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ABSTRACT

When there is enough light, stomata - variable aperture pores distributed on
plant’s leaves - tend to open. This mechanism allows the absorption of CO2 (and so
the reaction of photosynthesis) as well as the evaporation of water. The plant can
adjust its stomatal aperture over time, in order to maximize CO2 uptake with an
water loss compatible with environmental conditions. Recently, many experiments
have shown that the aperture of a single stomata depends on its interaction with the
neighbors, in an emergent complex behavior. Under water stress the opening and
closing of stomata aperture often becomes synchronized in spatially extended pat-
ches. with a rich dynamical behavior. In this work we have studied this phenomena.
We first reproduce a model proposed by Haefner and collaborators, in an attempt
(o hetter understand this phenomena. The model, however, has been unable to
generate patches or an oscillatory behavior in the steady state, as claimed by the
anthors. We proposed then new models, that show better agreement with experi-
ments. [n particular, the model called by us Random Vein Model with Hysteresis
was able to reproduce most of the behaviors observed in real leaves, including the

[ormation of patches and an non-regular oscillations in the steady state.
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RESUMO

Quando hé luz suficiente, os estomatos - pequenos poros localizados na super-
ficie das [olhas, com abertura reguldvel - tendem a abrir. Isto permite a absorcao
de COy (e, portanto, a fotossintese), e a evaporagdo de agua, que nao pode, porém,
ser excessiva. As plantas conseguem ajustar a abertura dos estématos, otimizando
a absor¢ao de COy e adequando-se, a0 mesmo tempo, & disponibilidade de agua
no ambicute. Recentemente, intmeras experiéncias mostraram que, ao contrario do
que se supunha, a abertura de um estomato parece depender da interacao deste
com seus estomatos vizinhos. Sob estresse hidrico, o movimento de abrir e fechar,
dos estomatos de uma regido da folha, freqiientemente se sincroniza, formando pa-
droes espago-temporais persistentes. Este trabalho teve como objetivo o estudo da
dinawica desses padroes. Reproduzimos, num primeiro momento desse estudo, um
modelo proposto por Haefner e colaboradores, para entender melhor o problema.
Este modelo, no entanto, demonstrou ser ineficiente sob varios aspectos, ao con-
(rario do que observaram os autores. Novos modelos foram entao propostos, com
resultados mals proximos aos observados nos experimentos. Em particular, des-
tacamos o “Modelo de Veias Aleatérias com Histerese”, que utiliza a hipotese da
existéncia de um retardo e uma histerese no mecanismo de abertura e fechamento
dos estomatos, com resultados que reproduzem a diversidade de comportamento da

dinamica estoméatica observada, experimentalmente.
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Lista de Figuras

Dinémica espaco-temporal da condutancia dos estématos associada ao fené-
meno conhecido como “patchy stomatal closure”, induzida pela grande di-
ferenga de umidade relativa entre a planta e o meio ambiente. Essa figura
foi obtida através da técnica de imagem de fluorescéncia e mostra trés
mstantes distintos na mesma regido da folha. Nas regides mais escuras os
estoOmatos encontram-se abertos e nas mais claras, mais fechados. Podemos
notar que ha regioes nas quais os estématos estao com aberturas simila-
res entre si, bem como uma grande diferenca nos graus de abertura entre
regioes adjacentes. Imagem reproduzida de [4]. .

Morfologia do estémato.

A regiao abaixo do estémato (abertura na superficie) é a camara sub-
estomatica, onde se concentram os gases trocados entre a planta e o
ambiente.

O mesofilo. A regido superior, onde as células estdo muito proxi-
nas, chama-se parénquima paligada. A regiao abaixo, onde podemos
notar que ha um grande espago intercelular, chama-se parénquima
lacunoso. Este nome refere-se as lacunas existentes entre as células

que permitem a difusao dos gases no mesoéfilo.
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Mecanismo de abertura ou fechamento dos estématos. .

Séerie temporal da condutincia média dos estématos da planta Xanthium
stramorium. Bste resultado foi obtido através de um experimento de trocas
gasosas, em que, no instante ¢ = 0, o valor da umidade do ambiente foi
diminuido de 37 mmol mol™! para 18 mmol mol ! . Acima, temos ima-
cens de fluorescéncia da clorofila para alguns instantes especificos. Este

vesultado fol obtido de |12]. . .

Sarie temporal da condutancia média dos estématos de uma folha de giras-
sol. O intervalo de tempo entre os pontos é 20s. Este resultado foi obtido

de [13]. . ..

A ligura (a) mostra a transpiracao da folha como fungao da diferenca da
pressao de vapor de dgua entre a folha e o ambiente, para dois valores
de pressao parcial de CO9. A figura (b) mostra a condutincia média em
hmcao da diferenca da pressao de vapor de dgua entre a folha e o ambiente,
para dols valores de pressao parcial COg. Estes resultados foram obtidos

de |14

Série temporal da conduténcia média de uma folha anfistomatica da planta

. annuus. Este resultado foi obtido de [8].

Estrutura espacial do modelo. Em (a) temos parte da rede que mostra a
estrutura do modelo, formado por aréolas justapostas separadas por veias.
Lsm (b) temos a ampliagao de uma unidade estomatica, onde é mostrada. a

formna como esses sitios interagem através dos fluxos hidricos.
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[lustragao da influéncia da pressao de turgor da epiderme na pressao osmo-
tica da c¢lula guarda. No compartimento das células guarda, o namero de
solutos (V) ¢ maior do que o encontrado na epiderme (Ne) e a pressio de
twrgor (1) é menor, o que provoca nm fluxo hidrico durante a equalizagdo

(potenciais quimicos iguais) dos dois compartimentos.

Hustragao do mecanismo de movimentagao da parede celular que provoca a,
variacao da abertura do estomato. A quantidade de dgua (¥) existente nos
clols compartimentos, a e b, ¢ a mesma, sendo a pressao osmoética do com-
partimento b maior, devido ao grande nimero de solutos. Assim, a pressio
de tnrgor P do compartimento a é maior do que a do compartimento b,
gerando uma pressao resultante que provoca a expansdo do compartimento

« e a compressao do compartimento b.

Influéncia do posicionamento em relagio as veias para a abertura dos esto-
matos. O sitio (1,1) possui cinco vizinhos veia, o sitio (2,1) possui trés
vizinhos veia e o sitio (2,2) ndo possui vizinhos veia (interior da aréola).

Nesta simulagao: ¢ = 0,008, a = 0,1 e Aw = 10. .

hnagem da aréola. Podemos notar que os estématos localizados nos “can-
tos” (5 vizinhos veia) obtiveram maior abertura, ja os estématos no interior

da aréola (0 vizinhos veia) adquiriram uma condutancia menor.

Condutancia média para os diferentes valores de C.. O transiente de
uma arcola, onde todas as UEs possuem um alto valor de C,, tem
malor duragao e oscila mais que o transiente das aréolas que possuem

umn valor menor de C,.
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A condutancia média no estado estacionario de uma tunica aréola como
funcao de Aw. A conduténcia média decresce hiperbolicamente com o

aumento do valor de Aw. .
Condutancia média no estado estacionario em funcao da evaporacao.

Evolucao temporal da condutancia média da aréola para valores distintos
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teristicas dos transientes das simulagtes com Aws pequenos e grandes sao

hastante diferentes entre si. .

Condutancias dos estomatos na aréola. Nessa simulacdo: ¢ = 0,008, o =

0.1 ¢c Aw = 15.

Condutaucias dos estématos na aréolas com condigoes iniciais aleatérias.
Nessa simulagao: ¢ = 0,008, @ = 0,1, Aw = 15, —3,0 < T, < —1,5 e

2,0 < ¥, <2,0.

Abertura dos estomatos da rede. Podemos notar que os sitios localiza-
dos no interior da aréola fecharam-se no estado estacionario. Somente os
sitios mais proximos a borda permaneceram abertos. Nessa simulacdo:

c=0.008, v =0,1 e Aw = 6.

hnagens da rede. Em T=0, todos os estomatos da rede estdo abertos, pois
sens valoves de ¥ sao iguais. No tempo T=200, podemos observar a “onda
de fechamento” dos estomatos, os sitios mais proximos as veias j4 estao
fechados. Ja no passo T=800, ha um namero maior de estématos fechados
¢ em T=2000, somente um pequeno ntimero de estomatos ainda manteve-se

aberto. Paraimetros da simulacio:c = 0,008, a = 0,1 e Aw = 0.
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214 Coundutancia de 4 UEs com posicoes diferentes em relagdo as veias, em
wma aréola de tamanho 50 x 50. A UE (4,4) ficou fechada no estado estado
eshaciondrio. Somente os trés primeiros sitios vizinhos das veias obtiveram
nma condutancia nao nula no estado estacionario, o que deixou um grande
“miolo” de estomatos fechados na aréola. Nessa simulagdo: ¢ = 0,008,

a=0.1¢cAw=0>.

-

3015 Bvolucao temporal da condutdncia média da folha para diferentes valores
do pardaimetro Aw. Podemos notar as caracteristicas de prolongamento do
periodo transiente para os valores menores de Aw, hem como o aumento
das condutancias médias no estado estaciondrio. Também colocamos os
dados de condutancia média para wma aréola simulada com Aw = 0 e
percebemos que seu perfodo transiente demorou mais de 500 passos. O
valor da condutancia média no estado estaciondrio desta aréola é, como ja

haviamos comentado, nulo.

3,16 Valores da condutancia média da folha em funcio de Aw no estado estaci-

O1AT10.

[.L  Nomodelo de aréolas as veias estio localizadas nas bordas, permitindo que
um sitio veia seja vizinho de no méaximo trés UEs (figura a esquerda). No
modelo VA (figura a direita) ha a possibilidade de um sitio veia ser vizinho

de oito UBs, aumentando, em média, a condutancia média da, folha.
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Imagens da rede com diferentes valores do parametro Aw. Os quadrados
verdes representam os sitios veia e os raios dos circulos pretos sdo proporci-
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calculado, os estomatos se fecham no estado estacionario, o valor da condu-
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gens acima podemos verificar o decrescimento nas aberturas, verificando a
diminuicao da quantidade de estématos abertos e também a diminuicao dos
grans de aberturas das UEs proximas as veias. As inomogeneidades apre-
sentadas sao muito similares as observagoes experimentais do PSC, mas o

estado estaciondrio é estatico. Nessas simulagoes: ¢ = 0,008, o = 0,1 e

Evolucido temporal das condutancias das UEs para diferentes ntmeros de
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valores menores. Nessa simulacao: ¢ = 0,008, a = 0,1 e Aw = 10. .

[inagens da rede com diferentes valores do pardmetro v. Nessas simulagoes:

c=0,008, a=0,1e Aw=10. .

Rede 100x100. Com um nimero maior de estomatos as regioes de coorde-
nagao sao mais aparentes. Nessa simulacao: ¢ = 0,008, « = 0,1, Aw =5

e v = 1.

Valores da condutancia média da folha em funcao de Aw no estado estaci-

OUALL0.

Evolugao temporal do potencial hidrico de alguns sitios. O sitio A é um
EP vizinho & duas veias e a dois EPs, o sitio B é um EP vizinho & uma veia
¢ a dois EPs, o sitio C ¢ uma UE vizinha a uma veia e a trés EPs, o sftio D
¢ uma UE vizinha a dois EPs e o sitio E € uma UE vizinha a um EP. Note
que os sitios que possuemn maior namero de veias e EPs como vizinhos ficam
com um potencial hidrico maior no estado estacionéario. Nessa simulacao:

c=0,008, «=0,1, Aw=5,v=10¢ e = 20.

02

93

54

95

o6

o8



4.11

4.16

LISTA DE FIGURAS

[Lvolncao temporal das condutancias médias para diferentes valores do pa-
rametro Aw, em uma rede com EPs. Os valores do parametro Aw sao 0s
mesmos ntilizados nas simulages da figura 3.15 e 4.2. Podemos perceber
(ue ocorren um ligeiro aumento das conduténcia médias com a insergao
dos EPs. [sse aumento torna-se mais pronunciado se aumentarmos o valor
do parametro e. As caracteristicas do transiente, para o valor do parame-
(ro e utilizado, sdo muito similares a do modelo VA. Nessas simulagoes:
c=0.008, a=0,1,v=8ee=10.

Evolucao temporal das conduténcias médias em relacdo ao parametro e.
Clom o awunento do valor desse pardmetro ocorre uma diminuicdo do per-
centual de Ulls na rede. Percebemos, entao, que ha um grande incremento
nos valores das condutancias médias no estado estacionario. Nessas simu-
lagoes: ¢ = 0,008, « =0,1, Aw=10e v = 8.

Intagens da rede com diferentes valores do parametro e. Podemos perceber
a existencia de UEs abertas em regioes que estdo distantes das veias. Essa
caracteristica fica mais evidente para altos valores de e. Nessas simulacgoes:
¢ =0,008, @« = 0,1, Aw =10 e v = 10. .

Forma como os potenciais hidricos sao calculados no modelo VA com aber-
fura atrasada.

FEvolugao temporal das condutancias médias no modelo VA com atraso na
abertura para varios parametros distintos. Podemos perceber que todos os
estado estaciondrios, para todos os diferentes parametros, sao estaticos.
Grifico das fungdes de abertura utilizadas no modelo para d = 13. A
fungao A (AP) estd representada pela curva verde e a funcio A2 (AP)

pela curva vermelha.

59

60

62

63

64

67




LISTA DE FIGURAS "

417

1.18

4.19

Tvolucao temporal das conduténcias médias para diferentes valores de Aw.
As oscilacoes surgem para altos valores desse pardmetro, o que é coerente
com observacao experimental. Nestas simulacoes: ¢ = 0.008, a = 0.1,

e=10e v =28 . . . ., 68

Evolucao temporal das condutancias médias para diferentes valores de Aw.
Nestas simulagoes utilizamos as funcoes de abertura com os valores dos pa-
rametros citados acima. Podemos notar que o comportamento do sistema,
principalmente para baixos valores de Aw, € bastante diferente do obtido
nas simulagoes da figura 4.17. Quando Aw = 7, ocorrem pequenas oscila-
goes em torno de um comportamento médio, que também oscila no tempo.
Este resultado é muito similar ao resultado experimental apresentado na

figura 2.4, Nestas simulagoes: ¢ =0.008, a =0.1,e=10ev=8. . .. . . 69

Evolugao temporal das condutancias médias para diferentes valores de w.

Nesta simulacao: ¢ =0.008, a =0.1,e=10e Aw=10. . . . . . ... .. 70

Condutancia média para diferentes tamanhos de intervalo dos valores do
parametro d. Podemos perceber que nos dois primeiros casos ha oscilagoes
no estado estaciondrio, e que ocorre uma diminui¢do na amplitude dessas
oscilagoes conforme o tamanho do intervalo de valores de d diminue. Para

d = 0 nao ha oscilagdo. Nessas simulagdes: ¢ = 0,008, o = 0,1, e = 25,




xvi

LISTA DE FIGURAS

491 As duas primeiras imagens mostram a evolugao temporal das condutancias

.2

2

meédias com inicializagoes aleatoérias e a terceira imagem mostra a evolucao
temporal da condutancia média com os valores ¥, = —0,75 e 7y = —2,25
iguais para todas as ULs. Podemos notar que os estados estacionarios sdo
ipuais nas trés simulagoes. Nessas simulagoes: ¢ = 0,008, a = 0,1, e = 25,

o= 10 ¢ Aw = 10.

Imagen da rede no estado estacionéario para 4 tempos consecutivos. Uti-
lizamos, para melhor visualizagao, uma rede 10x10 nessa simulacdo. Os
(uadrados verdes representam os sitios veia, os azuis representam os EPs e
os 1aios dos circulos pretos sao proporcionais as aberturas das UEs. Pode-
mos observar as oscilagdes através dos diferentes graus de abertura que as
Ulss adquirem nesses consecutivos tempos. Essas oscilacoes sdo similares
as que ocorrem no fenémeno PSC. Nessa simulagdo: ¢ = 0,008, o = 0,1,

e =25, v=15¢ Aw =15,

A primeira figura mostra a evolugao temporal da condutancia de uma UE
(ue possul wn sitio vela como primeiro vizinho. Podemos notar que sua
condutancia oscila rapidamente entre altos e baixos valores. A segunda
figura nos mostra a condutancia de uma UE que possui um sitio veia como
sen segundo vizinho. O tempo que estas UEs ficam com uma abertura
tiermediaria ¢ wm pouco maior. A terceira figura mostra uma UE que é
terceira vizinha de um sitio veia, podemos notar que essa UE fica bastante
lempo fechada quando comparada com as duas UEs acima, no entanto,
(uando sc abre, atinge wmn valor de condutancia, comparavel a UE que ¢
primeira vizinha de um sitio veia. Nessas simulacoes: ¢ = 0,008, o = 0,1,

¢ =25 v=15e Aw = 15.

72

74

75




11ST4 DE FIGURAS xvii

4.24° Evolngao temporal das condutancias médias, no modelo que o valor d*, de
cada UL, varia no tempo, para diferentes valores de Aw. Nesta simulagao:
¢=0.008, a =01, e=25 ¢ v =15.
.25 Lvolugao temporal das condutancias médias em simulacées que o parame-
tro d, de cada UE, ¢ igual e constante no tempo, para diferentes valores de

Aw. Nesta simulagdo: ¢ =0.008, a =0.1,e=25ev=15. . . . . . . .. 77




I

INTRODUCAO

O controle das trocas gasosas nas plantas é possivel através da abertura e fecha-
mento de poros localizados na superficie das folhas chamados estomatos. Quando
abertos, cles permitem a entrada de gas carbdnico (CO,) necessario para a fotos-
sintese ¢ a saida de dgua por evaporagao. Sob determinadas circunstancias, como
condigoes climaticas adversas, os estomatos estao sujeitos a duas tendéncias contra-
ditorias: precisam abrir para permitir a captacao de CO, e a evaporagao (essencial
para manter estavel a temperatura das plantas e o fluxo de seiva bruta proveniente

da raiz) e, a0 mesmo tempo, precisam fechar para evitar a excessiva perda de dgua.

listudos recentes, realizados por laboratérios de todo o mundo, revelaram que o
comportanento dos estématos, em algumas circunstancias, nem sempre é homoge-
Leo e nem sempre converge para um estado estacionario estatico. Dependendo de
latores ambientais, como a disponibilidade hidrica e a umidade do ar, eles podem
permanecer constantemente abertos, produzir um movimento oscilatério de aber-
tura, um fechamento continuo ou apresentar um complexo padrao espago-temporal,
com a aparente formagao de “clusters” sincronizados, num fenémeno que ficou co-

nhecido entre os botanicos como “Patchy Stomatal Closure” (PSC) [1].

Neste trabalho vamos apresentar e discutir um modelo matematico - baseado em
teorias conhecidas pelos botanicos, relacionadas com os mecanismos que governam a

abertura e o fechamento de um tinico estémato e o transporte de 4gua na planta - que

1
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pretende descrever como os estomatos se acoplam e conseguem se auto-organizar em
«.Justers’ aparentemente sincronizados, dando origem aos complexos padroes espago-
temporais observados experimentalmente. Temos como principal objetivo encontrar
qual ou (Mals Mmecanismos sao capazes de produzir esse comportamento. Este estudo
nio se encerra nesta dissertagdo de mestrado, no futuro iremos estudar, através de

técnicas ustiais de formagao de padroes, a dindmica associada aos estomatos.

1.1 TFormacao de padroes espaciais

Acredita-se que em um grande conjunto de condigoes ambientais, como a lumino-
sidade, a concentragao de COy na atmosfera, a temperatura do ambiente e etc., a
abertura dos estomatos de uma folha segue uma distribuicdo normal, com simetria
cm relagao & uma abertura média [2]. No entanto, sob algumas condigdes especifi-
cas, observa-se uma alteragao desta distribuigdo [1]. Nessas situacgdes, ocorre uma
coordenacao do comportamento dos estomatos em uma pequena regiao da folha,
Juntamente com uma completa descorrelagdo dessa regido com suas adjacentes, ge-
rando uma cnorme diferenciagao do comportamento e das aberturas médias entre
regioes distantes na folha [3]. Este fendomeno ficou conhecido como “Patchy Stomatal
Closure” (PSC) ou “Stomata Heterogeneity” (ver figura 1.1).

A descoberta deste fendmeno é relativamente recente, pois experimentos tra-
dicionais permitiam apenas medir a condutancial média em uma regido da folha,
ma escala de observagao maior do que aquelas onde se observa a coordenagao
dos cstomatos. O desenvolvimento de técnicas experimentais novas, como a técnica

de magem de fluorescéncia da clorofila, juntamente com o conflito entre calculos

A condutancia estd associada a troca gasosa e é proporcional a abertura dos estématos.
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[“ignra 1.1: Dinamica espago-temporal da conduténcia dos estématos associada ao feno-
oo conhiecido como “patchy stomatal closure”, induzida pela grande diferenca de umi-
dade relativa entre a planta e o meio ambiente. Essa figura foi obtida através da técnica
de imagem de fluorescéncia e mostra trés instantes distintos na mesma regiao da folha.
Nas regioes mais escuras os estomatos encontram-se abertos e nas mais claras, mais fecha-
dos. Podemos notar que ha regides nas quais os estomatos estao com aberturas similares
cntre si. bem como uma grande diferenca nos graus de abertura entre regioes adjacentes.
[nagem veproduzida de |4].

hioguimicos ¢ dados experimentais antigos mostraram a existéncia deste tipo de

coordenagao.

A importancia de estudar esse fenémeno se deve, basicamente, a dois fatores:

l. lisse fendmeno pode afetar o calculo da concentracao intercelular de COg, o
que tem sérias implicagoes na interpretacao de dados obtidos em experimentos

de trocas gasosas;

2. O comportamento que os estématos assumem neste fen6meno sugere a exis-
(éncia de um mecanismo de interacao, até entao desconhecido, que promove a

sua coordenacao em pequenas regioes da folha.

Nao existe um consenso entre os bidlogos no que se refere a uma defini¢éo precisa
do Tenomeno PSC. Uma das possiveis definicbes para esse fenémeno propde que as

varagoes (diferengas de abertura) que ocorrem em uma escala de observagiao maior
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(ue ma arcola? (ualifica a existéncia de “patchiness”. No entanto, esta ndo é uma
(efinicao consistente, pois existem em toda a extensao da folha diferentes tamanhos
de arcolas o de densidades de estomatos, bem como diferentes condi¢oes hidricas,
que Tormam gradientes de abertura estoméatica e provocam uma heterogeneidade
(que nao pode ser caracterizada como um “patchiness”. Outra definicao diz que o
“pateh” ¢ mma pequena regiao da folha em que os estomatos coordenam o seu movi-
mento. sendo este completamente distinto do dos estdmatos localizados nas regides
adjacentes. Cono nao ha dados experimentals sobre o comportamento individual
dos estomatos (mesmo os experimentos com fluorescéncia captam o comportamento
médio de nma certa regidao da folha) esta definigdo é pouco utilizada. A definicao
mais aceila atualinente estabelece que os padroes devem ter a aparéncia de um
comportamento coordenado abaixo de um limiar de escala espacial juntamente com
unia heterogeneidade em grandes escalas de observacao [5]. De agora em diante
associaremos “patches” a “regioes de coordenacao dos estomatos (RCs)”.

U dos primeiros estimulos conhecidos para a ocorréncia das RCs foi a adicéo
de ABA (acido abscisico), que ¢ um hormonio envolvido nos processos fisiologicos de
plantas sob estresse hidrico. Atualmente sabe-se que muitos outros fatores podem
[azer surgiv esses padrdes, tais como o estresse hidrico por falta de irrigacao no solo
ou baixa mmidade, uma siibita mudanga de luminosidade e etc ([6],[1],]7]).

Essas regioes. onde os estomatos estao sincronizados, podem variar em tamanho
desde nnia nnica aréola até alguns centimetros, sendo, em alguns tipos de folhas,
delimitadas pela veiag? |6]

As caracterfsticas temporais apresentadas podem ser bastante complexas. Mui-

“Pequenas regioes da folha delimitadas pelo entrecruzamento das nervuras.
*Na realidade, este aspecto de delimitagao pelas veias pode ser provocado pelas técnicas expe-

rimentais existentes, como e técnicas de infiltragao de CO2, em que o processo difusivo pode ser
bloqueado pelas veins.
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tas observacoes mostram que a abertura (condutancia) média de algumas RCs po-
dem oscilar enquanto que outras, na mesma folha, ndo oscilam [8]. A fase, o periodo
o a amplitude dessas oscilagoes podem variar substancialmente entre essas regioes.
Outras observacoes, no entanto, indicam a existéncia de RCs aparentemente nao
oscilantes, mas seus padroes se modificam com o tempo, ou seja, ndo ha periodos
e amplitudes de oscilagdo bem definidos [9]. Essa variabilidade de comportamento
pode ser o resultado das diferengas das caracteristicas médias dos estomatos em
cada RC, ou talvez, a conseqiiéncia da influéncia dominante de um certo nimero
de estomatos dentro de uma regido. Outra importante informacgao é que em folhas
anfistomaticas? o padrao das RCs pode ser diferente nas duas superficies da folha,
sugerindo gque o aparecimento desses padroes envolve somente a epiderme ou tecidos
proximos a epiderme [10].

Ndo se sabe com certeza quais S0 0s mecanismos responsaveis pelo surgimento
das RCs, mas através de um grande nimero de experimentos e observagoes é possivel
obter suas caracteristicas gerais. A observacao de diferentes tamanhos e densidades
de estomatos ao longo da folha parece excluir a possibilidade de que as RCs sao o
resnltado dessa diversidade, pois se isto fosse verdade seu surgimento seria muito
[reqitente e persistiria para uma grande quantidade de condigbes. Entretanto existe
i grande quantidade de estimulos capazes de provocéa-las, demonstrando que
este fendmeno é inerente ao funcionamento natural dos estomatos e ndo um fato
excepceional.

Os possiveis mecanismos, independentemente de quais sejam, devem produzir

luas caracteristicas importantes:

L. a coordenagao do comportamento dos estématos dentro da RC;

'] . [y » ~ Y . » » . .
T'olhas que apresentam estématos em sua superficie superior (adaxial) e inferior (abaxial).
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9. a dilerenga do comportamento médio dos estdomatos entre as RCs.

FExistemn varias hipoteses sobre os mecanismos que poderiam ser responséveis pela
coordenacao. Um dos mecanismos poderia ser uma espécie de sinal generalizado,
que afeta todos os estomatos, propagando-se através de um processo difusivo em
uma area especifica, tornando o comportamento destes estomatos similar. O ABA
o AIA®, ions de potdssio, a concentragao intercelular de CO, sdo componentes bi-
oquimicos que poderiam realizar esta fungao. O outro mecanismo poderia ser uma
espécie de interagao local, na qual um estomato interfere no comportamento dos
estomatos adjacentes a ele, fazendo com que esses estimulos se propaguem em uma,
regiao.

A apavente delimitagao das aréolas pelas veias, que possuem grande potencial
hidrico, juntamente com a rapida resposta dos estématos a estimulos hidraulicos e
a lenta difusibilidade dos sinais bioquimicos sugerem que o mecanismo de interacao
Lidraulica seja, um dos principals candidatos para a coordenacio dos estématos.

Nesta dissertagao iremos estudar um modelo baseado num mecanismo de inte-
ragao hidraulica, onde o transporte de dgua através da folha ocorre essencialmente

pelas diferencas de potenciais hidricos®.

1.2 Morfologia e fisiologia dos estématos

A 'lotossi],n‘,(—xse, descrita pela equagdo 1.1, € 0 mecanismo fundamental de aquisi¢éo de
energia nos vegetais. Esta ocorre na maioria das plantas, as que possuem clorofila,

sendo a agua, a luz e o gas carbonico os elementos fundamentais para a realizagao

54 At Unca Oni
(.Audo ludol Acético - fun¢do antagonica ao ABA.
Pressocs de agua.
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desse processo. A aquisicao da agua é realizada pelas raizes através do solo, gerando
am fuxo de seiva bruta (dgua e sais minerais) que chega até as folhas pelos vasos
condutores contidos no xilema’. Mas o que move a seiva bruta para cima, fazendo
com que suba das raizes até a folha? A teoria de coesao tensdo-transpiracao ou teoria
de Dixon ¢ a mais aceita para explicar o transporte de seiva bruta na planta. Ela
st haseada no fato de que, ao perder d4gua por evaporagao, as folhas exercem uma
forga de sucgao que garante a ascensao de uma coluna de 4gua pelo corpo do vegetal.
ALé 90% da dgua absorvida pelas raizes chega a ser perdida por evaporagao, e apenas
o rostante ¢ consumido na reacdo da fotossintese. Dependendo da disponibilidade
de dgna e da umidade do ambiente, essa perda de 4gua precisa de algum modo ser

controlada para evitar a desidratacao da planta.

6C0, + 12H,0 25CeH 1,06 + 6H,0 + 605 (1.1)

O tecido celular que recobre as folhas é chamado epiderme. Este tecido é per-
meavel aos gases e devido a essa permeabilidade, a folha, se estivesse em contato
direto com o meio ambiente, poderia perder um grande volume de agua na forma
de vapor. A solucdo encontrada na natureza para esse problema foi a produgao de
mma camada cerosa (material lipidico), chamada cuticula, que reveste a superficie
das lolhas. Entretanto se essa camada lipidica cobrisse toda a superficie da folha
limitaria on mesmo impediria a absorcao de COs ¢ a perda de dgua por evaporagao,
fazendo, dessa forma, com que o processo de ascensdo da seiva bruta nao ocorra,
inviabilizando a manutencio da temperatura da planta e a fotossintese.

Para garantir a aquisicio de CO4 e também o controle da perda de adgua existem,

el praticamente todas as folhas, poros epidérmicos que funcionam como valvulas

£y, e 4 . . . . 2
lecido responsével pelo transporte de dgua e sais minerais através do corpo do vegetal.
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Figura 1.2: Morfologia do estémato.

regulaveis. Esses poros, que controlam as trocas gasosas da planta com o ambiente,
sao chamados estomatos. A densidade superficial média de estdomatos na folha varia
hastante entre espécies, mas para dar uma idéia de ordem de grandeza poderiamos

colocar w intervalo de valores entre 30.000 a 50.000/cm?.

Quando a planta estd em um ambiente muito seco e com escassez de agua no
solo, as observagoes experimentais mostram que, em geral, uma grande quantidade
de estomatos se fecham, impedindo que a planta perca dgua para o ambiente, ndo
captaido GO, da atmosfera. No entanto, quando a planta estd em um ambiente
tmido, observa-se uma grande quantidade de estomatos abertos, pois ndo ha a
possibilidade da planta se desidratar, captando, desta forma, o COs,.

Um estomato possui duas células com morfologia similar a dois graos de feijdo,
sendo cstas dispostas de tal forma que suas concavidades ficam posicionadas frente
A frente (ver figura 1.2) formando uma fenda estomética, chamada ostiolo. Essas
¢Clulas sao chamadas células guardas.

As colulag guardas sao células vegetais diferenciadas, suas paredes apresentam

Ny el N 3 . ~ = g
Ha estrutura bastante complexa, com variagoes de espessura, sendo a regido interna
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Pignra 1.3: A regido abaixo do estémato (abertura na superficie) é a camara sub-
estomatica, onde se concentram os gases trocados entre a planta e o ambiente.

(proxima ao ostiolo) a mais espessa (menos flexivel). Esta variacdo produz alteragdes
na Jorma geométrica da célula quando esta enche-se de 4gua (ficando tirgida) ou

csvazia-se (ficando flacida) [11].

Abaixo da superficie epidérmica existe, em cada estdmato, uma cimara sub-
estomatica (ver figura 1.3) responséavel por armazenar os gases (vapor de agua e
CO,) trocados com o ambiente. Esta cAmara estd em estreito contato com a parte
lacunar do mesoéfilo ® (ver figura 1.4), que é a regido interior da folha. A dgua chega

ate o camara sub-estomatica partindo das veias e circulando por essa regiao lacunar.

hi oo P . . . A . . P .
O mesolilo se compoe basicamente de 2 partes: a primeira, chamada parénquima palicadico, na
(ual as células estao unidas, ou seja, néo hé espago intercelular, a outra parte chama-se parénquima
acmoso ou esponjoso, onde hé grande espago entre as células por onde os gases se difundem.

|




1 Introducgao.

-
Palicadico
Lacunoso
Estoémato
Iigura Lol O mesofilo. A regido superior, onde as células estao muito préximas,

chiama-se parenguima palicada. A regiao abaixo, onde podemos notar que ha um
grande espago iutercelular, chama-se parénquima lacunoso. Este nome refere-se as
lacunas existentes entre as celulas que permitem a difusdo dos gases no mesofilo.

Quando a reposicao de agua, realizada pelas células epidérmicas ao redor das
guardas. chamadas de células subsidiarias, for inferior & taxa de transpiracio, que é
relacionada con a quantidade de dgua perdida para o ambiente, as células guardas se
esvaziam ¢ o estomato se fecha, impedindo a excessiva perda de dgua. Na situagao
contrana. em que ha uma reposigo suficiente de dgua, as células guardas ficam
Mrgidas ¢ o estomato abre.

A figura 1.5 ilustra o processo de abertura e fechamento dos estématos, que pode
Sercomparado com o de uma camara pneuméatica com um revestimento interno mais
@pesso. Quando a camara fica cheia de ar, a parte mais externa, (revestimento mais
[10) curvi-ge acentuadamente, esticando toda estrutura da cimara. A parte mais
tpessa possui pouca fexibilidade e, desta forma, a camara fica com um formato

CUIvo com ma Pl])(\l'tlll'il 110 centro.
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Células guarda |

! » Parede delgada

[ Parede espessa

Ar sob pressao

Figura 1.5: Mecanismo de abertura ou fechamento dos estomatos.
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ALGUNS RESULTADOS EXPERIMENTAIS

Neste capitulo iremos apresentar e discutir alguns resultados experimentais sobre
a dinaunica dos estomatos. I5 importante notar que existe uma grande diversidade
de comportamento, que depende de uma enorme quantidade de fatores, como inten-
sidade de lnz. temperatura, concentragao de COq, umidade relativa do ar, condigio
hidrica do solo, ete. Portanto, queremos ressaltar que os dados experimentais apre-

sentados neste capitulo procuram evidenciar essa diversidade de comportamento.

A digura 2.1 mostra a série temporal da condutancia média da folha Xanthium
strumartuin. Podemos observar que apos um pico inicial, a condutancia média tende

A 8¢ estabilizar enn um valor constante.

Na figura 2.2 temos a série temporal da condutincia média de uma folha de
givassol. Podemos perceber, que apesar de ocorrer um pico inicial, como ocorreu na
nos dados da figura 2.1, o seu comportamento é bastante diferente, onde ha pequenas
oscilagoes em torno de um comportamento médio que ndo é constante no tempo.

Aligia 2.3 mostra a transpiracao da folha e a condutancia média em fungao da
diferenca g pressao de vapor de agua entre a folha e o ambiente, para dois valores
de pressao parcial de CO4 (3,5 e 35Pa). Podemos observar que a condutancia média
decresce hiperbolicamente com o aumento do valor da diferenca da pressao de vapor
de dgua.

Naligira 2.4 mostramos outro tipo de comportamento da série temporal da

12
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Figura 2.1: Série temporal da condutancia média dos estématos da planta Xanthium
strumarium. Este resultado fol obtido através de um experimento de trocas gasosas, em
(ue, no instante ¢ = 0, o valor da umidade do ambiente foi diminuido de 37 mmol mol~!
para 18 mmol mol™ . Acima, temos imagens de fluorescéncia da clorofila para alguns
instantes especificos. Este resultado foi obtido de [12].
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[Figura 2.2: Série temporal da condutancia média dos estématos de uma folha de girassol.
O intervado de tempo entre os pontos ¢ 20s. Este resultado foi obtido de [13].

coudutancia média, em uma folha anfistomatica. Podemos observar que, apesar de
Lambanm existiy pequenas oscilagdes em torno de um comportamento médio, este
comportamento médio, agora, apresenta uma oscilagdo mais regular, com um pe-
tiodo mais constante.  Podemos observar que o comportamento médio das duas
superficies estomaticas também apresenta uma oscilagio regular, e essas oscilacoes

estao em fase, fazendo com que o efeito na condutancia média da folha se amplifique.

Os resultados mostrados nos dao uma idéia da diversidade de comportamento
existente para a dindimica estomatica, nas quais encontramos comportamentos esta-
condrios estiticos, comportamentos oscilatorios com um periodo constante e com-
Portamentos oscilatorios bastante irregulares. Todos essas caracteristicas de com-
Portamento dependem de uma série de fatores, mas é importante frisar que estas
dindmicas sao observadas em condicoes bastante gerais, em um numero muito grande

de plantas. Nos capitulos seguintes, mostraremos os resultados obtidos pelos mo-

delog matematicos, que irao reproduzir muitas das caracteristicas observadas em



2 Alguns resultados experimentais 15

10.00

9.00 - L]

,/ A
8.00 | 37

E (mmol m-2 s-1)

) —e—3.5Pa
1,10 | a —A--35Pa

1.00 N

090 s
0.80 \
0.70} N

0.60 | A T

g (mol m2 s-1)

050}
0.40 |-

W

D'ﬂ%,u"ol.q 06 08 10 12 14 16 18

VPd (kPa)

Figura 2.3: A figura (a) mostra a transpiragdo da folha como func¢do da diferenca da
pressdo de vapor de dgua entre a folha e o ambiente, para dois valores de pressdo parcial
de COy. A figura (b) mostra a condutancia média em funcdo da diferenga da pressao de

vapor de dgua entre a folha e o ambiente, para dois valores de pressao parcial CO,. Estes
resultados foram obtidos de [14].
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Figura 2.1: Série temporal da conduténcia média de uma folha anfistomatica da planta
H. annuns. Este resultado foi obtido de [8].

experimentos.




-3
iob
i

]

1
i

-

MODELO DE AREOLAS

3.1 Introducao

Muitos modelos sobre o funcionamento dos estématos foram elaborados, variando
e sua abordagem e seus objetivos. Alguns modelos, bastante detalhados, sobre
08 mecanismos que controlam o comportamento de um tnico estomato ([15]) foram
criados, prevendo o seu comportamento estacionario e nao estacionéario. No entanto,
esses modelos sao geralmente muito complexos, pois possuem um enorme conjunto
de parametros que sao extremamente dificeis de serem obtidos com acuracia através
de medidas experimentais. O uso deste tipo de modelo como base para o estudo de
padroes espacialimente dinamicos na folha é pouco 1til, pois os aspectos subjacentes
le mm possivel mecanismo de coordenagdo nao sao destacados, tornando dificil o
eslndo da formacao das RCs.

Como foi comentado na secao 1.1, embora existam muitas hipoteses possiveis
para a formagao e persisténcia das RCs, a interagao hidraulica aparentemente é a
hipotese mais forte sobre o mecanismo que geraria essa coordenacdo e o modelo
estucdado neste capitulo sustenta-se basicamente nesse fato. Utilizando apenas o
[lnxo hidrico entre sitios vizinhos e mecanismos bastante conhecidos e gerais sobre
o fincionamento dos estomatos, Haefner e colaboradores [4] propuseram, em 1997,
tm modelo que, daqui em diante, serd denominado modelo de aréolas e que aparen-

temente seria capaz de reproduzir os padrées dinamicamente complexos observados

17
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Figura 3.1: Estrutura espacial do modelo. Em (a) temos parte da rede que mostra
a estrutura do modelo, formado por aréolas justapostas separadas por veias. Em (b)
temos a ampliagao de uma unidade estomatica, onde é mostrada a forma como esses sitios
interagem através dos fluxos hidricos.

experimentalmente. Outros fatores como a luz, concentragiao de CO, e temperatura
foram desconsiderados e, por simplificagio, fez-se uso de relacées lineares ao invés
de nao-lineares em grande parte das varidveis que regem o modelo. A seguir, vamos

descrever o modelo de aréolas em detalhe.

3.1.1 [Estrutura espacial

O modelo ¢ composto por um sistema de equacdes de diferencas finitas definidas em
ma rece (uadrada, sendo que essas equagoes descrevem a dindmica em cada sitio da,
rede (unidade estomatica - UE) e a interagio deste com seus vizinhos. E um modelo
de mapas acoplados. A figura 3.1 mostra a estrutura espacial (ou geométrica) do
modelo e as interagoes consideradas.

A tolha ¢ formada pela justaposicio de aréolas, sendo que cada aréola possui

16 (4x4) unidades estomaticas (UEs) e é delimitada pelas veias. Todas as UEs
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posstnem oito sitios vizinhos (vizinhanga de Moore), mas suas posi¢des na aréola
determinam o tipo dos vizinhos que as cercam. Existem UKEs com cinco, trés e
soro sitios vizinhos definidos como veia, o que gera diferencas em seus suprimentos
hidricos. Cada UE ¢ composta por um par de células guarda envolvidas por tecido
epidérmico (varias células epidérmicas). Ha portanto, em cada UE, um sitio de
evaporacao. Sao consideradas as interacoes entre cada UK e suas vizinhas, bem

como no iuterior de uma UE, entre as células guarda e a epiderme.

3.1.2 Hipdteses do modelo

\s hipoteses abaixo descritas sao a base para as equacoes que definirdo o comporta-
mento do modelo de aréolas. Elas tentam sintetizar aspectos fundamentais do que se
sabe experimentalimente sobre a estrutura mecanica das células que compdée o estod-
mato. bem como o comportamento deste sob diversas condi¢oes observadas. HEssas

hipoteses sao compativeis, segundo os autores [4], com as observagoes experimentais.

1. A abertura dos estomatos é proporcional & diferenca entre as pressoes de tur-
por' das células guarda e da epiderme, sendo que a pressao de turgor da
epiderme possui maior influéncia na abertura estomatica do que a pressao de
turgor das células guarda. O grau de influéncia de turgor da epiderme varia

ligeiramente entre os estématos de toda a folha.

2. O Huxo de agua parte do xilema, que possui um potencial hidrico alto e cons-
tante, em dire¢ao ao sitio de evaporagao no interior da folha. O fluxo ocorre
devido a diferencas de potenciais hidricos, sendo o potencial hidrico do sitio

de evaporagao reduzido através da evaporacao.

"Pressao intercelular gerada pela presenca da parede celular.
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3. O caminho exato que o fluxo hidrico percorre do xilema ao sitio de evapo-
racao e a quantidade de vapor de dgua contida no meséfilo e epiderme sao
desconliecidos, ou seja, nao ha como discriminar a quantidade de vapor de
dgua existente em cada um desses locais. Neste modelo os locais precisos dos
sitios de evaporagao nao sao especificados e assumiu-se que estes sitios estao
e contato muito proximo com a epiderme, ou seja, os potenciais hidricos do

mesofilo, da epiderme e das células guardas sao considerados 0s mesmos.

1.\ pressao osmotica das células guarda depende do potencial hidrico do sitio de
cvaporagao, possibilitando a existéncia de um mecanismo de resposta para as

mudancas da nmidade relativa do ar, com uma ativa regulagem a essa variavel.

5. O [lxo bidrico ocorre devido aos gradientes de potencial hidrico entre os

compartimentos de agua (UEs) vizinhos.

3.1.3  itquagoes do modelo

U conjunto de equagoes foi elaborado com base nessas 5 hipoteses. Cada equacao
descreve a dinfmica de nma unidade estomética (UE), identificada pelo indice 4.

O potencial hidrico W2,

de uma determinada UE, é funcdo do fluxo de dgua F,
que entra ou sal dessa UL através das trocas com as UEs vizinhas e também da

perda de dgua devido a evaporacio E.

Ay
dt

= c(F, — FE*), (3.1)

onde ¢ & mn parametro cinético que, além de definir a velocidade do processo, é uma

constante de proporcionalidade.
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[osta cquagao foi transformada em uma equagao de diferencas finitas, tornando

mais lacil a computagao numérica.

\Il:z,t—i—l = ‘I’i,t + cF‘;t — chy. (3.2)

De acordo com as hipoteses 2 e 5, o fluxo de uma determinada UE é definido
como a diferenca entre os potenciais hidricos dessa UE e de suas n UEs vizinhas.
No modclo foi considerada a chamada vizinhanca de Moore, onde cada sitio possui

8 vizinhos.

n
Fp =Y (¥ - W), (3-3)
j=1
onde o superescrito 7 refere-se as unidades estomaticas vizinhas a um determinado
sitio e.
\ evaporagao £ ¢ definida como o produto da conduténcia do estémato g com

A diferenca de fracao molar de vapor de agua entre a planta e o ambiente Aw.
E' = g'Aw. (3.4)

A condutancia estomatica g, por sua vez, é proporcional a4 abertura do estomato

gi. - in, (3.5)

onde ¢ ¢ um fator de escala empirico.

A abertura estomatica A é definida como a diferenca entre as pressoes de turgor

das células guarda P, e da epiderme F,, de acordo com a hipotese 1:
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Cy P, —C.B; se C,F; > C.P;

[} [}

At = - (3.6)

0 caso contrario,

onde (¢ () sao os coelicientes de influéncia mecanica da epiderme e das células
guarda, respectivamente.  Através desses coeficientes é possivel inserir no modelo
a heterogeneidade das respostas dos estématos da folha, observadas experimental-
nmente.  Geralmente ¢ > ), de acordo com hipdtese 1, o que implica em uma
maior inflnéncia da pressao de turgor das células da epiderme na abertura do esto-
mato. Sem perda de generalidade pode se considerar Cy = 1. C, é entdo medido
e unidades de ¢y
As pressoes de turgor das células guarda e da epiderme sdo as diferencas entre
08 respectivos potenciais hidricos e pressoes osmoticas:
W, —ml ose m < WL

Pi = - (3.7)

i
0 caso contrario.

O calenlo das pressoes de turgor da epiderme é feito de forma andloga. Os
potenciais hidvicos (Ws) das células guarda e da epiderme foram considerados iguais

e todo o processo (W, = ¥,), de acordo com a hipotese 3, e a pressdo osmdtica da

epiderme 7, ¢ suposta constante e igual a -1,5 MPa.

De acordo com a hipotese 4, a pressdo de turgor da epiderme (P.) interfere
metabolicamente no cleulo da pressao osmotica das células guarda m,, pois seu
aumento inpulsiona a entrada de solutos para dentro destas células, provocando o
atmento da pressao osmotica. Bste mecanismo foi introduzido no modelo através
de wma varidvel chamada pressao osmética estacionaria da célula guarda Tg,ss, QUE

tepresenta o valor para o qual m, tende assintoticamente. Esta variavel possui duas
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Guarda Epiderme

Ny > N, P> P

fluxo de agua

[Figura 3.2: lustragao da influéncia da pressao de turgor da epiderme na pressao osmotica
i colula gnarda. No compartimento das células guarda, o niimero de solutos (/Ny) é maior
do ¢pie o encontrado na epiderme (N,) e a pressao de turgor (P;) é menor, o que provoca um
[luxo hidrico durante a equalizacdo (potenciais quimicos iguais) dos dois compartimentos.

importantes fungoes no modelo: (1) possibilita uma ativa resposta das células guarda
as mudancas que ocorrem no potencial hidrico das células epidérmicas, na verdade
da UE como mm todo, e (2) coloca uma espécie de “retardo” nessas respostas, pois
08 processos bioquimicos nao ocorrem de forma instantanea. A velocidade dessa
resposta ¢ dada por um pardmetro cinético o, que veremos a seguir. A pressao

oswmotica do estado estaciondrio, para qual m, converge, é definida como:

r

i __nin (
Pmam
e

Wg EE Trg

)(7_(_71’7,(1.”(,‘ _ ,n.min.). (38)

g g

\ figura 3.2 nos mostra o processo osmoético que ocorre, no qual o fluxo hidrico
entra 1o compartimento das células guardas, que possui maior nimero de solutos,
fazendo com que as concentragbes (potenciais quimicos) dos dois compartimentos
se equalizem. A equalizagdo faz com que a pressao de turgor das células epidérmi-
cas diminua e conseqiientemente a pressao osmotica assintética das células guarda.
Quanto menor for o valor da pressao osmotica das células guarda maior sera a ten-

déncia & abertura do estémato.
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A fipura 3.3 ¢ uma ilustracao que demonstra como a pressao resultante em uma
interface pode gerar a COmMpressao e a expainsao dos compartimentos que constituem
am sistema.  Esta ilustracao pode ser interpretada como a “disputa” que ocorre
entre as pressoes de turgor das células guarda e da epiderme, que pode causar a
expansao da parede celular da célula guarda e conseqiientemente a compressao da
parede celular da epiderme, provocando a abertura do estomato. Supondo que os
potenciais hidricos Ws dos dois compartimentos sejam iguals (mesma quantidade de
agua) ¢ a pressao osmotica do compartimento b seja maior, devido ao maior nimero
de solutos. temos que a pressao de turgor exercida pelo compartimento a na parede
celular que divide os dois compartimentos (interface) é maior, causando a expansao
deste compartimento.

A evolugao temporal da pressao osmotica da célula guarda (w,) é proporcional
A diferenca entre sen valor limite estacionario e o seu valor atual (7} ), tornando a
aproximacao de m, para o valor estacionario tao mais rapida quanto maior for essa

diferenca:

1 — a(r,, — ). (3.9)

Iista equacao também foi transformada em uma equacdo de diferencas finitas

como segne abaixo:

i 1 1 P |
T i41 = Mg T QMg g5 — AT g, (3.10)

onde «v ¢ wm parametro que define a duracio do passo de integragéio.

Conio VY, = W, e 7, = constante, temos, na pratica, duas varidveis para consi-

derar, Resmumindo entao, temos para cada UE:
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g < Th Ty > T

P.>F b, <P,

Figura 3.3: Tlustracao do mecanismo de movimentagio da parede celular que provoca a
variacdo da abertura do estémato. A quantidade de dgua (¥) existente nos dois compar-
timentos, a e b, é a mesma, sendo a pressao osmotica do compartimento b maior, devido
ao grande nimero de solutos. Assim, a pressdo de turgor P do compartimento a é maior
do que a do compartimento b, gerando uma pressao resultante que provoca a expansao do
compartimento a € a compressao do compartimento b.
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l_ll:'_‘f bl 1:[}:-.1 + | ei,t - Eﬂ

(3.11)
W:,J,H W_:;..‘. = Of[ﬂ—éj,ss,t - ’/T;,t]

com [0, 5] ¢ a!,, definidos pelas equagoes 3.3, 3.4 e 3.8 respectivamente.

Fste sistenta de equacoes acopladas, coerente com as hipdteses enunciadas ante-
riormente. foi simulado em diferentes situacoes na tentativa de elucidar a influéncia
dos diferentes parametros do modelo no comportamento dos estomatos.

Em [4], Haefner ¢ colaboradores deram como resultado de suas observagoes do
modelo, quando este foi simulado com uma distribuicdo aleatoria dos valores de
(!, a existéncia da formacao de regides de coordenagio (RCs), sendo que para Aw
alto ocorrem oscilacoes, variando espacialmente as regides de coordenacdo (RCs),
sugerindo a dinamica do PSC observada experimentalmente. Quando as simulagoes
foram realizadas cown os parametros espacialmente idénticos, os autores observaram
(que todas as aréolas se comportaram identicamente e para altos valores de Aw sur-
girain as oscilacoes. O parametro cinético ¢ e o intervalo de valores de C. utilizados
e 4] sao diferentes dos utilizados por nos. Na se¢ao seguinte, mostraremos os pa-

rametros por nos utilizados e mais adiante daremos a justificativa para a utilizagao

desses,

3.1.4 Parametros do modelo

Muitos parametros utilizados nas simulagoes foram extraidos de [4], que segundo
0s antores consta na literatura. Entretanto, os pardmetros cinéticos ¢ e « foram
ajustados de forma que os resultados parecessem qualitativamente razodveis quando
comparados aos dados experimentais que foram divulgados em [4].

A tabela 3.1 mostra a lista dos pardmetros que foram utilizados.
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Parametro Definicio Utilizado
¢ pardametro cinético da 0,008
condutividade hidraulica
Y coeficiente mecanico da 1,0
célula guarda
Crmin coeficiente mecénico 1,5
minimo da epiderme
ciner coeficiente mecanico 1,7
maximo da epiderme
0 Ce/Cy variavel
Aw diferenga de fragao variavel
molar de vapor de dgua entre
a folha e 0 meio ambiente (x107%)
T, pressao osmotica -1,5 MPa
da epiderme
7, pressao osmotica minima -3,0 MPa
da célula guarda
Ty pressao osmotica maxima -1,5 MPa
da célula guarda
Pl pressao de turgor maxima 1,5 MPa
da epiderme
8% taxa de bombeamento de ions 0,1

Tabela 3.1 Valores dos parametros utilizados nas simulagdes.
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B ], Toi utilizada uma distribuigao triangular para os valores de C,, com
pm minimo em 1,35 ¢ mm méaximo em 2,0, a moda da distribuicao foi 1,56. Nos
ntilizamos nma distribuigao homogenea dentro do intervalo [1,5...1, 7]. Os resultados
obtidos com essa simplificagdao foram bastante similares aos obtidos em [4], como

AUBNGIRNTOL B

3.2 Interface grafica

Para analisarmos ¢ termos uma melhor intuicao sobre o comportamento das UEs na
rede, coustruimos mina interface grafica utilizando a biblioteca “g2 graphical library”.
[Esta hiblioteca permite a criacdo de figuras bi-dimensionais e suporta diversos tipos
de saidas. Assim, pudemos observar a evolugao do sistema em tempo real e também
perar fipuras Postseript que, como veremos na proxima secao, auxiliam a visualizacao

da rede ¢ a compreensao da dindmica do modelo.

A representacao grafica do modelo é simplesmente uma grade, onde cada célula
representa uma UE e em cada UE ha um circulo cujo raio representa o grau de
abertura do estomato. O raio do circulo pode variar com a evolucao do sistema,
dando-nos a informacao da dinamica do modelo, ou seja, uma interpretacao grafica

da mudanca dos valores da abertura de cada estomato.

O uso dessa interface grafica auxiliou e motivou o nosso estudo sobre este pro-

blema.
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3.3 Resultados

Neslba secao apresentaremos e discutiremos o comportamento do modelo de aréolas
tal qual proposto em |4]. Reproduzir e entender este modelo foi o primeiro passo
desse trabalho. Destacaremos seus resultados, fazendo observagoes sobre sua dina-
mica para diferentes valores dos parametros, tanto na distribuicao idéntica como
aleatona destes na rede. Em seguida apresentaremos uma secao de criticas & esse
nodelo.

Nas simulacoes com parametros espacialmente idénticos, todas as unidades es-
Lomaticas foram definidas com os mesmos coeficientes mecanicos C, e as mesmas
condigoes miciais (U, = ¥, = —0,75 e m, = —2,25)2.

Como a rede é construida a partir da justaposicdo de subsistemas (aréolas) idén-
licos. gue ndo interagem entre si (o potencial hidrico das veias é constante), obvi-
amente o esktado estaciondrio de todas as aréolas foram idénticos. Assim, néo ha a
“sincronizagao” relatada em |4].

Verificou-se, 10 estado estacionéario, que, em cada aréola, as UEs com maior
nimero de vizinhos veia apresentavam maior conduténcia estomética (abertura),
pois o Hhixo hidrico positivo nesses sitios ¢ maior (ver figura 3.4).

\s oscilagoes observadas em |4], para grandes valores de Aw (Aw > 15), também
foram reproduzidas por nés. No entanto, constatamos que esse comportamento é
o resultado da imprecisao numérica relacionada ao uso de um passo de integragao
muito grande, embutido no valor do pardmetro ¢, o que provoca uma grande variacao
do fAuxo entre dois tempos consecutivos para um determinado sitio, fazendo com que
ocorra oscilacoes em torno do ponto de equilibrio. Colocando valores menores do

passo de integracao, percebemos que as amplitudes das oscila¢des diminuiram até o

“Issas foram as mesma condigoes iniciais utilizadas em [4].




30 3 Modelo de aréolas.
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Nuamero de passos
Figura 3.4: Influéncia do posicionamento em relagio as veias para a abertura dos estoma-
tos. O sitio (1,1) possui cinco vizinhos veia, 0 sitio (2,1) possui trés vizinhos veia e o sitio
(2,2) ndo possui vizinhos veia (interior da aréola). Nesta simulagdo: ¢ = 0,008, a =0,1e
Aw = 10.
momento em que cessaram.

As diferencas estruturais entre os estomatos que, segundo [4], sdo observadas na
natureza, foram introduzidas no modelo através da atribuicdo de diferentes valores
de C, para cada UE. Os coeficientes C, foram distribuidos de forma homogénea,
dentro do intervalo especificado na tabela 3.1. Testamos a distribuigao triangular,
como foi utilizada em [4], mas ndo houve diferengas substanciais do comportamento
do modelo em relacio ao uso da distribuicdo homogenea. Portanto, preferimos
adotar a distribuicdo homogénea, pois sua aplicacio é mais simples.

Os estomatos neste modelo possuem trés posigoes caracteristicas, que influen-
ciam substancialmente a abertura (conduténcia) no estado estacionario. Como foi
mencionado na secdo 3.1.1, os estdbmatos podem possuir cinco, trés ou zero sitios
vizinhos definidos como veia. Para os sitios com maior nimero de vizinhos veia 08

valores da condutancia foram maiores, como mostra a figura 3.4.

Na figura 3.5 temos uma imagem da aréola no estado estacionario na mesma
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[Figmra 3.5: Imagem da aréola. Podemos notar que os estomatos localizados nos “cantos”
(5 vizinlios veia) obtiveram maior abertura, j& os estdmatos no interior da aréola (0 vizinhos
veia) adquiriram wina condutancia menor.

stimulagao que gerou a figura 3.4. Os raios dos circulos sao proporcionais aos graus
de abertura dos estomatos. Através dessa imagem podemos perceber a localiza-
cao espacial dos sitios e comprovar a influéncia do posicionamento nos valores da,

aboertura.

fstudamos também o influéncia do coeficiente mecéanico C, no comportamento
dos estdomatos e notamos que este pardmetro estrutural provoca dois tipos de efeito.
[[1zemos essa andlise colocando os mesmos valores de C, para todos os estématos
de mma aréola e graficamos os valores da condutancia média (g) com o tempo (ver
figura 3.6). Utilizamos trés valores distintos de C, para observar as diferengas que
ocorrem.  Percebemos que quanto maior for o valor de C,, maior serd o nimero
de passos necessarios para o sistema atingir o estado estacionario, que é o valor
de abertura condizente com o fluxo hidrico que entra na UE e a quantidade de

vapor de agna que ¢ eliminada. Também notamos que h4 uma grande mudanca

na lorma como o sistema atinge o estado estacionario (perfodo transiente). Para o
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Nimero de passos

Figura 3.6: Conduténcia média para os diferentes valores de C,. O transiente de
uma aréola, onde todas as UEs possuem um alto valor de C., tem maior duragao e
oscila mais que o transiente das aréolas que possuem um valor menor de Ce.

valor de C, = 1,7, podemos observar na figura 3.6 dois picos acentuados antes do
sistema atingir o equilibrio. Isto nao ocorre para os outros valores de C,. colocados
nas simulages que estdo na figura 3.6. Observamos que 0 valor de {(g), no estado
estacionario, nao se modificou para os diferentes valores do parametro estrutural,
demonstrando que a abertura atingida pelas UEs independe de suas estruturas.

Analisamos a variacio da condutancia média (g) no estado estacionario em fun-
cdo do pardmetro Aw e percebemos que a condutancia média decresce hiperboli-
camente com o aumento desse parametro, mostrando a forma como os estomatos
respondem, neste modelo, &s alteragoes climaticas (ver figura 3.7).

Na figura 3.8 mostramos a condutancia média (g) da aréola em fungdo da eva-
poracdo média (F) para diversos valores de Aw. Obtivemos os mesmos resultados,
observando qualitativamente, apresentados em [4]. Estes resultados sao qualitativa-

mente os mesmos que foram apresentados em [4] com uma distribuigdo triangular e,
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Figura 3.7: A condutancia média no estado estaciondrio de uma unica aréola como funcao
de Aw. A condutancia média decresce hiperbolicamente com o aumento do valor de Aw.

sceundo os antores de [4], aos obtidos experimentalmente. Comparar, por exemplo,
com as figuras 2.1 e 2.3-b do capitulo 2.

Para pequenos valores de Aw foi necessario um maior niimero de iteracées para
o sistema atingir o equilibrio. Isto ocorre porque o potencial hidrico dos sitios
proximos as veias sofre um forte incremento durante o periodo transiente, pois ha
pouca cvaporacao. Assim, as UBEs levam um certo tempo para atingirem o potencial
hidrico que faz com que a dgua que entra se equilibre com a agua que sai por
cevaporacgao. A figura 3.9 mostra o nimero de passos necessirios para o sistema
atingir o estado estacionario para diferentes valores de Aw.

A fGgwra 3.10 mostra que os valores estacionéarios das condutancias de cada UE
assumem sempre um entre trés valores distintos, independentemente de eventuais

inomogeneidades (Ces diferentes) entre os estématos.

A conclusao € que o valor da abertura de cada estdomato depende somente de dois

latores: (1) localizacao da UE na aréola e (2) a evaporacao (determinada por Aw).

Para comprovar esse fato, fizemos uma simulacao com condi¢oes iniciais aleatorias
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Figura 3.8: Condutéancia média no estado estacionario em fungéo da evaporagao.
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Figura 3.9: Evolugdo temporal da condutancia média da aréola para valores distintos

de Aw. O transiente possui maior tempo para Aws menores. As caracteristicas dos
transientes das simulacbes com Aws pequenos e grandes sao bastante diferentes entre si.
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Namero de passos

Figura 3.10: Condutancias dos estomatos na aréola. Nessa simulagdo: ¢ = 0,008, o = 0,1
e Aw =15.
|

e encontramos o
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Nimero de passos
éolas com condicdes iniciais aleatorias.
<-1,5e-2,0< ¥, <20

Figura 3.11: Condutancias dos estomatos na ar
Nessa simulagdo: ¢ = 0,008, @ = 0,1, Aw = 15, -3,0 < my

3.4 Criticas ao modelo de aréolas

Ao tentar reproduzir e entender os resultados apresentados em [4], percebemos int-

meros problemas.
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A primeira critica que podemos fazer a este modelo refere-se ao fato de que, na
pratica. nao ha interagoes entre mais de dezesseis UEs, pois as aréolas estao isoladas
mmas das outras pelas velas que as delimitam, cujos potenciais hidricos sao mantidos
constantes. Isto faz com que o comportamento de cada aréola seja independente das
demais. Assim, o ’SC que, de acordo com Haefner e colaboradores, foi observado em
[4]. ¢ o resultado da observagao da justaposicao de um grande nimero de pequenas
cutidades independentes (cada aréola) que, por terem partido de condi¢es distintas,
apresentain comportamentos diferenciados entre si durante o periodo transiente.

Portanto. nao ¢ surpresa que, quando iniciadas de forma idéntica, as aréolas
(enham o mesmo comportamento, mesmo durante o periodo transiente. A hetero-
geneidade entre aréolas, relatada em |4, é apenas o reflexo da desordem inicial ou
da distribuicao de diferentes coeficientes mecanicos, e nao de um comportamento
complexo que emerge devido as interacoes locais.

Outra importante observacao refere-se a proporcao entre sitios veia e unidades
estomaticas. No modelo de aréolas temos vinte sitios veia para dezesseis UHEs. Essa
abundancia relativa de sitios veia gera uma enorme disponibilidade de agua, tor-
nando extremamente dificil a reproducao de situagoes de estresse hidrico, nas quais
o fenomeno PSC ¢ observado experimentalmente.

Tambdém notamos, ao reproduzir os resultados, que as oscilacoes persistentes,
ohservadas para alguns valores de pardmetros em [4], ndo foram geradas pela di-
namica o modeclo, mas sim pelo grande valor atribuido ao paradmetro que define o
passo de integragao (¢), que induz uma diferenca muito grande entre a entrada e a
safda de agua em tempos consecutivos em um determinado sitio. Ou seja, é efeito
artificial da aproximacao numeérica.

Podewos notar ainda que a informagao sobre as condigoes iniciais (Ve =g € 74 1—0)
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sao perdidas durante a evolugio temporal do sistema. Também reiteramos a ob-
servagao de que as diferencas estruturais, entre os estomatos, ndo influenciam no
contportamento estacionario do modelo, simplesmente mudam o transiente. Sabe-
nios cntao que os valores de abertura do estado estacionario somente dependem dos
valores de fluxo de dgua (I4,) e da diferenga de fragao molar de vapor de agua entre

a planta ¢ o meio ambiente (Aw), que influencia na taxa de evaporacio.

\lem de todos os problemas mencionados acima também encontramos um con-
[lito entre as equagoes que regem o modelo e o comportamento esperado e observado
pelos botanicos. Com abundancia de dgua e Aw = 0 (0 que significa que nio ha
perda de dgna por evaporagdo), os estomatos devem apresentar méaxima abertura
para Lornar a fotossintese mais eficiente, desprezando efeitos dos relégios biologi-
cos. No entanto, nesse modelo, essas condigoes provocam o fechamento de todos os

estomatos.

No estado estaciondrio, quando ndo ha evaporagio, pois Aw = 0, todas as UEs

licmn com o valor do potencial hidrico das veias, tornando o fluxo nulo (F, = 0).

CQuando W, =0, B, = 1,5 ¢ m, 4 = —1,5, fazendo com que T — —1,5. Assim,
Fy=—15 Como A=CyP,—C,P. =1,5—-1,5C,, e como C, > 1, a abertura se
anula.

Desta forma essas equagoes nos levam a uma situacio em que os estématos se
fecham quando nao ha risco de desidratagao da planta, com disponibilidade infinita,
de dgua. o que ¢ contraditério com as observacoes experimentais e com 0s mecanis-
mos de abertura dos estomatos conhecidos até o presente. Portanto este modelo -
seja ma sua concepgao geométrica, seja na sua formulagado matematica - ndo ¢ capaz

de descrever o fendmeno PSC.
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3.5 {dstudos na aréola gigante

Comr o obhjetivo de estudar as mudancas que ocorrem no modelo com um maior
pamero de UEs interagindo, trocamos o conjunto de pequenas aréolas justapostas
por mma tinica aréola ampliada (50x50). A folha agora pode ser entendida como
esta nulca arcola com as velas localizadas em sua borda ou como a justaposicao
dessas arcolas maiores. Essa nova estrutura abre a possibilidade de interacao entre
2304 Ulls ¢ altera significativamente a relacao entre o nimero de UEs e o nimero
de sftios veia. que na proposicao original demonstrou ser extremamente desfavoravel
para obtencao das condigoes de estresse hidrico. Agora somente 196 sitios veia sao
responsaveis pela entrada de dgua no sistema. A forma como as UEs interagem entre
sieas relacoes entre os seus constituintes (célula guarda e epiderme) permaneceram
inalteradas. Investigamos se (a) o aumento da demanda por dgua (maior nimero de
ULZs). (b) o maior namero de elementos interagindo e (c) as diferencas estruturais dos
cstomatos seriam capazes de gerar, nestas condigoes, uma dindmica mais parecida

com as observadas experimentalmente.

Utilizamos, no estudo dessa “aréola gigante”, os mesmos parametros empregados
3 b
originalmente, e assim comparamos as diferencgas de comportamento provocadas pela

mudanca realizada.

Observamos, neste novo arranjo, que mesmo para valores baixos de Aw somente
o5 sitios mals proximos as veias (bordas) mantiveram-se abertos e para valores de
Aw > (. no maximo os 2% vizinhos dos sitios veia se abriram no estado estacionario
(ver figura 3.12), deixando um grande “miolo” de estomatos fechados. O aumento da
demanda por dgua. devido ao grande nimero de UEs, impossibilitou a abertura dos

estomatos localizados na regido mais interna da rede (ver figura 3.14), pois somente
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[Trgura 3,120 Abertura dos estomatos da rede. Podemos notar que os sitios localizados no

mnterior da arcola fecharam-se no estado estacionario. Somente os sitios mais proximos a
borda permaneceram abertos. Nessa simulagdo: ¢ = 0,008, « = 0,1 ¢ Aw = 6.

as Uls proximas as veias possuem um fluxo hidrico positivo suficiente para convergir
et wm estado estacionario com abertura. Nas UEs mais internas, o fluxo hidrico é
minimo ou inexistente, deixando seus potenciais hidricos com baixissimos valores,

mantendo os estdématos fechados no estado estacionario.

Clomo vimos na se¢ao 3.4, o aumento do valor do potencial hidrico (¥ ~ 0) traz
como conseqiiéneia o fechamento dos estomatos, desta forma, quando a simulacgao
foi realizada com Aw = 0, todos os estématos se fecharam no estado estacionrio,

sendo esse processo iniciado nos sitios mais proximos as veias e encerrado no interior
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da aréola (ver figura 3.13). Isto ocorreu porque as UEs mais proximas das bordas
atingiram um potencial hidrico alto mais rapidamente do que as UEs localizadas no
interior da folha. pois o fluxo hidrico possui o sentido borda-centro.

A ligura 3.13 ¢ uma seqiiencia de imagens que mostram a forma como o fluxo
hidrico se propagou durante a simulagao com Aw = 0.

A figura 3. 14 mostra a evolugao temporal da condutéancia de 4 UEs com distancias
diferentes em relagao as veias. As aberturas dos sitios diminuem conforme a distancia
o relacao as veias aumenta. O sitio localizado na posigao (4,4) ficou com abertura
nla. Este resultado ¢ bastante similar ao encontrado nas aréolas de 16 estématos,
no entanto. com 16 estomatos é mais dificil encontrar uma situagao na qual ha
nma UE com abertura nula. Isto ocorre porque a UE mais distante de uma veia é
considerada como 2 vizinha, o que demonstra que o suprimento hidrico na aréola

gigante ¢ incapaz de atender a demanda das UEs distantes da borda.

Na figura 3.15 mostramos a evolucao temporal da condutancia média para valores
dilerentes do parametro Aw. Quanto menor o valor desse pardmetro, maior serd o
nimero de passos necessarios para o sistema atingir o estado estacionario e o valor
das condutancias médias também é maior. Esta caracteristica também foi observada
na arcola de 16 estomatos. Qualitativamente, os transientes sao similares, no entanto
¢ importante destacar que a altura dos picos é maior para Aws menores, além desses
picos serem trausladados para a direita.

Diferentemente do que ocorre no modelo de aréolas, na aréola gigante, para
valores de Aw pequenos ¢ diferentes de zero, nao observamos o fechamento de todos
os estomatos. Isto se deve ao aumento da demanda por agua que, de modo geral,

mantém os potenciais hidricos com valores mais baixos, tanto na regiao periférica

quanto no interior da aréola. Assim, conseguimos tracar um grafico da conduténcia
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T=800 T=2000

Ifigura 3.1.3: Linagens da rede. Em T=0, todos os estomatos da rede estao abertos, pois
seus valores de W sdo iguais. No tempo T=200, podemos observar a “onda de fechamento”
dos estomatos, os sitios mais proximos as velas ja estdo fechados. J& no passo T=800,
Lia i ntero maior de estomatos fechados e em T=2000, somente um pequeno ndmero
de estomatos ainda manteve-se aberto. Pardmetros da simulacao:c = 0,008, o = 0,1 e

A = 10).
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Figura 3.14: Condutancia de 4 UEs com posicoes diferentes em relagdo as veias, em
uma aréola de tamanho 50 x 50. A UE (4,4) ficou fechada no estado estado estacionério.
Somente os trés primeiros sitios vizinhos das veias obtiveram uma conduténcia nao nula
no estado estacionario, o que deixou um grande “miolo” de estomatos fechados na aréola.

Nessa simulagdo: ¢ = 0,008, a = 0,1 e Aw = 5.

estomética média para valores mais baixos de Aw, pois a conduténcia média € o
valor da média das aberturas (ver figura 3.16).

Concluimos entio que os efeitos da mudanca realizada nao levaram a formacao
da dinamica observada no PSC, pois o estado estacionario apresentou um com-
portamento extremamente simples, no qual os estomatos mais proximos as veias
mantiveram-se com uma abertura constante e ndo nula para Aw £ 0 (estatico).
Qualitativamente ndo ha diferencas entre as duas estruturas, pois todos os resulta-
dos mostrados acima foram obtidos nas aréolas de 16 estomatos. Com uma aréola
maior ocorreu um enorme aumento da demanda por agua € 0 ntimero de sitios veia
(196) demonstrou ser insuficiente para promover a abertura de regides mais internas
da rede. A existéncia de somente estados estacionérios estaticos e, principalmente,

a auséncia de condutancia no interior da folha fizeram com que pensassemos em um
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Figura 3.15: Evolugao temporal da condutancia média da folha para diferentes valores do
parametro Aw. Podemos notar as caracteristicas de prolongamento do perfodo transiente
para, os valores menores de Aw, bem como o aumento das condutancias médias no estado
estacionario. Também colocamos os dados de condutancia média para uma aréola simulada
com Aw = 0 e percebemos que seu periodo transiente demorou mais de 500 passos. O valor
da condutancia média no estado estacionério desta aréola é, como j4 haviamos comentado,
nulo.
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Figura 3.16: Valores da condutancia média da folha em fungao de Aw no estado estacio-
HArio.

novo modelo, com uma estrutura espacial diferente: Condicoes peridédicas de con-
torno o sitios vela distribuidos aleatoriamente em seu interior. No capitulo seguinte,

apresentaremnos e discutiremos esas mudancas detalhadamente.
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UM NOVO MODELO

O modelo de aréolas - uma contribuicao inicial para a modelagem do comporta-
mento coletivo dos estomatos em uma folha - ndo demonstrou ser capaz de repro-
duzir os padroes espago-temporais observados nos experimentos. Assim, pensamos
cnl possivels alteragoes que produzissem resultados mais proximos aos observados

experimentalmente.

[remos apresentar e discutir um novo modelo, que possui uma geometria diferente
da apresentada no modelo de aréolas, mas ainda essencialmente baseado nos mesmos
mecanismos de transporte e na mesma dinamica de abertura dos estomatos (ou seja,

nas mesmas hipoteses e equacoes). Chamaremos esse modelo de Modelo de Veias
Aleatorias (VA).

[iste modelo possui uma estrutura espacial diferente da apresentada no modelo
de aréolas. 15 mais similar a estrutura, muito mais assimétrica, observada em folhas
reais. principalmente no que se refere a0 modo como a seiva bruta (e portanto a agua)
chega ate os sitios de evaporagao a partir das veias. Numa folha real as aréolas nao
estao isoladas umas das outras pelas veias. O transporte de dgua se da através do
mesofilo, que interliga todos os sitios de evaporagao, e portanto, a dgua, na forma
cdle vapor, chega aos estomatos de forma muito mais homogénea ao longo da folha.
Consideramos também, num segundo momento, a existéncia de tecido epidérmico

sem estomatos, de forma que os sitios de evaporagao também se distribuam de forma

45
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mals regular, e torne possivel o transporte de dgua sem perda entre eles.

Depois, introduzimos algumas modificagdes na dindmica de cada estdomato, ou
seja. na maneira como o estomato reage as mudancgas de seu potencial hidrico,
introduzindo (a) wmn limiar de sensibilidade e (b) diferentes comportamentos para a
abertura ¢ fechamento. Também estudamos os efeitos de um retardo temporal na
resposta do estomato. Apresentaremos a seguir, em detalhe, as conseqiiéncias de

cada wma das alteracoes propostas por nos.

4.1 O modelo de Veias Aleatorias

Como ja loi dito, no modelo VA os sitios veia (para os quais o potencial hidrico
¢ mantido constante em seu valor maximo) foram retirados das bordas e distribui-
dos aleatoriamente no interior da folha, de forma homogénea. Um novo parametro
fol inserido, v. que determina o percentual de sitios da rede que deverao ser veias.
Também cousideramos condigoes de contorno periédicas (tordide), abrindo a possi-
bilidade de estudarmos o comportamento da folha sem os efeitos da borda, pois as
medidas experimentais sao geralmente realizadas nas partes mais internas da folha.

Lssa modificacao se justifica pois, numa folha real, as velas nao obedecem a um
padrao geométrico regular. Acrescentamos também que o transporte de dgua nao se
da somente pelo tecido epidérmico, ocorrendo também através do mesofilo, fazendo
com ue as aréolas nao estejam isoladas entre si. Essa nova disposicao de veias
[az com que haja uin mecanismo de entrada de dgua completamente diferente do
anteriornente apresentado.

A insercao de sitios veia no interior da rede criou uma configuracio quantitativa

diferente no que se refere ao namero de UEs que sao vizinhas de sitios veia. Este




A1 O modelo de Velas Aleatorias 47
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[Feura 4.1: No modelo de aréolas as veias estio localizadas nas bordas, permitindo que
Wi sitio veia seja vizinho de no méaximo trés UEs (figura a esquerda). No modelo VA
(figura a direita) ha a possibilidade de um sitio veia ser vizinho de oito UEs, aumentando,
e media, a condutancia média da folha.

novo aranjo abrin a possibilidade de um tnico sitio veia ser vizinho de um nimero
superior a trés UEs ¢ uma UE possuir um nimero maior do que cinco sitios veia
como vizinhos. Isto causou uma ampliacao no espectro de abertura dos estématos,
diferentemente do que ocorre no modelo de aréolas, onde temos somente trés graus
de abertura diferentes entre si. Devido a estes fatores e a caracteristica de constancia
do potencial hidrico das veias, observamos um aumento nos valores das condutancias
maédias da folha, nas mais variadas situagoes, quando comparamos os resultados do
modelo VA com os resultados dos estudos na aréola gigante.

A figura 4.1 ilustra a mudanga quantitativa na relagao entre Ulls e sitios veia no
modelo VA.

Nas vizinhancas das veias observamos uma maior concentragao de estématos
com maior grau de abertura, ao passo que em regioes mais longinquas os estématos
mauntiveram-se fechados ou com uma pequena abertura, no estado estacionario. Essa
observacao foi feita sob diversas condigoes diferentes, mostrando uma clara correla-

¢ao entre o grau de abertura dos estomatos e a distancia em relagao a veia. Devido a
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anisotropia gerada pela distribuicdo das veias no interior da rede, no estado estacio-
nario, ¢ possivel observar regioes que possuem uma grande quantidade de estomatos
abertos (de maior condutancia) e regides com uma pequena ou inexistente quanti-
dade de estomatos abertos (de menor conduténcia). Essas irregularidades, ao longo
da rede. assemelham-se as regides de coordenagdo observadas experimentalmente.
No entanto, apesar da existéncia de uma configuragao que sugere a existéncia das
regioes de coordenacao, o estado estaciondrio sempre foi estético, inexistindo as

oscilacoes ou os padroes espago-temporais caracteristicos do PSC.

A figura 4.2 mostra a evolucdo temporal das condutancias médias na folha simu-
Jada para diferentes valores do parametro Aw. Ajustamos o parametro v para um
valor similar ao ntunero de veias encontradas na aréola gigante. Desta forma pude-
mos verificar o aumento substancial nos valores da condutancia média no modelo
VA. O tempo de duragao do transiente para Aw = 0 é bastante inferior ao encon-
trado na aréola gigante, isto ocorre devido ao aumento do nimero de UEs vizinhas
a um determinado sitio veia, o que provoca um grande aumento na entrada de agua

no sistena.

A figura 4.3 mostra o estado estacionario da rede para quatro valores distintos
de Aw. Os sitios vela sdo representados pelos quadradinhos verdes e os raios dos
cireulos pretos sao proporcionais aos graus de abertura das UEs. Estas imagens
nos auxiliam a visualizar os estados de abertura das UEs, bem como onde ocorrem
as regioes de maior condutancia. Também podemos observar a forma irregular dos
posicionamentos dos sitios veia gerada pela distribuicao aleatoéria destes. Como ja
haviamos dito, a maior concentracao de UHEs abertas se deu nas vizinhangas dos
sitios vein. Issas inomogeneidades sugerem a formacao das RCs. No entanto todos

esses pacdroes sao estaticos no estado estacionario. Pode-se notar, através dos graus
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Figura 4.2: Evolugdo temporal das condutancias médias para diferentes valores do para-
metro Aw. Os valores do parametro Aw sd0 08 MeSmos utilizados nas simulagoes da figura
3.15 para podermos verificar os aumentos dos valores da conduténcia no modelo VA. Para
Aw = 0, podemos notar a diminuicdo do tempo do periodo transiente em comparagao
com o tempo encontrado na aréola gigante. A forma dos transientes dos dois modelos &
bastante similar entre si. Nessas simulagoes: ¢ = 0,008, a =0,1ev=_8.
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de abertura o quantidade de estomatos abertos, que a condutancia média na folha
decresce com o aunento d(:‘ ALU

Na figura 4.4 vemos, para uma simulagao com Aw = 10, como se deu a evolugao
no teinpo da abertura de alguns estématos tipicos, com namero distintos de vizinhos
veins. Neste novo arranjo obtivemos estématos com um numero intermediario de
vizinhos (1,2 e 4 vizinhos veia) em comparagdo com a proposicao inicial. Como
esperado. através das observacoes anteriores, os valores das condutéancias, no estado
estacionario, aumentam conforme o nimero de vizinhos veia a uma determinada UE
auimnenta.

Observamos, através da figura 4.5, a evolugao temporal das condutancias das UEs
om relacao as distancias dos sitios veia. Os valores das conduténcias decresceram
conforme a distancia em relagao as velas aumentou.

ISstudamos também a influéncia do parametro v nos valores das conduténcias
médias da follia. Podemos observar na figura 4.6, onde simulamos a rede com dife-
rentes valores desse pardmetro, o aumento das condutancias com o aumento do valor
do parametro. As formas dos transientes sdo muito similares entre si, mostrando
que esse paramctro nao influéncia, com a mesma intensidade que o pardmetro Aw,
o nimero de passos necessarios para o sistema convergir para o equilibrio.

As lipuras 4.7 mostram o cstado estacionéario da rede para diferentes valores do
parametro v. FEstas imagens nos auxiliam a entender os resultados apresentados na
figura 4.6. Podemos perceber claramente a diferenga na quantidade e nos graus de
abertura das UKs com o aumento do pardmetro v. A maior concentragdo de UEs
abertas na vizinhanca dos sitios veia sugere a formacao das RCs. No entanto, como
Lhaviamos comentado, todos esses padroes sao estaticos no estado estacionério.

Se ammentarmos o tamanho da rede para 100x100, podemos notar com maior
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Figura 4.3: Imagens da rede com diferentes valores do parametro Aw. Os quadrados
verdes representam os sitios veia e 0s raios dos circulos pretos sao proporcionais as aberturas
das UEs. Exceto para Aw = 0 que, conforme haviamos calculado, os estématos se fecham
no estado estacionario, o valor da condutancia média da folha diminue com o aumento
desse parmetro. Nas imagens acima podemos verificar o decrescimento nas aberturas,
verificando a diminui¢do da quantidade de estomatos abertos e também a diminuicdo dos
graus de aberturas das UEs proximas as veias. As inomogeneidades apresentadas sao
muito similares as observagoes experimentais do PSC, mas o estado estacionério & estatico.
Nessas simulacdes: ¢= 0,008, a =0,1ev = 8.
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Figura 4.4: Evolugdo temporal das condutancias das UEs para diferentes nameros de
vizinhos veia. Como esperado, o valor das conduténcias & maior quanto maior for o ntimero
de vizinhos veia. Percebemos que neste novo arranjo ha um aumento do espectro de nimero
de vizinhos veia de uma determinada UE. Nessas simulages: ¢ = 0,008, a =0,1,v=20

e Aw = 10.
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Figura 4.5: Evolugao temporal das conduténcias das UEs para diferentes distancias em
relacio as veias. As conduténcias possuem menores valores, no estado estacionério, para
o0s estdomatos mais distantes das veias. Nessas simulagbes: ¢ = 0,008, «a =0,1,v=10¢

Aw = 10.
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Figura 4.6: Evolugo temporal das condutancias médias em relacao ao parametro v. Como
esperado, ha um aumento dos valores das condutancia média no estado estacionario. A
variacdo do nimero de passos necessarios para o sistema atingir o estado estacionario &
menor quando comparada ao parametro Aw, que aumenta de forma mais pronunciada o
transiente com valores menores. Nessa simulagao: ¢ = 0,008, a = 0,1 e Aw = 10.

nitidez a existéncia das regides de coordenagdo proximas as veias (ver figura 4.8).
Novamente observamos o comportamento das condutancias médias em relacao ao
parametro Aw. O comportamento qualitativo se manteve, pois as alteragoes reali-
zadas no modelo ocorreram somente em sua estrutura espacial. Quantitativamente,
claro, os valores de (g) sdo superiores se v = 20 ao invés de v = 10 (ver figura 4.9).
Embora o modelo VA seja capaz de gerar heterogeneidades, formando padroes
espaciais que se assemelham as regioes de coordenagio (RC) observadas em expe-
rimentos, os padres obtidos sdo estaticos no estado estacionario, ndo ocorrendo
oscilacOes de estomatos e nem mudanga nas posigoes das regioes de coordenacao. E
importante observar que as aberturas das UEs ocorreram somente em regides proxi-
mas as veias, o que nem sempre ocorre na dinamica observada no PSC. Apesar das
mudancas quantitativas, geradas pela inser¢ao dos sitios veia no interior da rede,

nio observamos nenhuma mudanca significativa no comportamento qualitativo da
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Figura 4.9: Valores da condutancia média da folha em funcdo de Aw no estado estacio-
nario.

dinamica do sistema. Devido a existéncia exclusiva de estdmatos abertos em regioes
proximas as veias, inserimos um novo tipo de sitio no modelo VA, que sao os sitios
que se comportam como tecido epidérmico sem estomatos (EPs). A insercao deste
tipo de sitio abre a possibilidade da agua circular em regides mais distantes das
veias, tornando possivel a existéncia de estomatos abertos em qualquer regido da
folha. Na proxima secdo iremos mostrar a forma como esses sitios foram colocados,

bem como os resultados dessa mudanca.

4.2 Modelo VA com tecido epidérmico

Observamos, através dos resultados acima, que no modelo VA os estomatos se abrem
somente nas imediacdes dos sitios veia. No entanto, através de observagoes expe-
rimentais, sabe-se que o fendmeno PSC possui uma dinamica na qual ha a possi-
bilidade dos estomatos se abrirem em qualquer regido da folha. Na tentativa de

encontrar essa caracteristica no modelo VA, inserimos, através de uma distribuicao
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homogcénea, sitios epidérmicos que nao possuem estomatos EPs no interior da rede,
Ol seja, 1ao sao sitios de evaporagao, abrindo a possibilidade da agua circular, atra-
vis desses sitios, sem ser perdida para a atmosfera. Essa caracteristica, em principio,
possibilita a existéncia de UEs abertas em regioes distantes das veias, pois, como
veremos, o potencial hidrico dos sitios epidérmicos somente varia de acordo com o
luxo estabelecido entre os sitios vizinhos ao EP. Também esperamos que os valores
das condutancias média aumentem, pois como haverd um menor namero de sitios
de evaporagao na rede, as UEs terao que compensar esse desfalque. Agora, um novo
parametro ¢ inserido ao modelo, o parametro e, que representa a porcentagem dos
sitios da rede que se comportarao como EP.

Os sitios epidérmicos sem estématos (EPs) foram criados fazendo a imposicao de
(que suas aberturas serdo sempre nulas (A* = 0) durante todo o processo evolutivo
do sisterna. Assim, a equacdo (3.1) que rege a variacao do potencial hidrico ficara

para os EPs:

d\Iﬂé ,
=cF", 4.1
e = o (41)
[azendo a transtformagao para diferencas finitas temos:
Werpr = Yoy +cFey (1.2)

Desta forma, observamos que a variagdo temporal do potencial hidrico dos EPs
depende somente do fluxo estabelecido entre os sitios vizinhos a esse EP.

Na figura 4.10 temos a evolu¢do temporal dos potenciais hidricos de EPs e UEs
em variadas posigoes, onde podemos perceber as diferencas que ocorrem no sistema

com esses novos sitios. Os EPs funcionam como uma espécie de extensao das veias,
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Figura 4.10: Evolugao temporal do potencial hidrico de alguns sitios. O sitio A é um EP
vizinho & duas veias e a dois EPs, o sitio B ¢ um EP vizinho & uma veia e a dois EPs, o
sitio C é uma UE vizinha 4 uma veia e a trés EPs, o sitio D é uma UE vizinha a dois EPs
e o sitio E ¢ uma UE vizinha a um EP. Note que os sftios que possuem maior NUMmMero de
veias e EPs como vizinhos ficam com um potencial hidrico maior no estado estacionario.
Nessa simulagdo: ¢ = 0,008, « = 0,1, Aw =5, v = 10 e e = 20.

transportando a 4gua para as regides em que se conectam. Assim, os potenciais
hidricos das UEs que possuem uma grande quantidade de EPs como vizinhos &
maior do que o das UEs que nao possuem EPs como vizinhos, mesmo que essas UEs
estejam a mesma distancia das veias, pois toda a dgua que uma determinada EP

adquire é transportada para a UE vizinha sem haver perda por evaporagao.

Analisamos as condutancias médias na rede com o parametro e = 10 para dife-
rentes valores de Aw. Os valores de Aw sao 0s mesmos utilizados nas figuras 3.15
(aréola gigante) e 4.2 (modelo VA) para podermos comparar as diferencas que ocor-
rem com a insercdo dos EPs. As conduténcias médias, com essa nova caracteristica,
sdo ligeiramente maiores que as do modelo VA, para esse valor do parametro e. Esse

resultado mostra que o valor adquirido pela aberturas dos estomatos foi maior, pois,
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Figura 4.11: Evolugao temporal das condutancias médias para diferentes valores do pari-
metro Aw, em uma rede com EPs. Os valores do pardmetro Aw $ao 08 MesIMos utilizados
nas simulacoes da figura 3.15 e 4.2. Podemos perceber que ocorreu uim ligeiro aumento
das condutancia médias com a inser¢ao dos EPs. Esse aumento torna-se mais pronunciado
se aumentarmos o valor do parametro e. As caracteristicas do transiente, para o valor do
parametro e utilizado, sdo muito similares a do modelo VA. Nessas simulagdes: ¢ = 0,008,

a=01v=8ee=10.

como esperavamos, ha uma maior quantidade de agua circulando na rede sem ser

perdida e as UEs compensam a evaporagao que nao ocorre nos EPs.

Estudamos também a influéncia de diferentes valores do parametro ¢ na condu-

tancia média da folha (ver figura 4.12). De acordo com o que observamos na figura

4.11, quando comparamos com 08 modelos anteriores, as condutancias médias au-

mentam com a insercao dos EPs. Essa caracteristica torna-se mais clara para altos

valores do parametro €, como podemos notar na simulacdo com e = 60. Todas essas

simulacoes foram realizadas com v = 8, assim, na simulacdo com e = 60, 08 32%
de sitios restantes da rede sdo UEs, sendo estas responsaveis pelas evaporagao que
«deveria” ocorrer nos EPs, e devido a grande quantidade de agua existente na rede,
essas UEs ficaram com um valor de abertura bastante alto.

As figuras 4.13 mostram o estado estacionério da rede para diferentes valores
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duténcias médias em relagao ao parametro e.
ocorre uma diminui¢ao do percentual de UEs
de incremento nos valores das condutéancias
Ges: ¢ = 0,008, a =0,1, Aw=10e v =28.

Figura 4.12: Evolugao temporal das con
Com o aumento do valor desse parametro
na rede. Percebemos, entao, que h4 um gran
médias no estado estacionério. Nessas simulag
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do paramectro e. Podemos notar, através dessas imagens, que ha UEs abertas em
regioes distantes das veias. Desta forma, através da inser¢ao dos EPs, conseguimos
obter a caracteristica de abertura de UEs em regides distantes das veias.
Cloncluimos que a inser¢ao dos EPs gerou uma das caracteristicas que buscavamos
para a obtencao da dinamica das UEs no fenémeno PSC. No entanto, percebemos
(que essa modificacao nao foi capaz de gerar estados estacionarios oscilantes. Desta,
[orma. percebemos que as mudancas na estrutura geométrica da rede e a insercao
de nm novo tipo de sitio nao sao capazes de produzir a dinamica desejada. Assim,
partimos para novas modificacoes, onde procuramos alterar as equacdes de abertura

das UEs, visando alcancar estados estacionarios oscilatorios.

4.3 Modelo VA com atraso na abertura

Nas se¢oes anteriores fizemos modificagoes na estrutura espacial do modelo e também
inserimos um novo tipo de sitio (EP) para tentar reproduzir os aspectos observa-
dos na dinamica do PSC. No entanto, notamos que essas modificacdes nao foram
sulicientes para a obtencao da dindmica desejada. As mudancas realizadas, até o
presente moinento, propiciaram a obtencao de algumas caracteristicas interessantes,
como a existéncia de conduténcia (UEs abertas) no interior da folha, bem como
RCs. ¢ a existéncia de UBEs abertas em regioes distantes das veias. Porém, ainda,
nao loi possivel obter os padroes oscilatorios observados experimentalmente. Assim,
na Lentativa de obter as oscilagoes no estado estacionario, fizemos uma alteracdo na
forma como se calculam os potenciais hidricos dos estématos, colocando uma espécie
de retardo das respostas das UEs em relagao as mudancas que ocorrem no potencial

hidrico.
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iferentes valores do parametro e. Podemos perceber a

t30 distantes das veias. Essa caracteristica fica

mais evidente para altos valores de e. Nessas simulagdes: ¢ = 0,008, o =0, 1, Aw=10e

v = 10.
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[Figura 4.1 Forma como os potenciais hidricos sao calculados no modelo VA com abertura
atrasada.

Nos modelos anteriores, vimos que os calculos dos potenciais hidricos, que serdo
utilizados no tempo seguinte, sao feitos com o valor atual das aberturas (U(A,)).
No entauto. no atual processo, o potencial hidrico serd calculado com uma abertura
adquirida em um tempo anterior (V,(A;_,)), sendo n > 1 o parametro que define
0 tewmpo anterior ao atual. Essa inércia reflete, do ponto de vista biologico, uma
percepeao atrasada para as variagoes das pressoes de dgua, dos compartimentos que
constituem o estomato, em relagao a abertura do estomato. Ha varios processos me-
tabolicos envolvidos na variacao das pressdes de adgua entre estématos, bem como
cutre as células que o formam. Processos envolvendo fons, gradientes de pressao
osmotica, gradientes de pressao de turgor e etc. Quando inserimos no modelo essa
méreia, estamos trabalhando com a hipotese de que os diferentes processos nao ocor-
rem simultaneamente, possuindo escalas de tempo diferentes entre si. Acreditamos,
assiny. ser hastante razodvel o uso deste calculo para os potenciais hidricos das UEs.

A ligura 4.14 mostra a forma como foi colocado essa inércia no modelo.

I"izemos simulagoes com atraso na abertura de até seis tempos anteriores (n <6),
mudando as proporgoes de EPs, sitios veia e UEs. Mudamos também as condicoes

climaticas (Aw) e observamos que todos os estados estacionarios, por mais diferenci-

ados entre si que sejam os parametros, foram sempre estaticos. A figura 4.15 mostra
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Figura 4.15: Evolugao temporal das condutancias médias no modelo VA com atraso
na abertura para varios parametros distintos. Podemos perceber que todos os estado
estaciondrios, para todos os diferentes parametros, sao estaticos.

esses resultados.

Os estados estacionarios, neste modelo, foram sempre estiticos pelo fato das
aberturas das UEs, apds um tempo ¢ grande (apos o transiente), ficarem constantes
(A = At = constante). Assim, o atraso colocado para calcular os potenciais hi-
dricos foi ineficaz para a obtencao das oscilagoes no estado estacionario, pois apés o
periodo transiente, o modelo com atraso se comportou igualmente ao modelo VA sem
atraso na abertura. A tnica mudanga adquirida, com esta proposta de calculo dos
potenciais hidricos, foi a alteracao do transiente do modelo para alguns parametros.
Desta forma, fizemos uma nova mudanga em nosso modelo, alterando a equagao de
abertura das UEs, fazendo com que 08 processos de abertura e fechamento fossem
realizados através de uma fungao tangente hiperbélica, que também reflete um re-
tardo das respostas dos estomatos. Colocamos também uma diferenciagao entre o

comportamento de abertura e fechamento dos estomatos (histerese), na tentativa de



4.4 Modelo VA com histerese 65

gerar wmna assimetria que possa trazer um estado estacionario com oscilacoes.

4.4 Modelo VA com histerese

Vimos, na se¢ao anterior, que o mecanismo de atraso colocado nos calculos dos
potenciais hidricos nao foi capaz de gerar oscilacoes no estado estacionario do mo-
delo. Agora, iremos mostrar uma nova mudanca realizada na tentativa de obter a

dindaumica oscilatdoria no estado estacionario.

\lteramos a equacgao de abertura das UEs (equagao 3.6), de forma que a resposta
dos estomatos seja nao linear com a diferenca entre as pressoes de turgor das células
guarda e da epiderme. Também consideramos que uma vez iniciada a abertura ou
o lechamento, estes processos sejam rapidos, fazendo com que o estdomato fique, na
maior parte do tempo, com um alto valor de abertura ou com um baixo valor de
abertura. Issas caracteristicas foram obtidas fazendo as aberturas A iguais a funcio
tangente hiperbodlica da diferenca entre as pressoes de turgor das células guarda e
da epiderme (AP = P, — F,). Supusemos também a existéncia de uma inércia no
comportamento de cada estéomato, ou seja, estes nao respondem instantaneamente
as mudancgas que ocorrem na disponibilidade de agua ao seu redor. Desta forma,
0s cstomatos obedecem uma determinada funcdo A;(AP) quando estao abrindo
(Al > AP, ) e uma outra funcao A>(AP) quando estdo fechando (AP, < AP, ).
1A portanto, caminhos distintos para os processos de abertura e fechamento dos

estomatos (histerese). Assim, a equagao 3.6 foi substituida pela equacdo 4.3:
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; Ay ={tanh[(AP) v — (d+ )]+ 1}/2, se AP, > AP, (43)
| Ay = {tanh[(AP) x v — ] + 1}/2, se AP, < AP,_,

onde o lator +v define as velocidades de abertura e fechamento e o pardmetro de
histerese d define as diferencas entre as duas curvas. E importante observar que
AP pode assumir qualquer valor entre 0 e 1,5, portanto este serd o dominio dessas
funcoes, sendo que estas possuem valor méximo igual a 1 e valor minimo igual a
0. Desta forma, nao iremos fazer comparacdes quantitativas entre os valores de

condutancia média obtidos neste modelo e os obtidos nos modelos anteriores.

No modelo de aréolas, a heterogeneidade entre os estomatos foi colocada, através
do coeficiente mecanico da epiderme C,, considerado diferente para cada estomato.
No modelo atual, as heterogeneidades serao colocadas supondo diferentes valores dt
para cada Ul Assim, cada UE terd uma histerese particular, que definira a inércia
de sua rvesposta as mudancgas que ocorrem na disponibilidade de dgua. Testamos
diversos valores para v, ¢ ¢ para o intervalo de valores de d e utilizamos os que
produzem resultados mais proximos aos observados experimentalmente. Os valores
sao: v = 30, ¢ = 12 ¢ o intervalo de valores de d é [0, 13]. Os valores de d foram
distribuidos de forma homogénea neste intervalo.

O grafico destas fungoes para d = 13, que representa a maior discrepancia para
as vespostas de abertura e fechamento da UE, é mostrado na figura 4.16.

Resumindo, quando AP, > AP, 4, a fungdo A;(AP) é utilizada; se AP ultra-
passa wn determinado valor critico, que varia de UE para UE, de acordo com o seu
valor d', o estomato se abre rapidamente (a velocidade depende do valor do pardme-

(ro v). No entanto, se AP, < AP, |, a funcdo utilizada & a Ay(AP), e, neste caso,
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Figura 4.16: Grafico das fungdes de abertura utilizadas no modelo para d = 13. A funcao
A1(AP) ests representada pela curva verde e a fungao Ay(AP) pela curva vermelha.

se AP ~ 0,5, os estomatos comega a fechar rapidamente. Este tipo de mecanismo
faz com que a abertura das UEs esteja sempre proxima de seus extremos (abertura
maxima ou abertura nula), gerando grande perda ou grande acamulo de agua. Este
tipo de comportamento representa, do ponto de vista biolégico, uma inércia das
respostas dos estomatos as mudancgas que ocorrem no potencial hidrico do tecido
epidérmico que os cercam.

Na figura 4.17 temos a evolucao temporal das condutancias médias para dife-
rentes valores de Aw. Podemos notar que surgem oscilagoes persistentes para altos
valores de Aw, o que esta de acordo com a observacdo experimental de que, apenas
nas condicdes de estresse hidrico (altos valores de Aw) os estomatos oscilam. Este
¢ um importante resultado, que até o presente momento nao havia sido obtido, su-
gerindo que nossas hipoteses, sobre o mecanismo de abertura dos estomatos, podem
estar corretas. As condutancias médias diminuem com o aumento de Aw, o que

também é coerente com a observagao experimental, mas este & um resultado que ja
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Figura 4.17: Evolugao temporal das conduténcias médias para diferentes valores de Aw.
As oscilacOes surgem para altos valores desse parametro, o que € coerente com observagao
experimental. Nestas simulagdes: ¢ = 0.008, a =0.1, e= 10ev=2_8.

foi observado nos modelos anteriores.

Na figura 4.18 mostramos a evolucido temporal das condutancias médias para
os mesmos valores de Aw, que foram utilizados na figura 4.17, porém c = 4 e
d € [0,37]. O comportamento do modelo, para estes novos valores dos parametros, é
diferente, principalmente para pequenos valores de Aw. Isto serve para exemplificar
a diversidade de comportamento que o sistema pode ter quando os parametros $30
modificados. Escolhemos, para as simulacoes seguintes, os valores v = 30, ¢ = 12 e
d € [0,13], a menos que seja explicitamente indicado.

Na figura 4.19 apresentamos o comportamento da condutancia média para di-

versos valores do parametro v. Como esperado, (g) é maior para maiores valores

desse parametro. Os transientes, as amplitudes das oscilagoes e 0s comportamentos

dos estados estacionarios sao bastante similares para os diferentes valores de v, 0
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Figura 4.18: Evolugao temporal das conduténcias médias para diferentes valores de Aw.
Nestas simulagoes utilizamos as fungdes de abertura com 08 valores dos parametros citados
acima. Podemos notar que 0 comportamento do sistema, principalmente para baixos valo-
res de Aw, ¢ bastante diferente do obtido nas simulagoes da figura 4.17. Quando Aw =T,
ocorrem pequenas oscilagoes em torno de um comportamento médio, que também oscila
no tempo. Este resultado é muito similar ao resultado experimental apresentado na figura
2.4. Nestas simulagoes: ¢ = 0.008, o = 0.1, e=10ev=2_8.
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Figura 4.19: Evolugao temporal das condutancias médias para diferentes valores de v.
Nesta simulacdo: ¢ = 0.008, a =0.1, e = 10 e Aw = 10.
que mostra que 0 modelo é robusto e que a dependéncia de Aw é a fundamental.
As amplitudes das oscilagoes diminuem se o tamanho do intervalo de valores
para d é menor, ou seja, se a diferenca entre as fungoes A1(AP) e Ay(AP) é me-
nor, demonstrando que as oscilagbes acontecem devido & existéncia da histerese das
respostas dos estomatos. A figura 4.20 mostra essa observacao para os seguintes
tamanhos de intervalo dos valores do parametro d: de[0,30], de[0,5]ed=0.
Outra observacao importante é que as condicdes iniciais nao alteram oS resultados
obtidos no estado estacionéario. Para mostrar isso, fizemos simulagoes com condicoes
‘niciais aleatorias, distribuindo diferentes valores de Wi e m} para as UEs, dentro dos
seguintes intervalos: —3 < ¥i<0e-3<m < —15 Comparamos os resultados
dessas simulaces com os resultados obtidos nas simulacdes em que todas as UEs
possuem inicialmente Ul =—-0,75e mh = —2,25 (utilizada na maioria das simulagoes

anteriores). A figura 4.21 mostra esses resultados.

A figura 4.22 mostra o estado estacionario da rede em quatro tempos consecuti-
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Figura 4.20: Condutancia média para diferentes tamanhos de intervalo dos valores do
parametro d. Podemos perceber que nos dois primeiros casos ha oscilagoes no estado esta-
cionario, e que ocorre uma diminuigao na amplitude dessas oscilagdes conforme o tamanho
do intervalo de valores de d diminue. Para d = 0 ndo hd oscilagdo. Nessas simulagoes:
c=0.008, «=0.1, ¢ =25 v=20 e Aw = 15.
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[Figura 4.21: As duas primeiras imagens mostram a evolugao temporal das conduténcias
médias com inicializagoes aleatorias e a terceira imagem mostra a evolugdo temporal da
condutancia média com os valores ¥, = —0, 75 e my = —2, 25 iguais para todas as UEs. Po-
demos notar que os estados estacionarios sdo iguais nas trés simulagées. Nessas simulagoes:
c=0,008, a=0,1,¢c=25 v=15e¢ Aw = 10.
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vos. Os sitios vela sao representados pelos quadrados verdes, os EPs pelos quadrados
azis ¢ os ralos dos circulos pretos sao proporcionais aos graus de abertura das UEs.
Podemos notar as oscilagbes que ocorrem na rede com essas novas fungoes para o
cileulo das aberturas.

Atraves da figura 4.22 pode-se notar que as UEs mais distantes dos sitios veia os-
cilain no estado estacionario. Neste modelo é interessante observar que a correlagao
de abertura das ULs com relacdo & localizagao das veias € menos evidente que no
caso dos modelos anteriores. Notamos que os sitios mais distantes das veias demo-
ram mais tempo para abrir do que os sitios mais proximos, pois 0 novo mecanismo
de abertura somente permite que um estdémato se abra quando AP ultrapassar um
valor eritico. Assim, as Ulis mais distantes das veias esperam maior tempo para
obter uma disponibilidade de 4gua que permita um valor de AP maior que o valor
critico. Conseguimos, desta forma, obter altos valores de abertura para as UEs mais
distantes das veias, o que nao era possivel nos modelos anteriores, mas que é obser-
vado nos experimentos. A figura 4.23 mostra a evolucao temporal das condutancias
de tres Uls com diferentes distancias em relacao as veias.

Conmentaremos, brevemente, o resultado obtido para duas pequenas variagoes

nesse modelo, que procuram evidenciar o papel da desordem no sistema.
» Modelo VA com parimetro d variando no tempo

Neste modelo, os valores df, de cada UE, variam a cada instante de tempo.
Inicializamos a rede com uma determinada distribuicao de valores d*, dentro do
intervalo [0..13], para cada UE. No tempo seguinte, uma nova distribuigdo foi
realizada, alterando, dessa forma, o valor d* de cada UE. A justificativa para

csse tipo de modelo reside na observagao de que muitos processos bhioldgicos se

comportam dessa forma, ou seja, a resposta do sistema, a uma determinada
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t=t'+2 t=t+3

Figura 4.22: Imagen da rede no estado estacionario para 4 tempos consecutivos. Utili-
zamos, para melhor visualizagao, uma rede 10x10 nessa simulagdo. Os quadrados verdes
representam os sitios veia, 0s azuis representam 08 EPs e os raios dos circulos pretos sao
proporcionais as aberturas das UEs. Podemos observar as oscilagoes através dos diferentes
graus de abertura que as UEs adquirem nesses consecutivos tempos. Essas oscilagoes $80
similares as que ocorrem no fenémeno PSC. Nessa simulagao: ¢ = 0,008, a = 0,1, e = 25,
v=15e Aw = 15.
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1.5

H-

Figura 4.23: A primeira figura mostra a evolugao temporal da condutancia de uma UE
(e possui um sitio veia como primeiro vizinho. Podemos notar que sua conduténcia oscila
rapidamente entre altos e baixos valores. A segunda figura nos mostra a condutancia de
uma UE que possui um sitio veia como seu segundo vizinho. O tempo que estas UEs ficam
com wma abertura intermedidria ¢ um pouco maior. A terceira figura mostra uma UE
que ¢ terceira vizinha de um sitio veia, podemos notar que essa UE fica bastante tempo
fechada quando comparada com as duas UEs acima, no entanto, quando se abre, atinge
um valor de condutancia, comparavel a UE que é primeira vizinha de um sitio veia. Nessas
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siinulacoes: ¢ = 0,008, a =0,1, e =25, v = 15 e Aw = 15.
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Figura 4.24: Evolugao temporal das condutancias médias, no modelo que o valor d', de
cada UE, varia no tempo, para diferentes valores de Aw. Nesta simulacao: ¢ = 0.008,
a=01,e=25ev=15.

condicdo, nem sempre € a mesma.

A figura 4.24 mostra a evolucdo temporal das condutancias médias para dife-
rentes valores do parametro Aw. A forma como a condutancia média evolue
para Aw = 3 é bastante diferente quando comparada a evolugao ocorrida na
simulacdo em que 0S valores d* sdo constantes no tempo. No entanto, para
Aws maiores, ndo ha uma diferenca perceptivel entre os comportamentos dos

modelos com pardmetro d varidvel e constante no tempo.

Modelo VA com parametro d fixo

Este modelo possui um valor di = d = 13 constante no tempo € igual para
todas as UBEs. Assim, todas os estomatos possuem a mesma resposta para as

mudancas das condigoes hidricas, e ndao ha elementos aleatorios.

A figura 4.25 mostra a evolucdo das condutéancias médias neste modelo para
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Figura 4.25: Evolugao temporal das condutancias médias em simulacdes que o parametro

d, de cada UE, ¢ igual e constante no tempo, para diferentes valores de Aw. Nesta

simulagdo: ¢ = 0.008, a=0.1,e= 25 e v = 15.
diferentes valores do parametro Aw. A forma como o sistema atinge 0O es-
tado estacionario, para Aws pequenos, é bastante similar a que ocorre no
modelo com o parametro d variando no tempo, no entanto, observamos 0s-
cilagoes de maior amplitude muito mais persistente e regulares no inicio das
simulagoes. Isto ocorre porque nao existem UEs com respostas intermediarias.
Sendo grande a diferenga entre as funcdes A1 (AP) e Ay(AP) (d tem seu valor
méximo), observamos, no periodo transiente, grandes amplitudes de oscila-
¢do. Quando diminuimos o valor do parametro d, as oscila¢oes diminuem no

periodo transiente (néo mostrado).

Concluimos, assim, que as oscilagdes que ocorrem Com essa modificagao na equa-
¢do da abertura sdo devidas as diferencas entre as fungdes Ai(AP) e Ay(AP), sendo

a amplitude dessas oscilagoes diretamente relacionada com essa diferenga. O com-

portamento nao linear de A com AP parece nio ser muito relevante. Através das
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observacdes da rede, com o uso da biblioteca grafica, notamos que todos os estdéma-
tos oscilam, eliminando, portanto, a forte correlagdo que existia entre a abertura das
UEs e a localizacao em relagao as veias. As UEs mais proximas dos sitios veia perma-
necem menos tempo fechadas do que as UEs mais distantes, porém estas conseguem
obter altos valores de condutancia. A existéncia de altos valores de conduténcia
para sitios distantes das veias ndo havia sido obtida nos modelos anteriores, quando
somente observavamos um decréscimo do valor das aberturas conforme aumentava-
se a distancia das UEs em relacdo as veias. Outro resultado importante obtido com
este modelo, é o surgimento das oscilagdes nas condi¢des de estresse hidrico (Aw
alto), o que também néo havia sido obtido nos modelos anteriores. A diversidade de
comportamento gerada pelo atual mecanismo de abertura é bastante coerente com
algumas observagoes experimentais da dindmica estomética. Portanto, gostariamos
de ressaltar que as caracteristicas do presente modelo sd0 muito mais préximas das
caracteristicas observadas na ocorréncia do fenémeno PSC. E importante observar
que a mudanca realizada nas equagoes introduz, como perspectiva de discussao para

os botanicos, a possibilidade da existéncia de diferentes respostas dos estomatos

durante o processo de abertura e de fechamento.
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('ONCLUSOES FINAIS E PERSPECTIVAS

O modelo de aréolas, proposto por Haefner e colaboradores, foi estudado por nés
. primeirvo instante, para verificar seus resultados e a origem da complexa dina-
mica dos estomatos que emerge durante o fendmeno PSC. No entanto, observamos,
através de nossas analises, que este modelo nao foi capaz de gerar o comportamento
observado experimentalmente, ou relatado em [4]. Em todas as simulaces reali-
zacdlas, para as diversas combinacoes dos pardmetros, encontramos somente estados
eslacionarios cstaticos, onde os estomatos convergem para um valor de abertura
constante, 1o0s quais se estabelece o equilibrio entre o fluxo hidrico e a evaporacao
presentes em cada UE. As caracteristicas estruturais de cada UE, representadas pe-
los valores de C,, ou as condi¢oes inicias nao alteram os valores das aberturas que
as Ulls adquirem no estado estacionério. Esses parametros simplesmente alteram o
transiente. A observagio que Haefner e colaboradores fazem em [4] sobre a obtengao
da dinamica do PSC, ndo foi reproduzida por nés. Acreditamos que, neste traba-
o, os padroes observados por Haefner associados & dindmica do PSC referem-se a
observagao do periodo transiente da composicdo de um grande niimero de aréolas
iniciadas de forma diferente. No entanto, sabemos que o PSC é um fenémeno que
persiste durante um longo periodo de tempo, fruto da interacao existente entre os
estomatos da folha. Também gostariamos de ressaltar que a estrutura geométrica

do modelo de aréolas ¢ muito diferente da encontrada em folhas reais, nas quais

79




80 5 Conclusbes e perspectivas

a difusao da agna ocorre dentro do meséfilo, de forma muito mais homogénea. A
disposicao das veias neste modelo faz com que somente uma pequena quantidade de
UEs se conmuiquem (as que pertencem a uma tnica aréola). No entanto, sabemos
que a agua civeula “livremente” através do mesoéfilo, permitindo a interacao de uma

grande (uantidade de estomatos.

O modelo VA, tanto do ponto de vista geométrico, como do ponto de vista do
nmecanismo de difusao da agua, ¢ mais proximo da realidade. No entanto, alguns de
seus vesultados se assemelham bastante aos obtidos no modelo anterior, pois, como
vimos, suas equacoes sao as mesmas que foram utilizadas no modelo de aréolas.
Entretanto, através deste modelo, conseguimos obter uma importante caracteristica
(ue surge no PSC, que é a formacao das regioes de coordenagao (RCs). Os principais
resultados obtidos no modelo VA foram: (a) a formagio de padroes heterogéneos na,
rede, ou seja, a formacao de RCs nas regides proximas dos sitios veia, (b) o aumento
nos valores obtidos para as condutancias e condutancias médias, pois estabeleceu-
se uma relagao de vizinhanga entre os sitios diferente da apresentada em [4] e (c)
a ampliacao do espectro de abertura das UEs. Com a dispersao de sitios veia no
interior da rede, sem provocar o isolamento de regides, temos uma estrutura com
propricdades muito mais préoximas da estrutura das folhas reais, do ponto de vista
da difusao da agua, onde ha uma maior homogeneidade na distribuicio desta, bem
como a possibilidade de interagao de um grande nimero de UEs. Embora sejam
estaticos, no estado estacionario, os padroes espaciais obtidos com esse modelo sao

niais sugestivos do fenomeno PSC do que os obtidos com o modelo de aréolas.

Quando distribuimos sitios epidérmicos no interior da rede, obtivemos outra
caracteristica importante que, até entao, nao havia sido obtida. Essa caracteristica

¢ a existéncia de UEs abertas em regioes distantes dos sitios veia, o que também
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¢ observado experimentalmente durante a ocorréncia do PSC. Assim, os padrdes
espaciais, obtidos no modelo VA com tecido epidérmico, tornaram-se mais proximos

dos observados no PSC, apesar de seus estados estacionérios serem estéticos.

Buscando obter win comportamento oscilatorio, durante o estado estacionario do
sistema, fizemos a primeira alteracao na forma como as grandezas do modelo séo
calealadas. Criamos, entao, o modelo VA com atraso na abertura. Neste modelo,
os calculos dos potenciais hidricos de cada UE sdo realizados com base na abertura
calculada em nm tempo anterior ao atual, inserindo uma inércia que reflete, do ponto
de vista biologico, um atraso nas respostas de diferentes processos metabolicos.
Bsse tipo de caracteristica ¢ muito comum, sendo encontrada em diversos processos
biologicos. Com este novo tipo de calculo fizemos uma série de simulacoes, nas
mais diferentes combinagoes dos parametros, e percebemos que essa mudanca foi
melicaz para a obtengao de estados estaciondrios com oscilagoes. Notamos que os
calculos desse modelo recaiam nos mesmos tipos de calculos realizados nos modelos

anteriores, apos o periodo transiente, produzindo, assim, os mesmos resultados.

‘ntao, substituimos a equacao de abertura das UEs 3.6 pela equacao 4.3, criando
o Modelo VA com histerese, visando obter um comportamento no qual os estématos
demoram um certo tempo para alterar suas aberturas em relagdo as mudancas de
dispounibilidade de dgua ao seu redor, e que essas alteracoes, quando ocorrem, sao
realizadas de forma subita, fazendo com os estématos adquiram um alto valor de
abertura (ou abertura total) ou um baixo valor de abertura (ou abertura nula) ra-
pidamente. Fste tipo de mecanismo nos propiciou a obtencdo de uma caracteristica
na (ual as UEs nao conseguem ajustar precisamente suas aberturas de acordo com o

(luxo hidrico e a evaporacao, fazendo com que ocorra uma perda excessiva de Agua em

alguns instantes e um ganho excessivo em outros. Obtivemos, desta forma, estados
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estacionarios nos (uais os estomatos oscilam, e que apresentam uma grande diversi-
dade de comportamento dependendo dos parametros utilizados na equagao 4.3 ¢ na
forma como a nao homogeneidade dos estomatos é introduzida. Para um determi-
naco conjuuto de valores dos parametros, obtivemos uma importante caracteristica,
observada experimentalmente, que ¢ o surgimento de oscilagoes na condutancia mé-
dia, em condices de estresse hidrico (Aw alto), e um comportamento que converge
para um ostado estacionario estatico se Aw é pequeno. A observacao dos estados
cstacionarios destes modelos, para as mais variadas condicoes, nos permite afirmar
que seus resultados sdo muito mais proximos aos obtidos nos experimentos, o que
indica (ue nossas hipoteses sobre o mecanismo de abertura dos estématos podem
ostar corretas. A dinamica, agora obtida, possui maior niimero de caracteristicas da
dinamica observada no PSC, como a existéncia de altos valores de condutancia para

UEs distantes das veias, do que a dinamica apresentada pelos outros modelos.

Todas as modificacoes propostas neste trabalho, sejam na geometria, sejam na
dinamica o modelo (a maneira como cada estomato abre ou fecha), embora repre-
sentem um progresso, nio foram capazes de reproduzir todos os aspectos observados
na dinamica do PSC. Em particular, embora seja um fato que ha heterogeneidade
nas respostas dos estématos, nao sabemos exatamente se existe uma diferenca signi-
ficativa destas durante o processo de abertura e fechamento, como foi sugerido por
nos. Alpwnas caracteristicas importantes dos mecanismos de transporte da agua
no interior da folha nao foram adequadamente introduzidas nos modelos propostos
at¢ o womento, pois sabe-se que coexistem, no interior da folha, dgua na forma li-
(uida e gasosa, ¢ que mecanismos de difusao (além de gradientes de pressao) devem

oxercer papel importante no transporte de agua na regiao do mesofilo. Pretendemos

continuar esse estudo no projeto de doutorado, olhando esse problema sob outros
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aspectos, com diversas técnicas desenvolvidas no contexto de sistemas din&micos
¢ mecanica estatistica fora do equilibrio, procurando obter resultados analiticos e

numeéricos, num estudo de formagao de padroes.
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