmicos, sdo comparados,

na Figura 14, aos resultados obtidos no presente experimento. Observa-se que

o tamanho maximo obtido por Allirand (1998) se situa um fitbmero antes do

primeiro fitdbmero reprodutivo, que foi o 10° e o 8° a 14,7°C e 22,7°C,
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respectivamente. Da mesma forma, os resultados do presente trabalho indicam
o 15° fitbmero como o de maior area da folha, portanto um fitbmero antes da
primeira inflorescéncia. Verifica-se, portanto, que o tamanho final da folha da
alfafa é varidvel com a ordem do fitbmero, independentemente da temperatura
e, portanto, sua variacdo € essencialmente ontogénica. Além disso, observa-se
que o unico fator a modificar o perfil de distribuicdo da area da folha é a
posicdo do primeiro fitbmero reprodutivo, este sim, termo e fotoperiodicamente
dependente.

Para as ramificacdes as medicdes foram feitas sobre o total das
folhas. Deste modo, tomou-se por base a area total de folhas dividida pelo
namero de folhas medidas o que, de certa forma, expressa o tamanho médio
da folha, permitindo comparacdes relativas entre os diferentes tipos de haste,

conforme a Figura 15.
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FIGURA 15. Médias dos tamanhos das folhas por tipo de haste
primaria da alfafa cv. Europe. As barras verticais
representam o desvio-padrdo. Grignon, Franca, 1988.
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Mais uma vez, ressalta-se o carater ontogénico do comportamento
das diferentes hastes, desta vez em relacdo a variavel tamanho médio da folha
por haste. Pode-se pensar, conforme Edelin et al. (1995), numa arquitetura
hierarquizada que se caracteriza por categorias de hastes diferentes, onde
algumas sao as responsaveis pela maior parte da producdo e as demais
cumprem outras funcdes ou sdo responsaveis pela resiliéncia da planta frente a
eventuais traumatismos das hastes produtoras, como seria o caso de um corte.
A existéncia de pelo menos dois tipos de haste em alfafa é bem descrita por
Gosse et al., (1988). Hastes do tipo 1 sdo as que surgem logo apds o corte e
sdo responsaveis pela intercepcdo da luz logo apds o inicio do rebrote, tem
duracéo relativamente curta, e sdo dominadas mais tarde pelas hastes do tipo
2, que passam a interceptar a maior parte da radiacdo incidente, e séo
responsaveis pela maior parte da producéo de biomassa aérea.

No caso presente, € possivel que as hastes HP, R1, R2 e R3
representem hastes do tipo 2, enquanto as demais se comportam como hastes
do tipo 1, menos vigorosas e cuja importancia na producdo de biomassa
adviria de sua capacidade de retomar o crescimento no caso de eliminagcéo de
hastes do tipo 2. Neste sentido, conforme serd visto adiante, as ramificacfes
de ordem superior a 4 pouco devem contribuir na producdo de sementes, a
menos que eventualmente passem a substituir a haste mée, por exemplo no
caso de quebra ou corte da mesma. Neste contexto, € importante esta
definicdo de seu papel no conjunto da planta e caracterizar adequadamente
suas respostas proprias ao ambiente. Citando Edelin et al. (1997) “o individuo

nao é mais um organismo homogéneo que apresenta um modo de resposta
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global ao seu ambiente, mas sim respostas locais a influéncias locais”. O
sistema ramificado de um individuo pode ser constituido de varios tipos de
eixos (hastes), que apresentam respostas diferentes ao ambiente; seu
funcionamento é coordenado com o funcionamento do eixo principal (HP) e,
por esta razdo, dependente dos mesmos fatores ambientais. Mas, sua resposta
€ também regulada pela disponibilidade de carbono, o que explicaria a
diferenca de comportamento verificada entre os dois tipos basico de hastes
primarias aqui discutidos.

Como conseqiéncia das diferencas no tamanho médio da folha, na
taxa de emissdo das mesmas, mais as diferencas no momento de iniciacao de
cada haste, a area foliar formada por haste apresenta diferencas marcantes,

como pode ser visualizado na Figura 16.
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FIGURA 16. Area foliar produzida por cada tipo de haste priméria da
alfafa cv. Europe. Barras verticais representam o
desvio padrdo para cada tipo de haste. Grignon,
Franca, 1988.
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Novamente identificam-se os mesmos grupos de hastes (HP e R1 a
R3) como as dominantes em termos de captacdo da energia incidente e
absorcdo e assimilacdo de carbono. Isto reveste-se de importancia capital
quando se considera a producdo de sementes, pois a area foliar por haste
formada até o inicio do periodo reprodutivo devera regular o fluxo de carbono
destinado ao atendimento da demanda para formacao das inflorescéncias, num
primeiro momento, e os legumes e o enchimento dos grdos, hum segundo

momento.

4.2.2.3. Ordem do primeiro fitbmero reprodutivo

Conforme a Tabela 6, a primeira inflorescéncia foi observada entre o
14° e o 16° n6 da haste principal, mas a maioria das plantas floresceu no 16°
nod. Isto correspondeu a um acumulo entre 793 e 924 graus-dia apés a
emergéncia. Estes valores estdo dentro dos limites observados por Guy et al
(1971), Greenfield & Smith (1973), Jeney (1972) citado por Fick et al. (1988),
bem como por Genter (1995). Este ultimo, trabalhando também com a cultivar
Europe verificou que o inicio do surgimento das primeiras gemas florais, tanto
no estabelecimento como no rebrote, ocorreu a 900 GD.

A ordem do primeiro no floral também esta de acordo com Medler et
al. (1955), para plantas de alfafa submetidas a dias longos, mas muito superior
ao encontrado por Dobrenz et al. (1965), os quais observaram que o primeiro
no floral se situava em média no 10° né para um rebrote apds um corte em abril
e no 7° n6é para um rebrote apds um corte em agosto. Entretanto, é necessario

relativisar estas comparacgoes, tendo em vista as diferencas entre 0s genaotipos,
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o comprimento do dia e as metodologias empregadas — ndo € possivel saber,

se 0s autores consideraram somente as hastes principais ou se as

ramificacfes faziam parte da amostra.

Tabela 6. Ordem média (né de localizacdo), amplitude de variacdo e desvio
padrdo do primeiro no florifero de cada haste primaria e diferenca de

localizagdo com a haste precedente, na alfafa cv. Europe. Grignon,
Franca, 1988.

Haste  Ordem média do 1° amplitude Desvio- Distancia com a amplitude da
né florifero padréo haste anterior distancia

TP 15,6 14a16 0,79

R1 12,3 11a13 0,76 3,28 3a4
R2 11,4 10a13 1,13 0,90 0Da?2
R3 10,4 10a12 0,79 1,00 0Da?2
R4 9,9 9all 0,90 0,57 ODal
R5 9,0 8al0 0,82 0,86 0DaZ2
R6 8.7 8al0 0,76 0,29 0Dal
R7 8,0 7a9 0,82 0,71 0Dal
R8 7,3 6a8 0,76 0,71 0Dal
R9 6,7 6a8 0,76 0,58 0Dal
R10 6,6 6a8 0,79 0,14 0Dal
R11 5,7 5a6 0,49 0,86 Oal
R12 53 5a6 0,49 0,42 Oal
R13 4,7 4a6 0,76 0,58 Oal
R14 3,8 3a4 0,41 0,88 Oal

Para Allirand (1998) o florescimento em alfafa € um fenémeno
termo-dependente e o0 autor propds uma logistica baseada na temperatura
meédia do periodo entre o inicio da atividade meristematica apical da haste
(germinacao ou rebrote apds um corte) e o inicio do florescimento. Este modelo
considera uma temperatura base de 2,2 °C e também estabelece um limite
minimo de 7,6 °C para que o florescimento ocorra, o que seria uma
temperatura base para o florescimento. Os dados do presente experimento, no
entanto, ndo se ajustam ao modelo proposto, mesmo utilizando uma
temperatura média de 14,7 °C, calculada com a utilizacédo da Th=2,2 °C para o

periodo entre a emergéncia e a iniciacao floral. Naquela temperatura média, o
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modelo prevé o 11° fitmero como o primeiro né floral e ndo o 16°, como foi o
caso. Cabe ressaltar que os parametros do modelo proposto pelo autor foram
obtidos com o uso de apenas duas temperaturas (14,7 e 22,7 °C) e sem
variacdo no fotoperiodo (16 h).

Trata-se, portanto, de um evento que necessita maiores estudos
com relacdo a sua modelagem, ndo apenas em resposta a temperatura mas
incluindo também variacfes no fotoperiodo.

A primeira inflorescéncia sobre a R1 se situou entre 0 11° e 0 13° né,
0 que, na média, representa uma diferenca de trés nds com a haste principal.
Esta diferenca é ligeiramente inferior ao numero de entrends da haste principal
no momento do surgimento da ramificacdo em causa. Para as ramificacbes
seguintes, nado se observou uma diferenca regular entre elas e,
freqientemente, se verificou que ramificacbes contiguas apresentavam a
primeira inflorescéncia no né de mesma ordem. Desta forma, considerando os
valores médios das sete plantas, observou-se que o primeiro n6 floral das
sucessivas ramificacbes ndo se distanciam por mdultiplos inteiros, mas por
fracOes entre 0,14 e 1,0 (Tabela 6)

De fato, uma tendéncia esperada de distancia filocrénica constante
somente pode existir se as seguintes condicdes forem atendidas: a) todas as
hastes sejam induzidas ao mesmo tempo; b) o surgimento das ramificacbes
seja sincronizado com o desenvolvimento da haste principal (distancia
filocrbnica constante); c) o ritmo de desenvolvimento das ramificacfes seja
idéntico ao da haste principal; d) ndo exista um teto minimo de

desenvolvimento para que uma haste seja induzida a florescer (por exemplo,
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um namero minimo de entrends formados, uma superficie minima de area
foliar, etc.). Assim, se todas estas condicfes existissem, a ordem do primeiro
no florifero das ramificagbes R1 a R15, para uma planta cujo primeiro no
florifero da haste principal fosse o 16°, seria 13, 12, 11, 10, 9, 8, 7, 6, 5, 4, 3, 2,
1 e 0, respectivamente. Mas, 0 que se observa na Tabela 10 é que, a medida
gue a ordem da ramificacdo € mais elevada sobre a haste principal, a diferenca
com o esperado aumenta. E possivel propor trés hipoteses sobre a questio:
primeiramente, o surgimento das ramificacfes € ligeiramente retardado em
relacdo ao desenvolvimento da haste principal, o que sera discutido adiante;
em segundo lugar, o ritmo de desenvolvimento das ramificacdes ndo € idéntico
entre elas e, por consequéncia, diferente daquele da haste principal, conforme
ja discutido; finalmente, a manifestacao do florescimento sobre as ramificacdes
nao ocorre ao mesmo tempo que sobre a haste principal, ou seja a planta ndo
€ induzida toda ao mesmo tempo, ainda que a estrutura seja formada de
apenas uma haste primaria (HP).

Em relacdo a este Ultimo ponto, observou-se que o inicio do
florescimento das diferentes hastes se estende aproximadamente entre 900 e
1600 graus-dia. Esta amplitude corresponde a diferenca entre o inicio do
florescimento da haste principal e o inicio do florescimento das ramificacdes de
ordem mais baixa (R1 a R5), uma vez que as demais floresceram quase
simultaneamente, em termos de tempo térmico. Pode-se verificar, na Figura 17,
que o surgimento da primeira inflorescéncia ocorreu progressivamente mais
tarde para as ramificacbes R1 a R5 e que todas as outras floresceram mais ou

menos ao mesmo tempo (ao redor de 1600 graus-dia)
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Se ndo héa sincronismo entre as diferentes hastes de uma planta, é
de se esperar que elas sejam induzidas independentemente e que, por
consequéncia, o primeiro no florifero esteja diferenciado em funcao da idade da
haste no momento da inducdo. Mas, se as hastes sdo independentes do ponto
de vista hormonal e se a planta obedece ao modelo de hélices foliares proposto
por Frankin (1970) para espécies com folhas alternas, o florescimento de duas
hastes sucessivas deve ser diferenciada no tempo por multiplos inteiros e a
diferenca no inicio do florescimento sera consequéncia de suas velocidades de
desenvolvimento até o momento da inducdo. No entanto, o que se observa na
Tabela 10, é que a diferenca morfolégica ndo é regular e que a diferenca
temporal € relativamente constante apenas para as ramificacbes 1 a 5,
enquanto todas as outras florescem mais ou menos no mesmo momento

(Figura 17)
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FIGURA 17. Acumulo de graus-dia no momento do
surgimento da primeira inflorescéncia sobre
cada haste priméria da alfafa cv. Europe.
As barras verticais representam o desvio-
padréao. Grignon, Franca, 1988.
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De gualquer maneira, o interesse deste estudo é a modelagem da
ordem do primeiro no florifero, uma vez que isto € fundamental para o calculo
do numero de inflorescéncias por haste, assim como a determinacdo do
momento de passagem da etapa vegetativa a reprodutiva € necessario para o
calculo do filocrono, conforme colocado nas hipéteses intermediarias. Embora
sem propor ainda um modelo para o surgimento do primeiro fitbmero
reprodutivo sobre a haste principal, considerou-se que o fenbmeno de
florescimento das ramificacGes é de origem ontogénica e dependente da haste
principal. Esta hipotese pode ser verificada na Figura 18, que relaciona a
diferenca entre o nimero de ordem do primeiro fitbmero reprodutivo de cada
haste e o da haste principal com a hierarquia da ramificacdo, ou seja, com a

ordem do fitbmero que deu origem a cada ramificacao.

12

0T y-o061x+317

R%=0,93

Diferenca com a HP

0 + 4 4 + 4 4 + + + 4 + + 4
o 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14

Ordem da ramificacdo

Figura 18. Relacdo da diferenca entre o nimero de ordem
do primeiro no florifero da HP e o numero de
ordem do primeiro no florifero de cada
ramificacdo primaria da alfafa cv. Europe, com
a ordem de cada ramificacdo. Grignon, Franca,
1988.
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Considerando, conforme a Figura 18, que a diferenca entre ordem
do primeiro né florifero da haste principal e o primeiro de cada ramificacao é
aumenta linearmente com a ordem da ramificacdo (R1 =1; R2 =2; R3=3....)),
pode-se utilizar esta relacdo para a estimacdo do primeiro no floral de cada
ramificacdo através da equacao:
1ENFram = 1ENFp - (3,17 + (0,61 x ORD gam))
Assim, por exemplo, se o primeiro entrend florifero da haste principal

(LENFup) € 0 15° 0 primeiro entreno florifero da R5 sera

1ENFgs = 15,57-(3,17+(0,61x5) = 9,3 ou seja, a partir do 9° fitbmero.

Assume-se, assim, a existéncia de uma coordenacdo entre o
desenvolvimento da HP e as ramificacbes, em termos de surgimento das
inflorescéncias sobre as ramificacfes, tal como proposto por Genter (1995) e

Allirand (1998).

4.2.2.4. Numero total de fitbmeros e de inflorescéncias por
haste.

Pela Figura 19, observa-se que o numero total de fitbmeros
produzidos pela haste principal e as quatro primeiras ramificacées (R1 a R5)
parece ter um limite, uma vez que os apices destas hastes apresentavam-se
amarelados e sem indicios de funcionamento por ocasido da ultima data de
observacdo. Em funcdo da falta de observacdes entre 2000 e 2400 graus-dia,

nao é possivel precisar 0 momento exato em que o fendbmeno de abortamento



iniciou. Para as demais ramificacdes,

crescimento até o final do periodo de observacgdes.

30
28
26
24
22
20
18
16
14
12
10

NUmero de fitbmeros/haste

136

ndo se verificou paralisacdo do

oON MO

NFT,p.re = 27,276 - 2,5410,,
R?=0,95
*
o\ o
*
*
*
*
3 . NFTm_an14,384-0,4740H ONTF
° R7=062 oNI
® *
@ .
°® e o *
®
e o
® * ®
® ° e o o ¢
Nlyp_gre = 13,158-1,5150,,@ ® : ® o ® o o
2 o © e © ¢ © o o
R?=0,87 °® e o o
1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15

Tipo de haste

FIGURA 19. Numero total de fitbmeros (NTF) e de inflorescéncias (NI)
presentes em cada tipo de haste da alfafa cv. Europe, ao final
do periodo experimental e respectivas regressées com a
ordem hierarquica de surgimento de cada uma (TP=0; R1=1,

R2=2; ....R14=14). Grignon, Franca, 1988.

O numero total de fitbmeros (NTF) presentes em cada tipo de haste

mostra uma regressdo linear decrescente a partir da HP, mas com um

coeficiente angular menos importante para as ramificacbes de ordem mais

elevada. Assim, conforme a Figura 19, foi possivel formular os seguintes

modelos para cada conjunto de ramificacdes:

HPaR6 — NTFup.re = 27,276 — 2,541x Oy (R* = 0,95)

R7aR14 — NTFrrru = 14,384 —0,474x Oy (R%=0,62)
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Onde OH representa o numero de ordem da haste, sendo HP =0 e
as ramificacbes R1 a R14 valoradas conforme sua posi¢cdo sobre a HP, ou
seja, 0 numero do fitbmero que lhes deu origem.

Embora subestimando ligeiramente o nimero total de fitbmeros da
HP, optou-se por inclui-la na regresséao a fim de simplificar o modelo e também
por que o valor estimado pelo modelo esta dentro do desvio padrdo observado.

Da mesma forma, o numero de inflorescéncias formadas em cada
haste se mostrou decrescente a partir da HP até a R6 (Figura 19),
permanecendo similar para as ramificaces de ordem mais elevada. Assim, o
namero de inflorescéncias por haste depende da ordem desta haste ou seja de
sua posicao hierarquica, da mesma forma que o numero total de fitbmeros,
mas apenas para a HP e as ramificacdes 1 a 6. O modelo de estimacao

proposto para as seis primeiras ramificacoes é:

Nlyp-re = 13,158 — 1,515x Oy (R = 0,872)

E, para as demais ramificacdes o valor a ser conservado pode ser 0
valor médio, ou seja ,

Nlr7.r14 = 3,4+ 0,9

Uma vez que a ordem do primeiro fitbmero reprodutivo é também
decrescente e que, provavelmente, os ritmos de desenvolvimento da HP e das
seis primeiras ramificagbes ndo sdo muito diferentes, isto pode explicar uma
parte da regresséao verificada entre a HP e as ramificacbes R1 a R6. Para as
ramificagbes seguintes, o0 numero de inflorescéncias ndo varia

significativamente, provavelmente em consequéncia das diferencas nas taxas
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de emissao de fitbmeros, como sera visto mais adiante, e também pelo fato de
terem sido induzidas aproximadamente na mesma época, como ja

demonstrado anteriormente.

4.2.2.5. Numero de flores por inflorescéncia

O dultimo componente do rendimento de sementes observado no
presente estudo é o numero de flores por inflorescéncia (NF/I). As variaveis
capazes de afetar este componente sédo a posicao da inflorescéncia na haste,
ou seja, a ordem do fitbmero que a originou ou entdo a ordem da propria
ramificacdo, ou seja, o tipo de haste. A ordenacdo em termos da ordem do
fitbmero que originou a inflorescéncia ou da ordem da inflorescéncia, implica
em modelos de resposta diferentes. As Figuras 20 e 21 representam,
respectivamente, estas duas possibilidades de expressar estas relacoes.

Observa-se, na Figura 20, que a ordenacdo em termos de ordem do
fitbmero que porta a inflorescéncia agrupa-as todas num mesmo modelo, mas
a HP, R5 e R6 mostram comportamento distinto dos demais e entre si. No
segundo caso, ou seja, 0 agrupamento em termos de ordem da inflorescéncia
(Figura 21), vé-se claramente a existéncia de dois grupos de hastes com
comportamentos distintos e bem definidos: para o grupo formado pela HP, R1,
R2, R3 e R4 o numero de flores aumentou até a quinta inflorescéncia e
diminuiu em seguida, enquanto que no grupo formado para as ramificacées de
ordem mais elevada o numero de flores por inflorescéncia aumentou

constantemente, embora seu numero inicial tenha mais baixo que nas demais.
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FIGURA 20. Numero de flores por inflorescéncia em funcdo da ordem do
primeiro no reprodutivo, em cada tipo de haste priméria da
alfafa cv. Europe. Grignon, Franca, 1988.
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da inflorescéncia, em cada tipo de haste primaria da alfafa
cv. Europe. Grignon, Franca, 1988.
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Para efeitos da modelagem pretendida, optou-se pela Ultima
possibilidade, ou seja, a divisdo em dois grupos de hastes, com as
inflorescéncias agrupadas em funcdo de sua ordem sobre a haste. Desta
forma, as hastes HP a R4 agrupam-se num mesmo modelo cubico de evolugéo
do nimero de flores por inflorescéncia, conforme a Figura 22, enquanto para as
demais ramificacbes (de ordem mais elevada) esta variavel obedece a um
modelo linear (Figura 23).

Deste modo, os modelos propostos para 0 numero de flores por
inflorescéncia sdo os seguintes:

NF/lgpara = 0,0116 OI°-0,3444 OI°+2,836601+13,009 (R* = 0,66)

e NF/I grsarn = 0.6976 OI+10,695 (R? = 0,49)
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FIGURA 22. Variacdo no numero de flores por inflorescéncia
na haste principal (HP) e nas ramificagcdes R1 a
R4, em funcdo da ordem da inflorescéncia na
haste primaria da alfafa cv. Europe. Grignon,
Franca, 1988.
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FIGURA 23. Variagdo no numero de flores por inflorescéncia
nas hastes R5 a R14, em funcdo da ordem da
inflorescéncia na haste inflorescéncia na haste
primaria da alfafa cv. Europe. Grignon, Franca,
1988.

Este tipo de comportamento da variavel numero de flores por
inflorescéncia também foi observada por varios autores, com diferentes
espécies como a soja (Pigeaire, 1984), colza (Leterme, 1985), ervilha (Turc,
1988 e Jeuffroy, 1991). Estes autores relatam comportamento similar ao
expressado nas Figura 21 e 22 para a HP e as ramificacdes 1 a 4. Turc (1988)
relacionou este comportamento a radiacéo interceptada a cada nivel, enquanto
Jeuffroy (1991) coloca em evidéncia, sobretudo, a disponibilidade de nutrientes
como o fator mais determinante. Segundo este ultimo autor, o numero final de
flores emitidas por cada fitbmero sucessivo foi dependente da nutricdo

nitrogenada desta haste durante o periodo estritamente vegetativo, a qual

regula a alocacéo do carbono. Ainda segundo este autor, o carbono é essencial
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ao crescimento mas a atividade morfogénica € regulada pelo nitrogénio. O
menor numero de flores nas primeiras inflorescéncias formadas pode ser o
resultado da competicdo exercida pelo grande numero de pontos de demanda
devido ao surgimento concomitante de novas hastes. A grande concentracéo
de surgimento de ramificacbes primarias sobre a haste principal e de
ramificacbes secundarias sobre as primeiras ramificacbes secundarias (R1 a
R4) ocorreu entre 600 e 1000 graus-dia. Considerando que, pelo menos até a
primeira folha atingir seu tamanho final, estas hastes s&do heterotroficas do
ponto de vista do carbono e nitrogénio, isto poderia significar uma demanda
relativamente importante, num momento em que as inflorescéncias ainda nao
representam uma forca de demanda suficientemente importante para serem
atendidadas prioritariamente. Da mesma forma, as ramificacfes 1 a 4 também
apresentam o mesmo padréo de surgimento de ramificagcdes secundarias que a
haste principal e, por esta razdo, também sofrem a mesma consequéncia. A
posterior diminuicdo do numero de flores nas inflorescéncias de ordem mais
elevada (5° em diante) também deve ser explicada por competicdo de
assimilados, uma vez que seu surgimento coincide com o inicio do
desenvolvimento dos legumes nas inflorescéncias formadas mais cedo (1 a 4).
Quanto ao comportamento das inflorescéncias das ramificacbes de ordem mais
elevada (R5 em diante), deve-se considerar que estas corresponderiam, em
termos de comportamento, as primeiras inflorescéncias da HP e das R1 a R4.
Portanto, embora o comportamento seja linear, pode-se inferir que, na verdade,
esta € apenas a primeira parte da regressao cubica apresentada na Figura 12.

Ainda assim, 0 seu numero € mais baixo (em torno de 10 flores por
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inflorescéncia na ordem 1), enquanto que para a HP e R1 a R4 este nimero &
de cerca de 13 flores). Isto pode ser, em parte, devido ao fato de que estas
ramificacdes iniciaram seu florescimento em fitbmeros progressivamente mais
jovens, o que implica num numero de folhas formadas até o surgimento da
primeira inflorescéncia, progressivamente menor. Isto implica numa baixa area
foliar da haste devido ao pequeno numero de folhas formadas, acrescido do
fato de que as folhas destas ramificacbes também sdo progressivamente
menores, conforme visto anteriormente. Trata-se, portanto, mais uma vez, de

um fenbmeno de ordem tréfica devido a reducao na oferta de carbono.

4.2.2.6. Numero de flores por haste

O numero de flores por haste reflete simplesmente o nimero de
inflorescéncias formadas em cada haste e o nimero de flores formadas em
cada inflorescéncia, uma vez que resulta do produto destas duas variaveis, ou
seja: NF/H = 2 (NI/H x NF/I)

Na Figura 24 pode-se observar numero de flores formadas em cada
tipo de haste. A HP e as ramificacbes R1 e R2 s&o as mais produtivas, nao
diferindo significativamente entre si (P=0,0001), enquanto as ramificacbes R3 e
R4 situam-se em posicdo intermediaria e sdo superiores a todas as demais
ramificacbes (R5 a R14), as quais néo diferem entre si.

E importante salientar que 68% das flores formadas foram
originadas na haste principal e nas ramificagbes R1 a R4. Isto significa que
cada ramificacdo de ordem superior (R5 a R14), em média, foi responsavel por

pouco mais de 3% do numero total de flores por planta. Portanto,



144

individualmente, foram pouco importantes no rendimento total da planta, na

condicao estudada.
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FIGURA 24. Numero total de flores formadas em cada tipo de haste, no
primeiro crescimento de um planta isolada de alfafa cv.
Europe. Grignon, Franca, 1988.

4.2.3. Relagdes entre desenvolvimento da planta e crescimento

O desenvolvimento da planta, que resulta da morfogénese, pode ser
considerado como o resultado de uma demanda que, uma vez atendida, resulta
no crescimento ou aumento em volume e massa através da aquisicdo de
carbono. Em condicfes nao limitantes (aAgua, nutrientes, sanidade) o unico fator
determinante do ritmo de morfogénese € a temperatura, através de seu efeito
sobre a velocidade das reacdes metabdlicas ao nivel da folha e do meristema,
e do tamanho e numero de 6rgdos a serem atendidos que, por sua vez,

determinam o tamanho (ou for¢ca) de demanda. Assim, a correta interpretacéo
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do processo de morfogénese necessita que se compreendam 0S mecanismos
de equilibrio funcional entre os diferentes pontos de demanda da planta, a
disponibilidade em recursos do meio e 0s processos de reciclagem destes
recursos no interior da planta. Em outras palavras, os estudos de morfogénese
ndo podem jamais ser dissociados do entendimento de como os efeitos do

meio afetam o processo de demanda e de oferta dos recursos necessarios.

4.2.3.1 Evolucéao da biomassa total e sua reparticao.
A evolucdo da biomassa total da planta e sua decomposicdo nos
diferentes compartimentos seguiu o padrdo classico de plantas isoladas e na

auséncia de limitacdes hidricas ou minerais (Figura 25).
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Figura 25. Evolugdo da biomassa total e sua reparticdo nos diferentes
compartimentos da planta de alfafa cv. Europe. BMA =
biomassa aérea; BMS = biomassa subterrdnea; BMT=
biomassa total. Grignon, Franca, 1988.
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As evolucbes observadas nos distintos compartimentos (folhas,
hastes, inflorescéncias, raizes) mostraram-se similares, tanto em valores
absolutos como relativos, aos observados por Genter (1995) em alta
disponibilidade de nitrogénio. Esta constatacdo € importante pois permite
assegurar que a condicdo de crescimento foi realmente nédo limitante e que a
expressao da morfogénese que resulta na producédo de flores (interesse final
do presente estudo), resulta realmente do crescimento potencial da planta.

Os tipos de resposta observados nos diferentes compartimentos
aéreos (cubicas e quadrédticas) representam, na verdade, os periodos
exponencial e linear da curva sigmdide que classicamente descreve o acumulo
de biomassa vegetal em plantas forrageiras. O fato de que a senescéncia era
pouco importante nas hastes de ordem inferior (HP a R4), e que as demais
hastes primarias e secundarias ainda apresentavam todas as suas folhas,
explica bem o porqué do acumulo de biomassa ndo tenha comecado a
estabilizar, apesar da paralisacdo do crescimento das hastes acima
mencionadas. Isto demonstra, mais uma vez, a condicdo de crescimento nao

limitante que permite a planta expressar seu potencial.

4.2.3.2. Evolucdo do numero de fitbmeros por planta e acumulo
de biomassa aérea
O acumulo de biomassa aérea reflete, de certa forma, o acumulo de
fitbmeros em cada haste e, sobretudo, 0 aumento no niumero de hastes por
planta em funcdo do processo de ramificacdo. Na Figura 26 € possivel

visualizar o incremento no numero total de fitbmeros por planta, o qual tem,
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igualmente, um comportamento exponencial em func¢do do tempo decorrido. O
rapido aumento no namero total de fitbmeros por planta apés 1500 graus-dia
reflete o processo de surgimento de ramificacbes secundarias, assim como o
desenvolvimento de ramificacbes originarias da segunda gema axilar dos

fitbmeros das hastes hierarquicamente mais antigas.
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FIGURA 26. Evolucdo do numero total de fitbmeros por planta
em funcdo do acumulo de graus-dia, na alfafa cv.
Europe. Grignon, Franca, 1988.

No entanto, a Figura 27 demonstra que a relagao entre a biomassa
aérea e 0 numero de fitdbmeros produzidos pelo conjunto da planta no periodo
compreendido entre a emergéncia e o surgimento dos primeiros legumes

maduros, ndo é exponencial e segue um modelo quadratico.
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FIGURA 27. Relacdo entre o namero de fitbmeros formados
desde a emergéncia até o surgimento dos
primeiros legumes maduros, e a biomassa aérea
total por planta de alfafa cv. Europe. Grignon,
Franca, 1988.

Inicialmente, até a existéncia de cerca de 200 fitdbmeros por planta, a
relacdo é linear, mas o posterior aumento no numero de fitbmeros nao
corresponde ao mesmo aumento em biomassa aérea. Verifica-se que a
diminuicdo na relacédo biomassa aérea/n° de fitbmeros, a partir da existéncia de
200 fitbmeros, corresponde também ao forte incremento em nimero devido ao
processo de ramificacdo secundaria, ja comentado. Estas ramificacbes
seguiram o mesmo padrao das ramificacbes primarias, onde o tamanho do
fitbmero (tamanho da folha e comprimento do entren6 — Figuras 13 e 15
respectivamente) diminuiu com a ordem, ou seja, com a posicao hierarquica da
ramificacdo. Desta forma, embora o0 aumento do numero de fitbmeros seja

exponencial, a biomassa aérea acumulada tendeu a se estabilizar, quando

considerada como uma funcdo deste numero de fitbmeros. Também concorre
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para isto a paralisacdo do crescimento das hastes mais antigas, além do fato
de que a partir do primeiro n6 floral, os fitbmeros apresentaram entrenos
progressivamente mais curtos (Figura 13), de menor diametro (Allirand, 1998),
e com folhas menores (Figura 14).

A Figura 28 detalha mais esta andlise, relacionando a biomassa de
uma haste com o numero de fitbmeros existentes no final do periodo
experimental (primeiros legumes maduros). Esta biomassa representa,
fundamentalmente, material estrutural uma vez que representa apenas 0 peso
do nd e entrend, ou seja, ndo é considerado o peso dos peciolos, foliolos e

ramificacdes.

Matéria seca da haste - mg/haste

Ndamero de fitbmeros

FIGURA 28. Relacao entre o niumero de fitbmeros formados até
0s primeiros legumes maduros e a biomassa da
haste (sem as folhas e inflorescéncias), na alfafa
cv. Europe. Grignon, Franga, 1988.
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Verifica-se que a relacao é do tipo potencial e que esta natureza de
resposta é determinada pelo fato de que as hastes formada mais cedo
apresentam um maior numero de fitbmeros e que estes sdo mais pesados, em
funcdo dos entrends mais longos, de maior diametro e do seu maior peso
volumétrico (g/cm?®) (Allirand, 1998). O peso médio do entrend (média de todos
os fitbmeros) de cada haste decresceu linearmente de 144 mg na HP até 23
mg na R6, estabilizando-se em cerca de 13 mg para as demais ramificacfes
(Apéndice 6). Esta maior quantidade de material estrutural esta, sem davida, na
origem de uma maior producdo de estruturas reprodutivas nestas hastes de
ordem inferior, como sera a seguir discutido.

A evolucdo em volume de um entrend possui dois compartimentos:
um deles é o crescimento em volume que resulta do alongamento e o outro €

resultante estritamente do crescimento cambial, os quais Allirand (1998) define

como volumes “primario” e volume “secundario” respectivamente. Ao nivel da
haste ou mesmo de um fitbmero, a proporcdo relativa destes tecidos
“primarios” e “secundarios” determina caracteristicas diferentes em termos de
massa volumétrica e composicdo bioquimica. Esta “massa volumétrica” de um
orgao depende de sua composicdo histolégica e bioquimica por unidade de
volume. Ao nivel histologico o compartimento caule, resultante da atividade
meristematica primaria € constituido de uma epiderme, de tecidos condutores
(xilema e floema), de tecidos de sustentacdo (colénquima) e, sobretudo, de
parénquimas (medular e cortical) (Apéndice 7), que representam o essencial da

superficie de uma seccgéo de entrend. E a atividade mais tardia do meristema
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cambial que produz o floema secundario e, sobretudo o xilema secundario
(Vallet, 1997).

E durante a fase de diferencia¢éo celular que se produz a maior
modificacdo na composicao bioquimica de um 6rgao. Esta modificacdo resulta
no espessamento das paredes das células de certos tecidos, derivado, de uma
parte, da deposicdo de paredes secundarias celulésicas sobre a face interna
das células adultas e, de outra parte, da impregnacédo das paredes de alguns
tecidos (esclerénquima e tecidos condutores) por polimeros fendlicos
hidréfugos como a lignina. E, sobretudo a este processo que se deve o
aumento da massa volumétrica. A lignificacdo das paredes de certos tecidos
especializados confere a haste as propriedades de resisténcia mecanica
crescentes e uma diminuicdo de sua elasticidade (Vallet, 1997).

Durante a etapa de alongamento dos entrendés como resultado da
atividade meristematica primaria, apenas o xilema primario € lignificado; o teor
em paredes celulares é, entdo, da ordem de 40% da matéria seca, dos quais
10% correspondem a lignina (Vallet, 1997). Somente bem apds o final do
alongamento do entrend é que o parénquima medular e as fibras do
esclerénquima primario se lignificam, mas de maneira diferente das fibras
secundarias (Vallet et al., 1996). Neste contexto, o espessamento das paredes
pode ser considerado ainda pouco importante no compartimento primario.

No compartimento proveniente do crescimento cambial, o cambio
gera, de modo continuo, anéis de floema e de xilema. O anel xilémico
secundario é muito mais espesso do que o anel floémico. As paredes do xilema

se lignificam progressivamente, de tal modo que, ao nivel do entrend, o teor em
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paredes celulares atinge 72% da matéria seca, dos quais 22% ¢ lignina (Vallet,
1997).

Conforme Allirand (1998), a massa volumétrica € maior em altas
temperaturas e aumenta continuamente na etapa vegetativa e o teor de lignina
cresce de 5 a 18% durante o desenvolvimento do entrend. Segundo o autor,
80% da massa volumétrica de um entren6 com uma idade de 12 filocronos, é
constituida de tecidos secundarios, o que representa 0,20 g.cm™ nesta idade,
contra 0,04 g.cm™ ao final da fase de alongamento, ou seja, antes do inicio da
fase de crescimento em diametro.

As estruturas secundéarias sdo metabolicamente inativas durante o
crescimento, enquanto o compartimento metabdlico € ativo e proporcional a
velocidade de crescimento. O compartimento secundario (ou estrutural) tem,
como papel essencial, 0 aumento da rigidez na estrutura da haste e, embora
ndo seja diretamente implicado no processo de crescimento, permite um fluxo
de seiva mais importante, podendo entdo garantir um suprimento de
assimilados mais adequado ao atendimento da demanda futura dos 6rgaos

reprodutores.

4.2.3.3. Relacao entre as partes subterranea e aérea

Uma outra relacdo extremamente importante para caracterizar a
condicdo de crescimento de uma planta € a relacdo entre a biomassa
produzida na parte aérea e a biomassa acumulada nas partes radicais (Allirand
et al., 1992; Genter, 1995; Allirand, 1998; Lemaire & Millard, 1999). A Figura 29

mostra a evolucdo desta relacdo ao longo do desenvolvimento da planta. Esta
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cinética da relacdo BMS/BMA também é relatada por Genter (1995) cujos
valores, obtidos em condicbes ndo limitantes, foram similares aos aqui
relatados. O autor também verificou um rapido decréscimo até o inicio do
florescimento e uma diminuicdo menos acentuada, posteriormente. Os valores
finais encontrados pelo autor sdo um pouco mais baixos do que o0s
determinados no presente trabalho, o que pode ser atribuido ao estadio de
desenvolvimento mais adiantado por ocasido da ultima amostragem daquele

autor (sementes maduras).
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FIGURA 29. Evolugao da relagéo entre a biomassa subterranea
(BMS) e a biomassa da parte aérea (BMA) da
alfafa cv. Europe, durante o periodo experimental.
As barras verticais representam o desvio padréo.
Grignon, Franga, 1988.

O efeito de qualquer alteragdo no suprimento de C e/ou N necessita
sempre ser analisado em termos de requerimento para ambos 0S recursos

(Lemaire & Millard, 1999). No caso de plantas em fase de estabelecimento, o
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suprimento de carbono é limitado pela pequena area foliar. A principal
consequUéncia deste baixo suprimento de C é a modificacdo na particdo do
mesmo entre a parte aérea e a parte radical, sendo que a alocacéo passa a ser
feita em maior proporcao para esta ultima. O inverso ocorre com aumentos ha
oferta de C (Ryle & Powell, 1972; Gastal & Saugier, 1986) seja qual for a causa
(aumento na concentracdo de CO2, aumento na temperatura ou maior
intercepcao da radiacao solar por aumento da area foliar).

Além do que foi discutido, também € necessario considerar que a
demanda da parte aérea no inicio do desenvolvimento da planta ainda é
relativamente baixa, por forca do pequeno numero de meristemas aéreos
existentes. A medida que o planta se desenvolve e tem seqiiéncia 0 processo
de ramificacdo, o numero de meristemas em atividade aumenta de forma
exponencial, conforme discutido anteriormente, assim como a area foliar. Isto
determina um forte aumento na demanda aérea e um concomitante aumento
na oferta de C via aumento na intercepcao da luz. A partir deste momento, a
reparticdo tende a se estabilizar em patamares em torno de 0,20 para a relacao
BMS/BMA (Genter, 1995) ou, expresso de outra forma, em cerca de 0,80 da
relacdo entre a biomassa aérea e a biomassa total conforme Allirand (1998).

De acordo com o modelo de transporte de assimilados de Minchin et
al. (1993), a resisténcia total para transporte desde a fonte até o dreno € menor
entre a folha fonte e os drenos aéreos que entre esta mesma fonte e os drenos
radicais. Assim, qualquer reducdo na concentracdo de substratos carbdnicos
nas folhas (sacarose) fonte devera induzir uma maior fluxo de assimilados na

direcdo da menor resisténcia. O inverso ocorre com aumentos na concentracao
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de substratos nas folhas fonte devido a limitacdes na demanda da parte aérea
como, por exemplo, aguela determinada por baixas temperaturas ou limitacdes
no suprimento de agua e nutrientes, sobretudo N. Neste caso, havera maior
fluxo de C na direcdo da via de maior resisténcia, isto € raizes. Conforme
Lemaire & Millard (1999), a maior resisténcia para transporte no floema para os
meristemas radicais quando comparados aos meristemas da parte aérea, pode
ser consequéncia de um maior numero de conexdes anatbmicas entre 0s
vasos do floema. Assim, a arquitetura anatémica do floema imp&e uma espécie
de prioridade para alocacdo do C aos meristemas aéreos, em situacao nao
limitante a oferta de C.

A coordenacdo entre o crescimento da parte aérea e o crescimento
radical tem sido reportada por muitos autores como conseqiéncia de um
“equilibrio funcional” (Brouwer, 1962; Davidson, 1969). Este conceito considera
a planta como composta de apenas dois compartimentos funcionais: as raizes
e a parte aérea, as quais estdo envolvidas, respectivamente, na aquisicao de N
e de C. J4 Lemaire & Millard (1999) identificam quatro compartimentos: folhas e
raizes, que sao diretamente envolvidos na aquisicao de C e de N; os tecidos de
sustentacao (ex., caules) e os tecidos de estocagem. No caso de plantas em
estadio reprodutivo os 6rgaos reprodutores podem, juntamente com o pivo, ser
considerados como parte do compartimento de estocagem. Conforme Genter
(1995), estes dois modos de estocagem correspondem aos dois modos de
“reproducdo” da planta (vegetativo e sexuado) e, segundo esse autor, s&o
complementares, isto €, o total de biomassa relativa que lhes é alocada é

aproximadamente constante, em torno de 30%. No caso presente, esta
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propor¢cdo, medida ao final do periodo experimental, foi de cerca de 35%,
sendo 18% correspondente a massa de inflorescéncias e 17% correspondente
a massa de raizes. Esta diferenca é devida, conforme ja adiantado, ao fato de
que a Ultima amostragem daquele autor correspondeu a um estagio de
desenvolvimento de sementes mais adiantado do que no presente caso, 0 que
evidentemente altera a proporcao relativa destes dois componentes devido a
maior massa das inflorescéncias por efeito do maior nimero de graos que ja

completaram o acumulo de matéria seca.

4.2.3.4. Reparticdo da biomassa aérea acumulada

A representacdo gréafica da distribuicdo da biomassa aérea da planta
por ocasido da ultima observacédo pode ser observada na Figura 30, enquanto
que e a distribuicdo dos totais por planta, dos diferentes compartimentos, pode
ser analisada na Tabela 7.

Obviamente, a maior participacdo na biomassa aérea da planta
coube as hastes de maior idade, as quais também tiveram maior oportunidade
temporal de produzir ramificacbes secundarias. No entanto, o maior
determinante deste maior rendimento sdo 0s aspectos anteriormente
discutidos, quais sejam, a velocidade de emissdo de novos fitbmeros (filocrono)
e o tamanho destes fitdmeros (comprimento do entreno, tamanho da folha), e
nao a participacdo da biomassa das ramificacbes. Na verdade, as hastes
primarias foram as responsaveis pela maior parte da biomassa acumulada,
conforme se verifica pelo exame da Tabela 7, ou seja, 73% da massa de

folhas, 83% da massa de hastes e 71% da massa de inflorescéncias.
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FIGURA 30. Reparticdo da matéria seca aérea da alfafa cv. Europe, entre as
diferentes hastes da planta e no interior de cada haste priméria
e de suas ramificacbes (secundarias ou de outra ordem).
Grignon, Franga, 1988.

TABELA 7. Reparticdo da matéria seca nos diversos compartimentos da planta
de alfafa cv. Europe, e participacdo das hastes primarias na
matéria seca da parte, no estadio de primeiras vagens maduras.

Grignon, Franga, 1988.

Folhas Hastes Infloresc. Total da Raizes e Total da
parte aérea pivd planta
MS/planta - g 9,740,9 | 153+11| 7,0+£0,9 32,0 66+08 | 386+29
%MS total 25,0 39,6 18,2 82,8 17,2 100
% MS aérea 30,2 47,8 22,0 100
Matéria seca das hastes primérias (HP e ramificagBes primarias)

MS/planta - g 7,1+0,2 | 12,7+12 | 50+0,7 24,8

%MS do 77,5
compartimento 3.2 834 708
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Embora a participacdo das ramificacbes possa ser relativamente
importante na massa de inflorescéncias (cerca de 30%), esta participacao
certamente ndo tera reflexos importantes no rendimento de sementes. O
simples fato de sua formacé&o ocorrer mais tarde determinara que as sementes
eventualmente produzidas nestas inflorescéncias ndo estejam, em sua maioria,
adequadamente formadas por ocasido da colheita (efeito temporal), além de
sofrerem efeitos de ordem tréfica (reparticdo de C e N), conforme amplamente
ilustrado na literatura. Para efeitos de simplificacdo do processo de
modelagem, para evitar excessiva manipulacdo durante o acompanhamento do
desenvolvimento da planta e, pelas razdes acima aludidas, estas nédo foram
consideradas no estudo de morfogénese. No entanto, assim como para o
restante da biomassa de ramificacbes secundarias, elas devem ser
consideradas na analise da reparticdo, pois constituem drenos importantes,
que podem ter implicacdes no desenvolvimento da haste-mae, ao menos no
inicio do desenvolvimento de cada uma delas, ou seja, no seu periodo
heterotréfico em termos de aquisicdo de carbono.

A discussdo que segue estabelece relacbes entre a condicdo de
crescimento (velocidade, area de intercepcdo da luz, etc.) e biomassa ou
namero de 6rgdos ao nivel de cada haste primaria, verificadas na ultima
avaliacao das plantas destinadas ao estudo da morfogénese.

Uma primeira relacdo alométrica determinante do acumulo de
biomassa € a velocidade com que o processo de desenvolvimento de um

determinado 6rgdo ocorre. Assim, o filocrono pode ser uma variavel pertinente
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para explicar o acumulo de massa, decorrente da aquisicdo de carbono de uma

haste, conforme se observa na Figura 31.
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FIGURA 31. Relacao entre o filocrono de cada haste priméria da alfafa
cv. Europe, na etapa vegetativa, e a biomassa total (nés,
entrends e folhas) formada até os primeiros legumes
maduros. Grignon, Franca, 1988.

No entanto, esta relacdo traz embutido um erro devido ao fato de
que as ramificacdes de filocrono maior (mais tardias e mais lentas) também
emitiram um menor numero de fitbmeros por haste, uma vez que a iniciacdo
das mesmas € progressivamente mais tardia, conforme sua ordem hierarquica
na HP. Uma forma de eliminar este confundimento é o estabelecimento da
relacdo entre velocidade e peso médio dos fitbmeros que compdem esta haste,
conforme a Figura 32. O peso médio do entren6 ndo foi medido diretamente,
mas estimado pela divisdo da massa da haste pelo nimero de fitbmeros,
conforme apresentado no Apéndice 6.

Verifica-se, na Figura 32, que o peso médio do entre né obedece a

uma relacédo alométrica com a velocidade de emissao de fitbmeros. Por outro
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lado, a prépria aquisi¢cdo do carbono necessario a formacéo de novos fitbmeros
em cada haste, uma vez terminada sua etapa heterotréfica, depende da area
de captacdo de energia luminosa, ou seja, da area foliar formada. Conforme ja
demonstrado anteriormente (Figuras 15 e 16) a area foliar formada por haste
até o estadio primeiros legumes maduros, foi decrescente a partir da HP. Desta
forma, é de se esperar que o fornecimento de carbono, resultante da area foliar
prépria de cada haste, determine também a biomassa incorporada a cada

fitbmero.
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FIGURA 32. Relacao entre o peso médio do fitbmero por haste primaria
da alfafa cv. Europe (apenas o peso do né e entrend, sem
a folha correspondente) e o filocrono de cada haste na
etapa vegetativa. Grignon, Franca, 1988

Esta relacdo pode ser visualizada na Figura 33 e expressa um
aumento linear do peso médio do compartimento estrutural do fitbmero

(né+entrend) na medida em que a area foliar total por haste for maior.
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FIGURA 33. Relacdo entre o peso médio do né + entrend de
cada haste e a area foliar formada por haste
primaria da alfafa cv. Europe. Grignon, Franca,
1988.

Conforme discutido anteriormente, o maior peso do compartimento
estrutural de cada fitbmero, decorrente tanto do aumento em comprimento
como, e principalmente, do aumento em diametro (Allirand, 1998) devera
proporcionar uma maior circulacdo de seiva e, por consequéncia, maior
facilidade e maior aporte de carboidratos para o desenvolvimento da
inflorescéncia associada a cada fitbmero, o que justificaria 0 maior nimero
médio de flores por inflorescéncia nas hastes de ordem inferior (HP a R4).
Junte-se a isto o maior tamanho das folhas e a consequiente maior area foliar

destas hastes e tem-se justificada a sua producé&o mais importante de flores, ou

seja, maior captacao e melhor redistribuicdo do carbono para sua formacéo.
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FIGURA 35. Relacao entre a area foliar formada em cada haste e o
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O aumento no numero de flores formadas por haste obedece a
relacbes quadraticas (forcadas pela origem) com o peso médio do
compartimento estrutural (n6 + entrend) e com a area foliar formada por haste.

A estabilizacdo do numero de flores com pesos médios de entrends
acima de 100 mg pode significar que o numero potencial de flores do gendétipo
foi atingido e que posteriores aumentos nesta variavel ndo se refletem em
aumento no numero de flores produzidas. No entanto, o nimero de flores por
haste é, naturalmente, altamente dependente do numero de inflorescéncias
formadas. Esta dependéncia seguiu um modelo sigmoidal, conforme se pode
observar no Apéndice 8. Este comportamento foi devido ao fato de que as
primeiras inflorescéncias formadas em qualquer tipo de haste, apresentam um
menor numero de flores, e que estas primeiras inflorescéncias tinham um
namero ainda mais baixo nas hastes de ordem mais elevada. J4 a
estabilizacdo no nuamero de flores acima de um determinado numero de
inflorescéncias ocorre nas hastes HP a R4, como conseqiéncia da diminuicao
no namero de flores por inflorescéncia nas inflorescéncias mais proximas do
apice.

As hastes com peso médio do fitbmero acima de 100 mg foram
apenas a HP, R1 e R2 (Apéndice 6), as quais haviam paralisado seu
crescimento. Por esta razdo, é de se esperar que, com 0 aumento do numero
de inflorescéncias além de certo limite, ocorra um aumento cada vez mais

reduzido no numero total de flores formadas por haste.
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Desta forma, a Figura 34, demonstra apenas que a relacdo entre o
peso médio do entrend e o numero de flores formadas poderia ser valida
somente na fase linear, situada entre aproximadamente 30 e 100 mg. Valores
inferiores ndo mostram claramente esta relacéo e valores superiores tendem a
uma estabilizacdo, devido aos aspectos acima discutidos. No entanto, este
intervalo se situa na fase também linear da relacdo entre o niamero de flores
por inflorescéncias e o niumero de inflorescéncias por haste, ou seja, é funcao
direta do numero de inflorescéncias, que € maior nas hastes de maior peso
médio dos entrends. Portanto, o peso médio do entren6 ndo € uma variavel
pertinente para explicar o numero de flores produzidas por uma haste,
constituindo-se apenas numa variavel intermediaria.

Por outro lado, a area foliar por haste parece ser mais pertinente
como variavel explicativa do numero de flores formadas, pois esta diretamente
envolvida na absor¢cdo do carbono necesséario ao atendimento da demanda
para formacdo dos orgaos florais. A analise da Figura 35 permite identificar
limites minimo e méximo de area foliar. Uma &rea foliar de 20 cm? parece ser o
limite minimo para a emissao de flores e corresponde, aproximadamente, a
uma a quatro inflorescéncias emitidas (Apéndice 9). A partir de 250 a 300 cm?
de area foliar, praticamente ndo mais se observou aumentos no numero de
flores por haste. Isto decorreu da paralisacdo da emissdo de novos fitbmeros
nas hastes de ordem inferior (HP e R1 a R3). O aumento entre os limites
minimo e maximo pode ser imputado, fundamentalmente, ao numero de
inflorescéncias por haste, uma vez que o tamanho de folha ndo guardou

relacdo com o numero de flores por inflorescéncia. O Apéndice 10 permite
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distinguir apenas dois grupos de inflorescéncias: aquelas cujas hastes
apresentavam um tamanho médio da folha superior a 6 cm? e aquelas com
area inferior a este limite. Desta forma, assim como para o peso médio do
fitbmero, também é dificil imputar a area foliar formada por haste um efeito
direto sobre o numero de folhas formadas. Disto decorre que, embora esteja
embutido o efeito tréfico devido a maior area foliar por haste, esta variavel é
também apenas uma variavel intermediaria, decorrente, fundamentalmente, do
efeito ontogénico do tipo de haste.

Portanto, o que realmente deve explicar de forma mais pertinente os
efeitos hierarquicos da ontogenia da planta e da haste sobre o seu nimero
potencial de flores € a variavel determinante desta ontogenia, qual seja a
temperatura, normalizada através da expressao do filocrono. Seu efeito sobre o
namero de inflorescéncias por haste e sobre o numero total de flores por haste

pode ser observado nas Figuras 36 e 37.

16
o
14 o
Q y = 0,0011%° - 0,3142x + 25,545
121 ox R® = 0,8957

10

Numero de inflorescéncias por haste
o

40 60 80 100 120 140

Filocrono vegetativo - graus-dia/folha

FIGURA 36. Relacao entre o filocrono e o niumero de inflorescéncias por
haste primaria da alfafa cv. Europe. Grignon, Franca, 1998.
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FIGURA 37. Relagdo entre o filocrono e o nimero de flores formadas por
haste priméaria da alfafa cv. Europe. Grignon, Franca, 1998.

Embora haja uma certa dispersdo nos valores das hastes
intermediarias e de ordem superior, que podem ser devidas a baixa frequéncia
das observacdes (semanais), mas também ao baixo numero de plantas
utilizadas, a tendéncia do efeito da velocidade de desenvolvimento é clara.
Embora o filocrono traga embutido um efeito trofico devido ao tamanho da folha
que lIhe é inversamente associada, € a variavel mais pertinente para explicar o
namero final de flores formadas por haste, devido ao seu efeito sobre o numero
total de fitbmeros emitidos no periodo considerado. Quanto mais rapido for o
crescimento de uma haste, maior ser4 o nimero de fitbmeros e o nimero de
inflorescéncias. Se esta maior velocidade também for acompanhada de uma
area de folha maior em cada fitbmero formado, juntar-se-a também um efeito

de ordem tréfica dificil de dissociar da velocidade em si. Todas estas razdes
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reforcam a escolha da variavel temperatura e a ontogenia da planta como
padrées da modelagem proposta para expressar o potencial de producdo de
flores para uma planta isolada, na auséncia de competicdo por luz e sem

limitacdo por 4gua ou nutrientes.

4.3. Sintese do modelo de desenvolvimento e producdo de
flores

Com base na anadlise até aqui realizada, € possivel descrever o
desenvolvimento do namero de flores de uma planta a partir dos seguintes
elementos:

- A velocidade de formacao dos fitbmeros da HP é superior aquela
das suas ramificaces primarias;

- Com base na velocidade de emissdo de fitbmeros, € possivel
classificar as hastes em dois grupos: o primeiro é representado pela HP e as
ramificacbes R1 a R4, com velocidade superior, e 0 segundo pelas demais
ramificacbes, embora as hastes R5 e R6 possam apresentar comportamento
intermediario;

- O surgimento destas ramificacbes € sincronizado com o
desenvolvimento da HP;

- A inducdo floral determina uma mudanca na velocidade de
emissao de fitbmeros, independentemente do tipo de haste;

- A inducéo floral inicia na HP apds a decorréncia de cerca 860

graus-dia apds a emergéncia e o florescimento das demais hastes € uma
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funcdo ontogénica do desenvolvimento da HP, iniciando-se em fitbmeros de
ordem progressivamente mais baixa conforme a ordem da ramificacéo;

- Em termos de velocidade de desenvolvimento, as hastes do grupo
1 (HP a R4) produzem maior nimero de inflorescéncias e um namero médio
de flores por inflorescéncia mais elevado do que as hastes do grupo 2;

- O numero de flores por inflorescéncia segue um padrdo de
evolucdo que depende da posicdo hierarquica da mesma sobre a haste, e este
padréo é diferente para as hastes do grupo 1 em relacao as hastes do grupo 2;

- A maior parte do rendimento de flores por haste € devida a
contribuicdo das hastes do grupo 1. O papel das demais hastes pode ser o de
constituir “hastes de reserva” que assumiriam o crescimento da haste de ordem
imediatamente inferior no caso de sua supressao acidental;

- O comportamento das ramificacbes secundarias pode afetar o
desenvolvimento das ramificacdes primarias e sua contribuicdo no total de
flores pode ser importante, mas ainda necessita estudos mais aprofundados.

As leis de resposta a temperatura, que caracterizam o0
funcionamento dos diferentes meristemas, assim como as coordenacdes
hierarquicas constatadas, permitiram estabelecer um modelo de
desenvolvimento e de producdo de flores da haste seminal e de suas

ramificacdes, cujas caracteristicas séo sintetizadas na Tabela 7.



TABELA 7. Descricao sintética da modelagem do desenvolvimento potencial da alfafa e da producéao de flores.

Processo Formalizacéo Parametros Hipéteses
Th=0
Surgimento de t Se etapa vegetativa: Se etapa A velocidade de surgimento de fitbmeros é func¢éo linear da
fitbmeros NEN = bZ@ eup =51 GD reprodutiva: temperatura, expressa em acumulo de graus-dia.
t—1 Pr1arz =57 GD ) ) o o . i
¢rs = 64 GD ®rpara = 100 GD A velocidade de surgimento de fitbmeros, apos a indugéo floral, &
il (0) =1/b ors = 85 GD QRrsars = 148 GD diferente da velocidade no estadio vegetativo
ilocrono (o) =
¢ ORsarn= 128 GD | @r7arn=230 GD
Para HP: Para HP:
Se &.<0 = A passagem da etapa vegetativa a reprodutiva na HP, depende de
:g%zagg;?a?iva 3 29 L= v 0, = 860 °C um acumulo minimo de temperaturas apds a emergéncia.

reprodutiva
(localizacio da 1%
inflorescéncia —

emerg

J
Se 29> GL =0r
emerg

Para ramificacées:

A inducdo ao florescimento ndo ocorre ao mesmo tempo para toda
a planta, mas o surgimento do primeiro fitbmero reprodutivo é

Para ramificactes ) - .
1ENR) sincronizado com o desenvolvimento da HP.
1ENR=1ENRy;- (a + bOR)
a=defasagem 1ENR,p/1IENRR a=3,17
b=constante de defasagem b=0,61
Surgimento das NR = -a + b(NENyp) a=-4,3887 O ritmo de surgimento das ramificag6es € constante e igual ao
ramificacdes b=1 ritmo de desenvolvimento da HP, mas defasado de um certo

nimero de fitbmeros.

Surgimento de
inflorescéncias

NI = NENR
NI = NER/Qr
IF

PRr(HP;ar4) = 100 GD
(Qr(rsare) = 148 GD
QRrR7ann) = 230 GD

O ritmo de surgimento das inflorescéncias é igual ao ritmo de
surgimento dos fitbmeros reprodutivos

Numero de flores
produzidas em
cada inflorescéncia

NF/I = f (OI) (ordem da infl.)
Para HP a R4:

NF/I = a + bOI + cOI?

Para R5 a Rn:

NF/l =a + bOl

Para HP a R4:
a=13,009; b = 2,8366; ¢ = 0,0166

Para R5 a Rn:
a=10,695; b =0,6976

O ndmero de flores por inflorescéncia depende do tipo de haste
(posicao hierarquica na planta) e da ordem da inflorescéncia
(posicao hierarquica na haste)

Limitacéo do
namero de
infloresc. por haste

NIHP-RG =a+bOH
OH = ordem da haste

a=13,158
b=-1,515

O desenvolvimento de uma haste é determinado, possivelmente,
por razdes de ordem tréfica.

Numero total de
flores por haste e
numero total de
flores por planta.

NF/H=Y"">"NF/IxNI

NF 22 Kie/@jx NF/I}

IF

Conjunto dos parametros apresentados para
0s processos de base.

Numa condigdo de crescimento potencial, o0 nimero de flores
produzidos por uma haste e o nimero de ramificag6es surgidas é
funcéo exclusiva da temperatura.

O numero de flores produzidas por uma planta, no crescimento a
partir da semente, é fungdo do somatorio das flores produzidas
por haste.




4.4. Montagem, funcionamento e teste do modelo.

Neste tipo de trabalho, provavelmente, teria sido mais adequada a
utilizacdo de uma planilha de ajuda interativa a programacéao tal como “Model
Maker”, que permitiria uma representacdo sob a forma de diagrama de
compartimentos, de variaveis e de fluxos, das diferentes equacdes que
constituem um modelo, permitindo a obtencao imediata das variaveis de saida
sob forma de graficos ou de arquivos do tipo ASCII. No entanto, em se tratando
de um modelo relativamente simples com apenas uma variavel de entrada, a
utilizacdo da planilha eletrénica Microsoft Excel revelou-se adequada, apesar
da dificuldade em estabelecer simulacdes e da impossibilidade de se utilizar
um passo de tempo inferior a um dia por periodos longos devido a limitacdo em
tamanho.

Um exemplo da programacéao da planilha para o desenvolvimento da
HP e R1 é apresentado no Apéndice 5. As variaveis de saida foram
programadas para serem apresentadas em forma grafica, como sera
demonstrado na sequéncia.

A Figura 38 simula o desenvolvimento de todas as hastes, utilizando
as mesmas temperaturas ocorridas no experimento 1 até um acumulo de 2300
graus-dia, enquanto que a Figura 39 simula esta evolucédo utilizando uma
temperatura média diaria fixa de 12 °C, no mesmo néimero de dias.

As Figuras 40 a 43 demonstram a validacdo do modelo com dados
independentes das cultivares Europe e Cinna, respectivamente, e que foram
submetidas as mesmas condi¢des de crescimento (mesma casa de vegetacao,

mesmas data de emergéncia, de solo, de nutricdo e disponibilidade hidrica).
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FIGURA 38. Simulacéo da evolugcado do numero de fitbmeros em cada
haste primaria da alfafa cv. Europe, durante 135 dias
apds a emergéncia, com temperatura média de 18 °C.
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FIGURA 39. Simulacéo da evolucdo do numero de fitbmeros em cada
haste primaria da alfafa cv. Europe, durante 135 dias
apos a emergéncia, com temperatura média de 12 °C.
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FIGURA 40. Validacdo do modelo de evolucdo do numero de fitbmeros das
hastes HP a R6 com quatro plantas da variedade Europe,
independentes das que originaram o modelo.
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FIGURA 41. Validacdo do modelo de evolugdo do numero de fitbmeros das
hastes R7 a R14 com quatro plantas da variedade Europe,
independentes das que originaram o modelo.
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FIGURA 42. Validacdo do modelo de evolucdo do numero de fitbmeros das
hastes HP a R6, com a média de 10 plantas da variedade
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FIGURA 43. Validacdo do modelo de evolugdo do numero de fitbmeros das
hastes R7 a R14, com a média de 10 plantas da variedade
Cinna
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A simulacédo efetuada com temperatura mais baixa demonstra que o
namero de fitbmeros formados no mesmo periodo é mais baixo e que, ao final
deste tempo, algumas hastes ainda ndo haviam florescido, enquanto com
temperatura mais alta todas alcancaram a etapa reprodutiva. No entanto,
conforme o modelo, a ordem do primeiro fitbmero reprodutivo ndo se altera
uma vez que este fixa um somatério de graus-dia para que comece a ocorrer a
inducdo floral. Muitos autores citam um efeito importante da temperatura sobre
a ordem do primeiro fitbmero reprodutivo, que é tdo mais baixo quanto mais
elevada for a mesma (Medler et al., 1955); Dobrenz et al., 1965; Sato, 1971,
Lee & Smith, 1972; Pearson & Hunt, 1972a; Faix (1974) citado por Fick et al.,
1988, entre outros). Allirand (1998) propés um modelo de resposta da ordem
do primeiro fitbmero reprodutivo a temperatura, para um fotoperiodo constante
(Apéndice 12). No entanto, os resultados do presente experimento nao
concordam com aquele modelo, apesar de obtido com a mesma cultivar. Além
do mais, € necessario que se considere, também, o indissociavel efeito da
duracdo do dia e do gendétipo, para que se tenha um modelo que possa
predizer adequadamente a posicado do primeiro fitbmero reprodutivo.

O teste do modelo de evolucdo do numero total de fitbmeros
formados em cada haste em funcéo do tempo térmico decorrido, efetuado com
a plantas da mesma cultivar Europe e na mesma condicdo de crescimento
(Figuras 40 e 41), demonstra um ajuste adequado para as hastes HP a R4,
uma ligeira dispersédo para R6 e R5 e uma disperséo relativamente importante
para as demais ramificagcdes. No entanto, a tendéncia geral segue bem o

modelo proposto, apesar do baixo niamero de plantas (o que de certo modo
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pode inviabilizar o teste, tendo em vista que a variabilidade dentro do material
em estudo é normalmente elevada?). Por outro lado, o teste com a cultivar
Cinna, embora nos tenha sido fornecida, por representar um material
contrastante com a cultivar Europe, apresentou um ajuste ao modelo bem mais
pertinente que o ajuste verificado com plantas da propria cultivar que gerou 0s
modelos propostos (Figuras 42 e 43), embora trate-se da média de todas as
plantas, 0 que mascara a variabilidade interplantas. Por casualidade, a cultivar
Cinna, apresenta o mesmo tipo de resposta no que tange ao momento de
transicdo da etapa vegetativa para a reprodutiva, que a cultivar Europe. Desta
forma, conforme se observa nas Figuras 42 e 43, ndo apenas este momento de
transicdo foi adequadamente previsto pelo modelo como também o
desenvolvimento de cada haste da planta.

Uma outra validagdo do modelo de desenvolvimento da HP foi
estabelecida utilizando dados de Medeiros (1995) com a cultivar Crioula, mas
com o acumulo de graus-dia recalculado para temperatura base de 0 °C
(Figura 42), uma vez que o autor utilizou as temperaturas base propostas por
Ostand & Fick (1983) e Went (1956), respectivamente para a Tb minima e
maxima. Verifica-se que o modelo, mais uma vez, reproduz adequadamente a
velocidade de acumulo de novos fitbmeros, embora o0 momento exato de
passagem a etapa reprodutiva tenha sido ligeiramente antecipado pelo modelo,
evidenciando, mais uma vez, a necessidade de que esta parametro seja

modulado em func&o do genotipo.

> No entanto, o processo de selecdo de plantulas de mesma data de germinacéo e a posterior
eliminacdo das plantas que se afastavam da média, ao longo das amostragens para
determinacdo da evolucdo da biomassa, permitiram uma diminuicdo consideravel desta
variabilidade.
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FIGURA 44. Comparacao dos resultados de Medeiros (1995), obtidos
com a cv. Crioula, de alfafa, ao modelo de evolucéo do
namero de fitbmeros da HP.

Assim, ao menos no que diz respeito aos modelos filocrénicos de
dada tipo de haste, € possivel considerar que o efeito genotipico pode néo ser
importante. No entanto, 0 momento de passagem a etapa reprodutiva € uma
variavel que devera ser objeto de estudos mais detalhados, em condicdes
controladas de temperatura e fotoperiodo e com um grande numero de
genotipos.

A validacdo do numero total de fitdbmeros formados por planta,
assim como do numero de inflorescéncias, que representam o somatorio da
evolucdo de cada haste, foi efetuado com as mesmas quatro plantas

independentes da cultivar Europe e a média das dez plantas da cultivar Cinna.
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FIGURA 45. Evolugdo do numero total de fitbmeros e de
inflorescéncias por planta preditas pelo modelo
(inhas) e observadas em quatro plantas da cv.
Europe (circulos) e na média de dez plantas da cv.
Cinna (triangulos).

O resultado, observado na Figura 45, demonstra um elevado grau de
ajuste, em que pese o0 baixo numero de plantas utilizado. Ressalte-se,
novamente, o processo de “selecdo” que resultou nas quatro plantas da
variedade Europe e o fato de se utilizar a média das plantas da variedade
Cinna, que contribuiu para diminuir a possivel variabilidade entre plantas.
Apesar desta critica, pode-se considerar que as bases do modelo séo
adequadas, embora necessite ser testado com maior nimero de plantas e,

sobretudo em variaveis condicdes de temperatura, fotoperiodo e intensidade

luminosa.
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5. CONCLUSOES

Numa condicdo de crescimento em que apenas a temperatura e a
radiacdo solar sdo variaveis e as demais ofertas do meio suprem a demanda, o
funcionamento de uma planta isolada (auséncia de competicdo) pode ser
considerado no potencial determinado pelas suas caracteristicas genéticas.
Nesta condicdo, é possivel estabelecer que:

- a velocidade dos processos que resultam na morfogénese da
planta de alfafa é, fundamentalmente, determinada pela temperatura. A
velocidade que caracteriza o desenvolvimento das diferentes hastes revela-se
como a variavel mais pertinente para explicar o desenvolvimento e acimulo de
biomassa da planta e, por consequéncia o numero total de flores que esta
planta pode potencialmente produzir. Esta velocidade de desenvolvimento esta
associada a producao de biomassa e tamanho do 6rgao produzido. No caso de
uma haste, maior velocidade determina fitbmeros maiores, com maior massa
de entrend e maior tamanho da folha, o que deve redundar em maior area de
captacdo de energia luminosa, maior fixacdo de carbono e maior translocacéo

para o atendimento da demanda das inflorescéncias em formacéao:
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- a velocidade de emissdo de fitbmeros, quando relacionada ao
tempo térmico expresso como graus-dia, é constante e diferente conforme o
tipo de haste considerada, podendo ser expressa em termos de filocrono. No
crescimento a partir da semente, a haste seminal (HP — haste principal)
apresenta filocrono superior ao de suas ramificacdes, cujo surgimento é
sincronizado com o desenvolvimento da HP. Com base na velocidade de
emissdo de fitbmeros, € possivel classificar as hastes desta planta em dois
grupos: o primeiro € representado pela HP e as ramificacbes R1 a R4, com
velocidade superior, e 0 segundo pelas demais ramificacdes, embora as hastes
R5 e R6 possam apresentar comportamento intermediario;

- a passagem de uma haste do estadio vegetativo ao reprodutivo
determina uma diminui¢cdo na velocidade de emisséo de fitbmeros de cerca de
50%;

- a inducéo floral ndo ocorre simultaneamente nas diferentes hastes
mas existe uma coordenacédo entre o inicio do florescimento da HP e aquele
das suas ramificacdes primarias, revelando uma interdependéncia ontogénica,
passivel de modelagem;

- 0 numero de inflorescéncias formadas por uma haste, até um
momento dado, depende da temperatura através de seu efeito sobre o inicio do
florescimento — que determina a ordem do primeiro fitdmero reprodutivo — e
sobre a velocidade de emisséo destes fitbmeros. O numero total de
inflorescéncias produzido € limitado pelo abortamento do apice meristematico

das hastes de maior idade;
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- 0 numero de flores formadas por inflorescéncia obedece a modelos
diferentes para os grupos de haste 1 e 2, mas ambos sdo baseados na ordem
da inflorescéncia sobre a haste. Os modelos gerados consideram, portanto, a
resposta desta variavel como uma fung¢édo ontogénica relacionada a ordem da
inflorescéncia e o tipo de haste.

A partir das consideracdes acima, € possivel estabelecer um modelo
de desenvolvimento e de producdo de flores da haste seminal e de suas
ramificacbes, baseado apenas na temperatura e nas coordenacfes
hierarquicas que caracterizam o funcionamento dos diferentes meristemas da

planta, ou sejam suas relacdes ontogénicas.
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6. CONSIDERACOES FINAIS

A tentativa de estabelecer modelos de desenvolvimento morfolégico
das plantas que redundam na producdo de biomassa ou outros atributos de
interesse agrondmico nao deve ter carater meramente preditivo. Nao ha davida
que a busca destes modelos preditivos € também um objetivo importante uma
vez que orientardo decisfes relativas ao manejo das plantas e/ou servirdo
como referencial de diagnostico do funcionamento dos cultivos. No entanto, ao
nivel da pesquisa, a abordagem em termos de modelagem € muito mais uma
forma de resgatar conhecimento existente, organizar este conhecimento e,
sobretudo, detectar as necessidades pontuais de desenvolvimento do
conhecimento. Ou seja, impde uma ordenacdo logica das necessidades de
pesquisa, mas numa percepcdo mais holistica do funcionamento dos sistemas
e ao mesmo tempo analitica. Holistica por que obriga a considerar de uma
forma integrada os efeitos dos fatores do meio sobre o funcionamento da
planta, e analitica porque obriga o estudo dos processos tanto ao nivel
intraplanta como interplantas. Obrigatoriamente isto remete a necessidade do
trabalho em equipe multidisciplinar, o0 que representa também um ganho

importante.
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No caso presente, o trabalho buscou fundamentalmente entender o
funcionamento da planta e suas rela¢des intraplanta, determinadas por uma
Gnica variavel, a temperatura. O objeto desta tese € apenas uma parte inicial
de um programa de modelagem do comportamento da alfafa no que diz
respeito & producdo de sementes. E, portanto, apenas resultado de uma
descricdo do desenvolvimento e do crescimento em condi¢cées nado limitantes.
Esta descricdo buscou caracterizar e, na medida do possivel, estabelecer
modelos de funcionamento das diferentes hastes de uma planta no primeiro
crescimento a partir da semente. Uma vez que se assegurou que a condicéo
de crescimento foi efetivamente ndo limitante a expressao das caracteristicas
morfogénicas da planta, tem-se um modelo referencial, a partir do qual poder-
se-a verificar como este modelo é afetado pelas condicbes do meio
representadas por variacfes nos demais fatores que aqui foram considerados
no seu oOtimo.

No entanto, foi possivel verificar que ainda existem lacunas no
conhecimento que necessitam ser elucidadas para que o modelo possa vir a
ser realmente funcional. A principal delas é a determinacdo do efeito
combinado da temperatura e duracdo do dia sobre a inducéo floral. Este é um
fendbmeno que necessita ser estudado em condi¢des controladas e com ampla
variacdo genotipica.

Também as relacbes verificadas entre area foliar e crescimento
necessitam ser validadas quanto a sua estabilidade. A captacdo e destino do

carbono e origem deste carbono para atender a demanda das inflorescéncias
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em formacéao necessita ser melhor compreendida e modelos fisiologicos devem
ser elaborados.

Além do mais, o desenvolvimento de uma haste a partir da semente
pode ser diferente do crescimento de uma haste originada de uma gema, ou
seja, um rebrote. O tipo de gema (axilar ou neoformada), a posicdo da gema
sobre a coroa e o vigor da planta sdo variaveis que devem ser consideradas
nesta fase, a qual ainda deve ser realizada na auséncia de competicéo por luz
intraplantas, condicdo em que o atual modelo foi concebido. Uma consideracao
importante nesta fase sera o efeito do vigor e idade da planta sobre o nimero
de hastes emitidos por planta, o que deve afetar a competicdo por luz
intraplanta, assim como a propor¢ao de diferentes tipos de hastes e provocar
um efeito importante sobre o modelo de ramificacdo de cada haste.

Finalmente, a passagem de um modelo planta isolada a um modelo
de funcionamento em condi¢cdes de populacdo impde restricbes de ordem
trofica relacionadas a competicdo por luz. Assim, uma terceira fase deve
obrigatoriamente verificar como estes efeitos afetam o funcionamento do
modelo. Somente numa etapa ainda mais posterior sera possivel incluir demais
limitacbes que afetam o funcionamento das lavouras dos produtores como
agua, nutrientes, pragas e moléstias. Tentar inverter esta ordenacdo de
prioridades de pesquisa podera representar perda de tempo e recursos, pois
nao se obterdo modelos de respostas consistentes e compativeis com o “fazer
ciéncia”.

A maior parte destas etapas foram objeto de nosso programa de

pesquisa de doutorado e os dados estdo em fase de analise. Inclui-los na
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presente tese, a tornaria excessivamente complexa e volumosa, razao pela
qual nos limitamos a expor o que aqui foi apresentado.

Portanto, o modelo proposto, assim como seus submodelos, néo
tem aplicacdo pratica imediata para o produtor, mas pode constituir um
referencial inicial para a melhor compreensdo do funcionamento da planta,
podendo futuramente ser aprimorado pela inclusdo de variaveis mais
pertinentes para explicar os baixos rendimentos de sementes obtidos com a

espécie.
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APENDICE 1. Vista geral do experimento aos 720 graus-dia (A) e comparacio
das cultivares de alfafa Cinna e Europe aos 1250 graus-dia (B).
Grignon, Franga, 1988.



APENDICE 2. Equacdes determinadas pelo método "fitted discontinuous function" (Draper & Smith, 1966), com o

ponto de ruptura calculado pelo programa, e respectivos filocronos para cada tipo de haste

HP R1 R2 R3 R4 RS R6 R7 R8 R9 R10 R11 R12 R13 R14

XY Points 112 98 91 92 82 87 84 80 80 72 72 69 66 64 57
Adjr2 0,994 0,993 0,982 0,988 0,973 0,951 0,976 0,964 0,972 0,944 0,929 0,912 0,959 0,912 0,818
r2 0,994 0,993 0,982 0,988 0,974 0,954 0,978 0,966 0,973 0,947 0,933 0,917 0,961 0,918 0,831
Fit StdErr 0,619 0,573 0,845 0,649 0,768 0,908 0,546 0,598 0,526 0,665 0,727 0,735 0,513 0,713 0,836
F-stat 6424 4637 1627 2474 980 569 1164 719 923 404 313 240 513 223 87
Confidence 95 95 95 95 95 95 95 95 95 95 95 95 95 95 95
A 0,0195 0,0173 0,0165 0,0155 0,0115 0,0086 0,0076 0,0076 0,0077 0,0081 0,0085 0,0069 0,0073 0,0070 0,0062
A StdErr 0,0003 0,0005 0,0005 0,0004 0,0004 0,0002 0,0002 0,0002 0,0003 0,0004 0,0006 0,0004 0,0003 0,0005 0,0007
At 62,70 37,47 32,18 39,34 30,67 35,70 50,19 30,83 29,44 19,21 13,93 16,83 23,28 15,44 8,61
A ConfLimits 0,0189 0,0164 0,0155 0,0147 0,0108 0,0081 0,0073 0,0071 0,0072 0,0073 0,0073 0,0061 0,0067 0,0061 0,0047
0,0202 0,0182 0,0175 0,0163 0,0123 0,0091 0,0079 0,0081 0,0083 0,0090 0,0097 0,0078 0,0079 0,0079 0,0076

B 78,9 321,2 417,9 479,5 506,8 518,4 522,7 571,1 605,8 734,5 751,2 749,9 846,6 826,0 939,5
B StdErr 8,1 9,8 14,3 10,4 18,6 24,4 17,6 23,3 20,8 28,2 32,3 37,0 23,7 37,7 61,0
Bt 9,7 32,9 29,3 46,3 27,2 21,2 29,7 24,6 29,2 26,0 23,2 20,3 35,7 21,9 15,4
B ConfLimits 62,7 301,8 389,6 458,9 469,7 469,9 487,6 524,8 564,4 678,2 686,7 676,1 799,1 750,6 817,1
95,0 340,6 446,3 500,0 544,0 567,0 557,8 617,5 647,1 790,9 815,7 823,7 894,0 901,4 1061,8

Cc 958,6 1044,5 1204,5 1212,9 1443,6 1997,1 2013,4 1773,4 1698,0 1622,5 1528,7 1729,8 1733,3 1763,6 1763,9
C StdErr 23,9 39,6 54,0 43,8 154,7 4,3E+09 -6735,2 67,6 60,1 69,8 71,7 101,0 83,3 102,9 154,7
Ct 40,1 26,4 22,3 27,7 9,3 0,0 -0,3 26,2 28,3 23,3 21,3 17,1 20,8 17,1 11,4
C ConfLimits 911,2 966,0 1097,3 1126,0 1135,7 -8,5E+09  15416,1 1638,8 1578,4 1483,3 1385,7 1528,1 1566,8 1557,9 1453,6
1006,0 1123,1 13118 1299,9 1751,6 8,5E+09 -1,1E+04 1908,0 1817,6 1761,8 1671,7 1931,6 1899,8 1969,3 2074,3

D 0,0097 0,0109 0,0097 0,0091 0,0089 0,0042 0,0045 0,0038 0,0041 0,0039 0,0039 0,0035 0,0044 0,0038 0,0035
D StdErr 0,0003 0,0003 0,0006 0,0004 0,0010 6,0E+04 -6,7E+03 0,0006 0,0004 0,0006 0,0005 0,0008 0,0005 0,0008 0,0009
Dt 34,69 42,39 16,67 20,32 8,48 0,00 0,00 5,95 9,42 7,15 7,94 4,54 8,09 4,99 3,99
D ConfLimits 0,0091 0,0104 0,0086 0,0082 0,0068 -1,2E+05 1,3E+04 0,0025 0,0032 0,0028 0,0029 0,0020 0,0033 0,0023 0,0018
0,0102 0,0114 0,0109 0,0100 0,0109 1,2E+05 -1,3E+04 0,0050 0,0050 0,0050 0,0049 0,0051 0,0055 0,0053 0,0053

Filocr. Veg. 51,2 57,8 60,6 64,5 86,8 116,5 130,8 1315 129,2 122,8 118,0 143,9 136,9 1434 162,5
max 52,9 61,0 64,6 67,9 92,8 123,4 136,2 140,6 138,6 137,0 137,7 163,3 149,8 164,8 211,9
min 49,6 54,9 57,0 61,4 81,5 110,3 125,8 123,55 1210 1112 103,2 128,6 126,1 127,0 1318
Filocr. Repr. 103,4 91,5 102,7 109,7 112,8 238,4 223,8 265,9 243,3 253,7 257,9 283,1 227,6 265,9 283,1
max 109,6 96,0 116,6 121,6 147,4 399,7 308,6 352,0 344,5 505,3 302,3 444,0 568,9
min 97,8 87,4 91,8 100,0 91,4 199,2 200,9 198,4 206,1 196,6 182,5 189,8 188,4
ruptura dp 23,91 39,55 53,96 43,76 154,68 67,59 60,07 69,78 71,67 101,04 83,30 102,85 154,74

HP = haste principal; R1 = ramificag&o primaria do fitmero 1 da HP; R2 = ramificagéo primaria do fitbmero 2 da HP, etc...; dp = desvio padréo
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Actmulo de graus-dia ap6s a emergéncia — °C.dia™

APENDICE 3a. Numero de fitdmeros formadas por tipo de haste (HP = haste principal e suas
ramificacdes primarias R1 a R6), da alfafa cv. Europe, em fung¢éo do acumulo de graus
dias ap6s a emergéncia. Cada ponto representa uma planta e as linhas continuas
representam as retas de regressao para os periodos vegetativo e reprodutivo de cada
haste. Para a HP e para as ramificacdes R1 a R3 os pontos correspondentes a uUltima
data de observacgéo néo foi considerada nas regressdes. Grignon, Franca, 1988.
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APENDICE 3 b. Numero de fitmeros formados nas ramificacées primarias R7 a R14,

da alfafa cv. Europe. Cada ponto representa uma planta e as linhas
continuas representam as retas de regressdo para 0s periodos
vegetativos e reprodutivos de cada haste. Grignon, Franca, 1988.
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APENDICE 4. Reproduco parcial (apenas HP) da planilha de entrada no programa Excel, com as formulas utilizadas em funcéo dos
parametros ajustados.

A B C D E F G H | J K
1 tipo haste HP FILOCRONO
2 ordem 0 vegetativo =|51
3 reprodutivo =[100
4
5 1° N6 Florifero =|
6
7 temp. Estadio soma GD nimero nimero nimero ndmero nimero ndmero
8 dia média soma GD 1 = veget. fase de fitdmeros de fitmeros total de de infloresc. de flores por de flores
9 diaria Th=0 2 =reprod. reprodutiva vegetativos reprodutivos fittmeros por haste inflorescéncia por haste
10
11 1 |=(Tmax+Tmin)/2 |=C10+B11 |=SI(C11/$G$2>$G$5:2;1) |=SI((C11/$G$2)>($G$5);E10+B11;0) |=SI(D11=1;(C11/$G$2);F10) [=SI(D11=2;(E11/$G$3);0) [=SI(H10<27,276-2,5408*$E$2;F11+G11;H10) [=SI(H10-$G$5>0;(H10-$G$5);:0) |=SI(111>0;0,0219*111"3-0,543*111"2+3,3268*111+12,965;0) | =111*J11
12 2 |=(Tmax+Tmin)/2 |=C11+B12 |=SI(C12/$G$2>$G$5:2;1) [=SI((C12/$G$2)>($G$5);E11+B12,0) [=SI(D12=1;(C12/$G$2);F11) |=SI(D12=2;(E12/$G$3);0) |=SI(H11<27,276-2,5408*$E$2,F12+G12;H11) |=SI(H12-$G$5>0;(H12-$G$5);0) |[=SI(112>0,0,0219*112"3-0,543*12"2+3,3268*112+12,965;0) | =112*J12
13 | 3 |=(Tmax+Tminy2 |=C12+B13 |=SI(C13/$G$2>$G$5;2;1) |=SI((C13/$G$2)>($G$5);E12+B13;0) |=SI(D13=1;(C13/$G$2);F12) |=SI(D13=2;(E13/$G$3);0) |=SI(H12<27,276-2,5408*$E$2;F13+G13;H12) |=SI(H13-$G$5>0;(H13-$G$5);0) |=SI(113>0;0,0219*113"3-0,543*113"2+3,3268*I13+12,965;0) | =113+J13
14 4 |=(Tmax+Tmin)/2 |=C13+B14 |=SI(C14/$G$2>$G$5:2;1) [=SI((C14/$G$2)>($G$5);E13+B14:0) [=SI(D14=1;(C14/$G$2);F13) |=SI(D14=2;(E14/$G$3);0) |=SI(H13<27,276-2,5408*$E$2;F14+G14;H13) |=SI(H14-$G$5>0;(H14-$G$5):0) |[=SI(114>0;0,0219*14"3-0,543*1142+3,3268*114+12,965;0) | =114*J14
15 | 5 |=(Tmax+Tmin)2 |=C14+B15 [=SI(C15/$G$2>$G$5:2;1) |=SI(C15/$G$2)>($G$5);E14+B15;0) |=SI(D15=1;(C15/$G$2);F14) |=SI(D15=2;(E15/$G$3);0) [=SI(H14<27,276-2,5408*$E$2;F15+G15;H14) |=SI(H15-$G$5>0;(H15-$G$5);0) [=SI(115>0;0,0219*I15"3-0,543*1152+3,3268*I15+12,965;0) | =I15*J15
16 | 6 |=(Tmax+Tmin)2 |=C15+B16 |=SI(C16/$G$2>$G$5;2;1) |=SI(C16/$G$2)>($G$5);E15+B16;0) |=SI(D16=1,(C16/$G$2);F15) |=SI(D16=2;(E16/$G$3);0) [=SI(H15<27,276-2,5408*$E$2;F16+G16;H15) |=SI(H16-$G$5>0;(H16-$G$5);0) _[=SI(116>0;0,0219*1163-0,543*116"2+3,3268*I16+12,965;0) | =I16*J16
17 7 _|=(Tmax+Tmin)/2_ [=C16+B17 |=SI(C17/$G$2>$G$! =SI((C17/3G$2)>($G$5),E16+B17;0) |=SI(D17=1;(C17/$G$2);F16) [=SI(D17=2,(E17/$G$3);0) [=SI(H16<27,276-2,5408*$E$2;F17+G17;H16) [=SI(H17-$G$5>0;(H17-$G$5).0) |=SI(117>0;0,0219*117"3-0,543*117"2+3,3268*117+12,965;0) | =I17*J17
18 | 8 [=(Tmax+Tmin)2 |=C17+B18 |=SI(C18/$G$2>$G$5;2;1) |=SI((C18/$G$2)>($G$5);E17+B18;0) [=SI(D18=1;(C18/$G$2):F17) |=SI(D18=2;(E18/$G$3);:0) |=SI(H17<27,276-2,5408*$ES2;F18+G18;H17) |=SI(H18-$G$5>0;(H18-$G$5):0) |=SI(118>0;0,0219*118"3-0,543*118"2+3,3268*18+12,965;0) | =118*J18
19 9 |=(Tmax+Tmin)/2 |=C18+B19 [=SI(C19/$G$2>$G$5:2;1) [=SI((C19/$G$2)>($G$5);E18+B19,0) [=SI(D19=1;(C19/$G$2);F18) [=SI(D19=2;(E19/$G$3);0) |=SI(H18<27,276-2,5408*$E$2;F19+G19;H18) |=SI(H19-$G$5>0;(H19-$G$5);0) [=SI(119>0,0,0219*119"3-0,543*119"2+3,3268*119+12,965,0) | =119*J19
20 10 [=(Tmax+Tmin)/2 |=C19+B20 |=SI(C20/$G$2>$G$5;2;1) [=SI((C20/$G$2)>($G$5);E19+B20.0) [=SI(D20=1;(C20/$G$2);F19) |=SI(D20=2;(E20/$G$3);0) |=SI(H19<27,276-2,5408*$E$2,F20+G20;H19) |=SI(H20-$G$5>0;(H20-$G$5);0) |=SI(120>0,0,0219*I20"3-0,543*120"2+3,3268*120+12,965;0) | =120*J20
21 11 |=(Tmax+Tmin)/2 [=C20+B21 [=SI(C21/$G$2>$G$5;2;1) [=SI((C21/$G$2)>($G$5);E20+B21;0) |=SI(D21=1;(C21/$G$2);F20) |=SI(D21=2;(E21/$G$3);0) |=SI(H20<27,276-2,5408*$E$2;F21+G21;H20) |=SI(H21-$G$5>0;(H21-$G$5);0) |=SI(121>0;0,0219*121"3-0,543*121°2+3,3268*121+12,965;0) | =121*J21
22 12 |=(Tmax+Tmin)/2 |=C21+B22 |=SI(C22/$G$2>$G$5:2;1) |[=SI((C22/$G$2)>($G$5);E21+B22:0) [=SI(D22=1;(C22/$G$2);F21) |=SI(D22=2;(E22/$G$3);0) |=SI(H21<27,276-2,5408*$E$2;F22+G22;H21) |=SI(H22-$G$5>0;(H22-$G$5);0) |=SI(122>0;0,0219*I223-0,543*22"2+3,3268*122+12,965;0) | =122*J22
23 13 |=(Tmax+Tmin)/2  [=C22+B23  |=SI(C23/$G$2>$G$5;2;1) [=SI((C23/$G$2)>($G$5);E22+B23;0) |=SI(D23=1;(C23/$G$2);F22) |=SI(D23=2;(E23/$G$3);0) |=SI(H22<27,276-2,5408*$E$2;F23+G23;H22) |=SI(H23-$G$5>0;(H23-$G$5);0) |=SI(123>0;0,0219*123"3-0,543*123"2+3,3268*123+12,965;0) | =123*J23
24 | 14 |=(Tmax+Tmin)2 |=C23+B24 |=SI(C24/$G$2>$G$5; =SI((C24/$G$2)>($G$5);E23+B24;0) _|=SI(D24=1;(C24/$G$2);F23) |=SI(D24=2;(E24/$G$3):0) |=SI(H23<27,276-2,5408*SE$2;F24+G24;H23) |=SI(H24-$G$5>0;(H24-$G$5):0) _|=SI(124>0;0,0219%1243-0,543*124/2+3,3268+*124+12,965;0) | =124*124
25 15 |=(Tmax+Tmin)/2 |=C24+B25 |=SI(C25/$G$2>$G$5:2;1) [=SI((C25/$G$2)>($G$5);E24+B25,0) [=SI(D25=1;(C25/$G$2);F24) |=SI(D25=2;(E25/$G$3);0) |=SI(H24<27,276-2,5408*$E$2,F25+G25;H24) |=SI(H25-$G$5>0;(H25-$G$5);0) [=SI(125>0,0,0219*I1253-0,543*125"2+3,3268*125+12,965;0) | =125*J25
26 | 16 |=(Tmax+Tmin)/2 |=C25+B26 _[=SI(C26/$G$2>$G$5:2;1) _|=SI((C26/$G$2)>($G$5);E25+B26;0) |=SI(D26=1;(C26/$G$2);F25) |=SI(D26=2;(E26/$G$3):0) |=SI(H25<27,276-2,5408*$ES2;F26+G26;H25) _[=SI(H26-$G$5>0;(H26-$G$5);:0) _|=SI(126>0;0,0219*126"3-0,543*126"2+3,3268*126+12,965;0) | =I26*126
27 17 |=(Tmax+Tmin)/2 |=C26+B27 |=SI(C27/$G$2>$G$5:2;1) |[=SI((C27/$G$2)>($G$5);E26+B27:0) [=SI(D27=1;(C27/$G$2);F26) |=SI(D27=2;(E27/$G$3);0) |=SI(H26<27,276-2,5408*$E$2;F27+G27;H26) |=SI(H27-$G$5>0;(H27-$G$5);0) |=SI(127>0;0,0219*I273-0,543*1272+3,3268*127+12,965;0) | =127*J27
28 18 |[=(Tmax+Tmin)/2 |=C27+B28 |=SI(C28/$G$2>$G$5:2;1) [=SI((C28/$G$2)>($G$5);E27+B28:0) [=SI(D28=1;(C28/$G$2);F27) |=SI(D28=2;(E28/$G$3);0) |=SI(H27<27,276-2,5408*$E$2,F28+G28;H27) |=SI(H28-$G$5>0;(H28-$G$5);0) |=SI(128>0,0,0219*I28"3-0,543*28"2+3,3268*128+12,965;0) | =128*J28
29 19 |=(Tmax+Tmin)/2 [=C28+B29 [=SI(C29/$G$2>$G$5;2;1) [=SI((C29/$G$2)>($G$5);E28+B29;0) |=SI(D29=1;(C29/$G$2);F28) |=SI(D29=2;(E29/$G$3);0) |=SI(H28<27,276-2,5408*$E$2;F29+G29;H28) |=SI(H29-$G$5>0;(H29-$G$5);0) |=SI(129>0;0,0219*129"3-0,543*129"2+3,3268*129+12,965;0) | =129*J29
30 20 |=(Tmax+Tmin)/2 |=C29+B30 |=SI(C30/$G$2>$G$5:2;1) [=SI((C30/$G$2)>($G$5);E29+B30:0) [=SI(D30=1;(C30/$G$2);F29) |=SI(D30=2;(E30/$G$3);0) |=SI(H29<27,276-2,5408*$E$2;F30+G30;H29) |=SI(H30-$G$5>0;(H30-$G$5);0) [=SI(130>00,0219*1303-0,543*130"2+3,3268*130+12,965;0) | =I30*J30
31 21 |=(Tmax+Tmin)/2 [=C30+B31 [=SI(C31/$G$2>$G$! 1) |=SI((C31/$G$2)>($G$5);E30+B31,0) |=SI(D31=1;(C31/$G$2);F30) [=SI(D31=2;(E31/$G$3);0) |=SI(H30<27,276-2,5408*$E$2;F31+G31;H30) |=SI(H31-$G$5>0;(H31-$G$5);0) |=SI(131>0;0,0219*131"3-0,543*131"2+3,3268*131+12,965;0) | =I131*J31
32 22 |=(Tmax+Tmin)/2 [=C31+B32 |=SI(C32/$G$2>$G$5;2;1) [=SI((C32/$G$2)>($G$5);E31+B32;0) |=SI(D32=1;(C32/$G$2);F31) |=SI(D32=2;(E32/$G$3);0) |=SI(H31<27,276-2,5408*$E$2;F32+G32;H31) |=SI(H32-$G$5>0;(H32-$G$5);0) |=SI(132>0;0,0219*132"3-0,543*1322+3,3268*132+12,965;0) | =132*J32
33 23 |=(Tmax+Tmin)/2 |=C32+B33 |=SI(C33/$G$2>$G$5;2;1) [=SI((C33/$G$2)>($G$5);E32+B33.0) [=SI(D33=1;(C33/$G$2);F32) |=SI(D33=2;(E33/$G$3);0) |=SI(H32<27,276-2,5408*$E$2,F33+G33;H32) |=SI(H33-$G$5>0;(H33-$G$5);0) [=SI(133>0,0,0219*I33"3-0,543*I33"2+3,3268*133+12,965;0) | =I33*J33
34 | 24 |=(Tmax+Tmin)/2 |=C33+B34 _[=SI(C34/$G$2>$G$5:2;1) |=SI((C34/$G$2)>($G$5);E33+B34:0) |=SI(D34=1;(C34/$G$2);F33) |=SI(D34=2;(E34/$G$3):0) |=SI(H33<27,276-2,5408*$ES2;F34+G34;H33) _[=SI(H34-$G$5>0;(H34-$G$5):0) _|=SI(134>0;0,0219*134"3-0,543*134"2+3,3268*134+12,965;0) | =I34*J34
35 25 [=(Tmax+Tmin)/2 [=C34+B35 |=SI(C35/$G$2>$G$5:2;1) [=SI((C35/$G$2)>($G$5);E34+B35:0) [=SI(D35=1;(C35/$G$2);F34) |=SI(D35=2;(E35/$G$3);0) |=SI(H34<27,276-2,5408*$E$2;F35+G35;H34) |=SI(H35-$G$5>0;(H35-$G$5);0) |[=SI(135>0;0,0219*I35"3-0,543*I135"2+3,3268*135+12,965;0) | =I35*J35
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APENDICE 5. Matriz de correlacdes simples entre as principais variaveis por haste determinadas na amostragem final (primeiras vagens maduras).
totnos = total de fitbmeros ; filveg = filocrono na fase vegetativa; arfol = area foliar; msfol = matéria seca de folhas; mshast = matéria
seca da haste; msinf I= matéria seca das inflorescéncias; mstot = matéria seca total (haste+folhas+inforescéncias); ninf = nimero de
inflorescéncias; florhast = nimero de flores por haste; florinf = nimero de flores por inflorescéncia; pmen = peso médio do né+entreno;
pmfito = peso médio do fitmero (folha+nd+entrend).

Pearson Correlation Coefficients
Prob > |r| under HO: Rho=0

totnos filveg arfol msfol mshast msinf mstot ninf florhast florinfl pmen pmfito

totnos 1.00000 -0.91874 0.96279 0.96321 0.94064 0.90889 0.95339 0.96089 0.96084 0.83658 0.91579 0.95399
<.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001

filveg -0.91874 1.00000 -0.94333 -0.93576 -0.88182 -0.90240 -0.91024 -0.93516 -0.95317 -0.86871 -0.85995 -0.92453
<.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001

arfol 0.96279 -0.94333 1.00000 0.99613 0.94937 0.94874 0.97374 0.96403 0.97353 0.84906 0.93171 0.97925
<.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001

msfol 0.96321 -0.93576 0.99613 1.00000 0.95738 0.94818 0.97912 0.96191 0.96880 0.84050 0.93948 0.98495
<.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001

mshast 0.94064 -0.88182 0.94937 0.95738 1.00000 0.94164 0.99343 0.91836 0.91551 0.75278 0.99449 0.97386
<.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001

msinf 0.90889 -0.90240 0.94874  0.94818 0.94164 1.00000 0.96841 0.91858 0.92781 0.79189 0.92278 0.96155
<.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001

mstot 0.95339 -0.91024 0.97374 0.97912 0.99343 0.96841 1.00000 0.94156 0.94325 0.79083 0.98245 0.98791
<.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001

ninf 0.96089 -0.93516 0.96403 0.96191 0.91836 0.91858 0.94156 1.00000 0.98764 0.85658 0.89458 0.94718
<.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001

florhas 0.96084 -0.95317 0.97353 0.96880 0.91551 0.92781 0.94325 0.98764 1.00000 0.91459 0.88728 0.95681
<.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001

florinf 0.83658 -0.86871 0.84906  0.84050 0.75278 0.79189 0.79083 0.85658 0.91459 1.00000 0.70751 0.83583
<.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001

pmen 0.91579 -0.85995 0.93171  0.93948 0.99449 0.92278 0.98245 0.89458 0.88728 0.70751 1.00000 0.95124
<.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001

pmfito 0.95399 -0.92453 0.97925 0.98495 0.97386 0.96155 0.98791 0.94718 0.95681 0.83583 0.95124 1.00000

<.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001

1T¢
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APENDICE 6. Peso médio do né e do entrend, conforme o tipo de
haste da alfafa cv. Europe. As barras verticais
indicam o desvio padrdo. HP = haste principal, R1 a
R14 ramificagdes primarias do primeiro ao 14°
fitbmero da HP. Grignon, Franca, 1988.
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epiderme
= " colénquima
&3] parénchima cortical

Entrend jovem

X50

— parénquima medular

- Xilema primario
S5 futuro cambio

floema primario
futuro esclerénquima

periderme
—— coléngquima
parénguima cortical

Entrend adulto
x25

xilema primario
xilema secundario

céambio
floema secundario

APENDICE 7. Corte histologico de um entrend jovem e de um entrend adulto
de alfafa (Vallet, 1997)
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APENDICE 8. Relacg&o entre o nimero de inflorescéncias por haste
por primaria e o numero total de flores formadas por
haste da alfafa cv. Europe. Grignon, Franga, 1988.
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APENDICE 9. Relag&o entre o nimero de inflorescéncias emitidas por haste
primaria da alfafa cv. Europe e a area foliar por haste, no
estagio primeiros legumes maduros. Grignon, Franca, 1988.
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APENDICE 10. Relacdo entre o tamanho médio da folha de cada haste
priméaria da alfafa cv. Europe, e o nimero médio de flores por

inflorescéncia. Grignon, Franca, 1988.



350

300

250 ~

-cm?

200

150

100

Area foliar por haste

50 1

0 T T T T T
0 5 10 15 20 25 30

NuUmero de fitbmeros por haste

APENDICE 11. Relagdo entre o nimero de fitmeros formados
por haste priméaria da alfafa cv. Europe e a area foliar
por haste. Grignon, Franca, 1988.
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1
imtiation forale a,fl—b,
NFl=  [(2,0-b)di= [(a0-b)dt

dé but activit¢ apicale 0

'1 ]

0 2 46 810121416182022242628 30
température

numéro premier noeud floral (TP)
— e —
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m mesures — modéle > Nabinger, 1992

APENDICE 12. Modelo proposto por Allirand (1998) para a posi¢&o do primeiro
fitbmero reprodutivo da alfafa cv. Europe. Os dados de
Nabinger (1992) utilizados pelo autor ndo se referem aos do
presente experimento.



