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RESUMO: O estresse hidrico é um dos principais fatores que afetam o desenvolvimento das plantas,
podendo ocorrer por alagamento ou déficit hidrico. A sobrevivéncia das plantas ao estresse hidrico envolve
ajustes que otimizam a absorcido de 4dgua e limitam as perdas por transpiracdo. Plantas expostas a estresses
hidricos recorrentes realizam ajustes morfofisiolégicos que aumentam sua tolerancia. Contudo, ainda nio esta
claro se a resposta ¢ mais eficiente quando a planta é exposta a0 mesmo estresse hidrico ou alternado entre
déficit hidrico e alagamento. O objetivo do estudo foi investigat se o priming induzido por estresse recorrente
de alagamento é mais eficiente do que o priming induzido por um evento de déficit hidrico. O experimento
foi conduzido com mudas de eucalipto na Universidade Federal do Amapa. O experimento foi realizado em
delineamento inteiramente casualizado, submetendo as plantas aos seguintes tratamentos: Controle (C),
priming por alagamento (PAA), priming por déficit hidrico (PDHA) e alagamento (A). Foram analisados a taxa
de crescimento e o teor relativo de 4gua (TRA), a biomassa, a alocac¢io de biomassa e a razio raiz/parte aérea.
O priming minimizou o impacto do alagamento, e as plantas apresentaram menor decréscimo de TRA. As
plantas submetidas a PAA apresentaram um menor decréscimo na taxa de crescimento quando comparadas
a0s outros tratamentos. As plantas submetidas a PAA apresentaram maior alocagdo de biomassa na raiz, o
que pode ter contribuido para a manutenc¢ao do estado hidrico e do crescimento. Assim, o estresse recorrente
por alagamento induziu ajustes morfolégicos, o que aumentou a tolerancia das plantas ao alagamento.
Palavras-chave: déficit hidrico; estresse; hipéxia; memoria fisiolbgica; tolerancia ao alagamento.

Priming induction on growth and maintenance of water balance in eucalyptus
seedlings subjected to flooding stress

ABSTRACT: Water stress is one of the main factors affecting plant development, and can occur due to
flooding or water deficit. Plant survival under water stress involves adjustments that optimize water
absorption and limit losses through transpiration. Plants exposed to recurrent water stresses make
morphophysiological adjustments that increase their tolerance. However, it is still unclear whether the
response is more efficient when the plant is exposed to the same water stress or alternating stress between
water deficit and flooding. The aim of the study was to investigate whether priming induced by recurrent
flooding stress is more efficient than priming induced by a water deficit event. The experiment was carried
out with eucalyptus seedlings at the Federal University of Amapa to the following treatments: Control (C),
flooding priming (PAA), water deficit priming (PDHA), and flooding (A). Growth rate and relative water
content (RWC), biomass, biomass allocation and root/shoot ratio were analyzed. Data were subjected to
analysis of variance (ANOVA) and means were compared by Tukey's test (p < 0.05) using SISVAR software.
Priming minimized the impact of flooding, and plants showed a smaller decrease in RWC. Plants subjected
to PAA showed a smaller reduction in growth rate when compared to the other treatments. Plants subjected
to PAA showed greater biomass allocation in the root, which may have contributed to the maintenance of
water status and growth. Thus, recurrent flooding stress induced morphological adjustments, which increased
plant tolerance to flooding.

Keywords: water deficit; stress; hypoxia; physiological memory; tolerance to flooding.
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1. INTRODUCAO

O cucalipto € a espécie florestal mais plantada no Brasil,
ocupando uma drea de 7,6 milhoes de hectares, onde a regido
Norte representa 5% dessa drea de cultivo (IBA, 2023; IBGE,
2024). Esta planta arbérea possui um notavel potencial
industrial, em razao do seu rapido crescimento e da sua alta
produtividade, como matéria-prima para as
industrias madeireira, bioenergética e para producdo de
biocombustiveis (AMORIM et al, 2021; SANTOS;
REICHERT, 2022).

A producio de madeira e o crescimento do eucalipto
estdo diretamente relacionados com a disponibilidade de 4gua
no solo. Estudos mostram que o estresse hidrico causado
pelo déficit hidrico ou por condigbes de hipdxia é o principal
fator que inibe o eucalipto ao longo do seu desenvolvimento
(TAFUR et al.,, 2017; AMRUTHA et al., 2019; PITA et al,,
2023). No Amapa, o eucalipto enfrenta ambas as condicGes
de estresse hidrico: alagamento durante o inverno chuvoso e
déficit hidrico no verio (CODEVASF, 2021; IEPA, 2010).
Dessa forma, o eucalipto pode enfrentar diferentes condicGes
ambientais que prejudicam seu crescimento ao longo de todo
0 ano.

Entre os estresses abioticos, o estresse hidrico é um dos
principais fatores limitantes no crescimento das plantas, o
qual pode ser causado pelas condi¢des de alagamento ou
déficit hidrico (LAMERS et al., 2020; WANG; KOMATSU,
2022; ZHANG et al., 2023). A inibigao do crescimento é uma
das primeiras respostas morfofisiologicas ao estresse hidrico
causado pela reducio da producio de energia quimica
(LAMERS et al., 2020). O estresse por déficit hidrico é
causado quando a disponibilidade de 4gua no solo ¢ inferior
a demanda hidrica da planta. As respostas ao déficit hidrico
sdo coordenadas pela produgdo e sinalizacdio do acido
abscisico (ABA), que induz o fechamento estomatico para
reduzir a transpiragao foliar IMRAN et al., 2021; CHEN et
al., 2023).

O  estresse

servindo

por alagamento decorre da baixa
disponibilidade de oxigénio gerada pelo encharcamento de
agua no solo, que consequentemente limita as trocas gasosas
entre o solo e a raiz da planta (CHEN et al,, 2023). As
condi¢oes de hipoxia afetam drasticamente o metabolismo da
planta, pela reducdo da respiragio celular devido a inibi¢do
das rotas do Ciclo de Krebs e da cadeia de transporte de
elétrons mitocondrial (BAILEY-SERRES; VOESENEK,
2008; SAUTER, 2013; DANIEL; HARTMAN, 2024). A
aquisicdo de energia em condicoes de hipdxia ocorre pelo
aumento das reagoes da glicélise, sustentada pela ativagao da
rota da respiragdo anaerdbica, a qual é fundamental para
reciclar o NADH (BAILEY-SERRES; VOESENEK, 2008;
WANG; KOMATSU, 2022; DANIEL; HARTMAN, 2024).

Além disso, a sinalizagio molecular sob hipoxia ¢é
regulada pelo sistema de detecgiao de oxigénio mediado pelas
Plant Cysteine Oxidases (PCOs), que controlam a
estabilidade dos fatores de transcricio ERF-VIIs via via N-
degron dependente de oxigénio (RENZIEHAUSEN et al,,
2025). A estabilizacao desses fatores sob hipéxia induz genes
de resposta ao estresse, otimizando a sobrevivéncia da planta
durante o alagamento.

A baixa produgio de energia ocasionada pela respiracio
celular leva a redugao na sintese de DNA, RNA e proteinas,
e entre outros, causando consequentemente a inibicio do
crescimento da planta (BAILEY-SERRES; VOESENEK,
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2008; DANIEL; HARTMAN, 2024). A aclimatacio das
plantas a hipdxia envolve respostas morfologicas, fisiologicas
e anatbmicas, as quais sio coordenadas pela producio e
sinalizagdo do etileno nas rafzes (LIU et al., 2022; WANG;
KOMATSU, 2022). Algumas espécies em situagdes de
alagamento induzem a formacdo de aerénquima para
aumentar a disponibilidade e difusio de oxigénio
(PEDERSEN et al., 2020; FAGERSTEDT et al., 2024).

Essas respostas morfoanatomicas incluem formagio de
aerénquima, hipertrofia de lenticelas e emissio de raizes
adventicias, amplamente documentadas em plantas lenhosas
submetidas ao alagamento (MURTIC; HADZIC, 2025;
JERVIN-ANANTH et al, 2025). Além disso, espécies
arbéreas podem combinar respostas estruturais com ajustes
bioquimicos, como o aumento de atividades antioxidantes e
o redirecionamento do metabolismo energético, garantindo
maior tolerincia ao acimulo de ROS durante a hipdxia e
reoxigenacio (BIANUCCI et al., 2025; CHEN et al., 2025).

A aclimatagio ao modula¢oes
morfofisiologicas que permitem as plantas sobreviverem sob
condi¢bes de estresse, geralmente a custa do seu crescimento
(ZHANG et al, 2023). Uma das estratégias evolutivas
desenvolvidas pelas plantas ¢ a aquisicio de memoria a partir
da exposi¢ao prévia a um estresse ambiental. O priming é um
estado fisiolégico que prepara a planta para enfrentar um
estressor bidtico ou abiético (BALMER et al., 2015; LIU et
al, 2022; ROSSATTO et al, 2023). Esse processo ¢
desencadeado pela formacio de meméria, que induz uma
resposta mais rapida e eficiente, minimizando os danos
causados por eventos estressantes recorrentes (BALMER et
al.,, 2015; NOIA-JUNIOR et al., 2020).

Estudos mostram que o priming pode
intensificar a prontidio fisiolégica ao modular vias
antioxidantes, metabolismo energético e sinalizacdo
hormonal, incluindo etileno e ABA, especialmente sob
condi¢coes de hipéxia (BIANUCCI et al.,, 2025; MURTIC;
HADZIC, 2025).

O mecanismo do priming envolve alteragdes moleculares,
bioquimicas,
experiéncia da planta com o estresse anterior que podem
permanecer mesmo apds a recuperacio da planta
(MENEZES-SILVA et al,, 2017, GALVIZ et al, 2020;
GARCIA et al.,, 2021b; ). Entre essas alteracGes, destacam-se
os mecanismos epigenéticos, como as modificacbes nas
histonas e o remodelamento da cromatina que permitem um
acesso mais rapido a genes relacionados ao estresse,
acelerando as respostas de defesa, além da metilagdo do DNA,
que atua na manuten¢do da memoria do estresse ao longo do
tempo (ASWATHI et al., 2025).

Embora alguns estudos tenham explorado como o priming
facilita a aclimatacio aos estresses em diferentes fases do
desenvolvimento das plantas (Li et al., 2011; Wang et al,,
2015), ainda foi pouco investigado se a exposicdo a um tipo
especifico de estresse pode beneficiar a resposta da planta a
outros tipos de estresse (QUINONES-MARTORELLO et
al.,, 2023; ROSSATTO et al., 2023).

Além disso, ha lacunas importantes na literatura sobre
como espécies lenhosas (incluindo o eucalipto) integram
mecanismos de memoria para enfrentar multiplos estresses
em sequéncia, especialmente em ambientes onde déficit
hidrico e alagamento ocorrem recorrentemente (CHEN etal.,
2025; NGUMBI, 2025).

estresse  envolve

recentes

metabolicas e estruturais baseadas na
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Considerando-se que as plantas de eucalipto estdo
expostas aos estresses recorrentes de alagamento e déficit
hidrico no campo, o objetivo do estudo foi avaliar se as
respostas morfofisiolgicas das plantas sio mais eficientes em
um estresse hidrico recorrente de alagamento ou em
alternincia entre déficit hidrico e alagamento. A hipétese do
estudo supde que o priming nas plantas por estresse recorrente
de alagamento promove uma maior tolerancia ao alagamento
do que a alternancia ao priming induzido pelo déficit hidrico.

2. MATERIAL E METODOS
2.1. Condigbes de campo

O experimento foi conduzido na Universidade Federal
do Amapa (UNIFAP) no Campus Marco Zero entre os
meses de fevereiro a maio de 2023. Foram utilizadas mudas
de eucalipto com 100 dias de crescimento do hibrido
Eucalyptus pellita ¥. Muell x Eucalyptus brassiana S.T. Blake,
fornecidas pela empresa Amapa Florestal e Celulose S.A.
(AMCEL) em condi¢oes de casa de vegetacio.

As mudas de eucalipto foram transplantadas para vasos
de 6L preenchidos com Latossolo vermelho-amarelo. Apés o
transplantio as plantas foram cultivadas por 65 dias conforme
descrito em Mateus et al., 2021 para aclimatagdo ao ambiente.
Ap0s este perfodo as plantas foram submetidas aos seguintes
tratamentos (Figura 1), com trés repeticbes: Controle (C),
plantas induzidas ao priming por alagamento submetidas ao
alagamento (PAA), Plantas induzidas ao priming por déficit
hidrico submetidas ao alagamento (PDHA), e Plantas sem
priming submetidas ao alagamento (A).

Rega diaria
Déficit hidrico
Alogamento

128 dias

17 dias 16 dias 30 dias

\4/\ 65 dias

4 dias 16 dias 30 dias

1/‘ 65 dias
oy
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A
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Figura 1. Mudas de eucalipto submetidas as condi¢oes de estresse
hidrico: controle (C), priming por alagamento submetido ao
alagamento (PAA), priming por déficit hidrico submetido ao
alagamento (PDHA) e somente alagamento (A).

Figure 1. Eucalyptus seedlings subjected to water stress conditions:
control (C), flooding priming followed by flooding (FPF), water-
deficit priming followed by flooding (WDPF), and flooding only (F).

O priming foi induzido com base em protocolos que
promovam estresse leve o suficiente para manter a
integridade das mudas, mas capaz de desencadear respostas
de aclimatagdo. Assim, o priming desencadeado por déficit
hidrico durou quatro dias, devido ao aparecimento de murcha
visivel, sendo as plantas reidratadas imediatamente para evitar
danos irreversiveis. As plantas induzidas ao priming por
alagamento foram mantidas em condi¢es de alagamento por
17 dias, mantendo o nivel de 4gua de 2 cm acima do substrato,
até que apresentassem sinais de estresse. A falta de agua induz

um estado de estresse que tende a ser mais rdpido e severo do
que pelo alagamento, o que justifica a assimetria no periodo
de exposi¢do dos tratamentos. Apds a remogao do estresse
nos tratamentos PAA e PDHA as plantas foram mantidas por
16 dias na mesma condi¢iao do controle. Posteriormente as
plantas foram submetidas aos tratamentos PAA, PDHA e A,
permanecendo nestas condi¢des por 30 dias, sendo realizadas
analises fisiologicas com 8, 15 e 30 dias apds a imposicdo do
alagamento. As plantas foram colhidas para obtencio da
biomassa com 30 dias ap6s imposicido do alagamento.

2.2. Analise de crescimento

A altura das plantas foi mensurada a partir da base do
caule até seu 4pice em trés tempos: antes da imposi¢ao do
priming por alagamento, depois da imposicdo do priming por
alagamento e ap6s 30 dias de exposi¢do ao alagamento final,
utilizando uma régua. A partir da medicdo da altura, foi
calculada a taxa de crescimento relativo (TCR) pela seguinte
férmula: TCR = In (HI-HF) /(TI-TF), sendo altura final (HF),
altura inicial (HI), tempo final (TF) e tempo inicial (TT).
Foram calculadas duas taxas de crescimento relativo: a TCR1
avaliou o efeito do priming (estresse por alagamento ou déficit
hidrico) na inibicio do crescimento, ¢ a TCR2 objetivou
comparar a taxa de crescimento das plantas com e sem priming
submetidas ao alagamento final.

2.3. Teor Relativo de Agua

O teor relativo de agua (TRA) foi realizado com 8§, 15 e
30 dias apds a imposicao do alagamento. Foram coletados
discos foliares de folhas localizadas no terco médio da planta,
entre 8:00 e 9:00 horas da manha. Os discos foliares foram
pesados numa balanca de alta precisio 0,Img — 320g
(Shimadzu AUX320) para determinacio da massa fresca (Mf).
Em seguida, o material vegetal foi deixado em 4dgua destilada
por 24 horas no escuro, apés este periodo, os discos foliares
foram pesados para determinagdo da massa targida (Mt). O
material vegetal foi secado durante 2 dias em uma estufa a
55°C e pesado para obteng¢do da massa seca (Ms). O TRA foi
calculado pela seguinte formula (Shatp et al., 1990):

(Mf-Ms)

(McMs) * 100

TRA = 01)

em que: Mf representa a matéria fresca (g), Ms representa a matéria
seca (g) e Mt, a matéria targida (g).

2.4. Produgio de Biomassa

No 30° dia apds exposicao ao alagamento, as mudas
foram colhidas, e os 6rgios separados e colocados para secar
em uma estufa a 55°C durante 4 dias para obtencido da
matéria seca da planta. Em seguida, foram feitas pesagens
para determinar a biomassa da raiz (BR), do caule (BC), das
folhas (BF) e biomassa total (BT = BR + BC + BF). A partir
da biomassa dos 6rgaos da planta foi calculada a alocagao de
biomassa através da férmula (GARCIA et al., 2021b):

@0

@D 100

ALCB = 02)

em que: BO ¢ a biomassa do érgio (g) e BT representa a biomassa

total (g).

A razdo raiz/patte aérea foi determinada dividindo a
biomassa da raiz (BR) pela biomassa da parte aérea da planta
(BC + BF).

Nativa, Cuiaba, v. 14, n. 2, €20402, 2026.
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2.4. Anilise Estatistica

O experimento foi realizado em delineamento
inteiramente casualizado com quatro tratamentos e trés
repeticdes. Os dados foram submetidos a analise de variancia
(ANOVA). Para todos os parimetros que apresentaram
diferencas significativas, as médias foram comparadas pelo
teste de Tukey (p < 0,05) utilizando o software SISVAR. A
homogeneidade de variancias e a normalidade dos residuos
foram verificadas previamente.

3. RESULTADOS
3.1. Avaliagdo do estresse hidrico durante a indugio do
priming

Durante a indu¢io do priming por alagamento as plantas
sob PAA apresentaram redugio significativa do TRA para
85% * 2, em comparagido aos tratamentos que nao estavam
sob estresse de alagamento no momento da medigio: C (98%
*+2), A (93% * 3,38) e PDHA (100% * 0,33) (p<0,05; Figura
2). Ndo houve diferenca significativa no TRA entre os
tratamentos durante a inducdo do priming por déficit hidrico
(p = 0,1354).
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Figura 2. Teor relativo de agua (TRA) de mudas de eucalipto
avaliadas em 8, 15 e 30 dias apds a imposigio do alagamento. As
plantas foram expostas a quatro tratamentos: C (controle); PAA
(induzidas ao priming por alagamento e submetidas ao alagamento
final); PDHA (induzidas ao priming por déficit hidrico e submetidas
a0 alagamento final) e A (submetidas ao alagamento final). * indicam
diferencas significativas entre os tratamentos por teste de Tukey, p
< 0.05 (n=3*SEM).

Figure 2. Relative water content (RWC) of eucalyptus seedlings
evaluated at 8, 15, and 30 days after flooding imposition. Plants were
subjected to four treatments: C (control); FPF (flooding priming
followed by final flooding); WDPF (water-deficit priming followed
by final flooding); and F (final flooding only). * indicates significant
differences among treatments according to Tukey's range test, p <
0.05 (n =3 £ SEM).

3.2. Efeito do priming no teor relativo de agua sob
alagamento prolongado

As respostas das plantas submetidas ao alagamento final
foram avaliadas aos 8, 15 e 30 dias. Na primeira avaliagao (8
dias), as plantas PDHA apresentaram TRA de 66% =+ 1
(redugio de 34 %), enquanto os demais tratamentos
apresentaram: C = 74% % 2,08 (redugao de 26%), A = 76%
* 1,76 (reducdo de 24%) e PAA = 76,33% * 2.4 (reducio de
23,7%). Aos 15 dias, o tratamento A apresentou o menor
TRA (75% % 2,03) em comparagdo com PAA (84% =+ 4),
PDHA (85% * 2,33) e C (89% * 1,80).

A continuidade do alagamento até o 30° dia provocou
uma queda no TRA para 62%%291 nas plantas sob A,
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enquanto as plantas submetidas ao priming por déficit hidrico
(PDHA, 82% * 1) e ao priming por alagamento (PAA, 84% =+
3) ndo diferiram do controle (C = 84% % 2) (Figura 1). Tanto
o priming por alagamento quanto o priming por déficit hidrico
atenuaram a queda do TRA durante o alagamento final.

3.3. Respostas de crescimento ao priming e ao
alagamento

Antes da imposicao dos tratamentos foi observado que as
plantas ndo apresentavam diferencas nas alturas. Esses
resultados corroboram com Vellini et al. (2008) que ndo
observaram variacdo na altura de Ewcalyptus grandis x E.
urophylla e de E. camaldulensis x E. spp submetidos a diferentes
regimes hidricos. As plantas PAA tiveram uma menor altura
de caule de 62,67 cm, crescendo apenas 4,33% em relagdo a
altura anterior, enquanto A exibiu uma altura do caule de 80
cm, C de 80 cm e PDHA de 76,67cm, crescendo 31,33%,
19,60% e 22,79% em relacio a altura inicial. Apds a
imposicio do alagamento, foi verificado que as plantas sob
alagamento tiveram uma menor altura do caule (p=0,05)
quando comparada ao tratamento C (Figura 3).
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Figura 3. Altura (cm) de mudas de eucalipto avaliadas no inicio do
experimento (0 dias), apds indugdo do priming (17 dias) e apds
exposi¢io ao alagamento (41 dias). As plantas foram submetidas aos
seguintes tratamentos: C (controle); PAA (induzidas ao priming por
alagamento e submetidas ao alagamento final); PDHA (induzidas ao
priming por déficit hidrico e submetidas ao alagamento final) e A
(submetidas ao alagamento final). * indicam valores significativos
por teste de Tukey, p < 0.05 (n=3£SEM).

Figure 3. Plant height (cm) of eucalyptus seedlings measured at the
beginning of the experiment (0 days), after priming induction (17
days), and after flooding exposure (41 days). Plants were subjected
to the following treatments: C (control); FPF (flooding priming
followed by final flooding); WDPF (water-deficit priming followed
by final flooding); and F (final flooding only). * indicates significant
differences according to Tukey's range test (p < 0.05;n =3 = SEM).

Em relacio a TCR1 ndo foram observadas diferencas
significativas entre os tratamentos (p=0,0798). Com a
imposicio do alagamento final, foi observado que PAA
apresentou uma maior TCR2 em relagio aos outros
tratamentos expostos ao estresse. As plantas sob A
apresentaram a menor TCR2 (Figura 4). Segundo Pereira et
al. (2010), a TCR ¢ uma estimativa da eficiéncia da planta em
acumular matéria seca, sendo assim, pode-se inferir que as
plantas com maiores acimulos possuem maior possibilidade
de tolerar o estresse hidrico. Em situacoes de estresse, as
plantas diminuem o investimento no seu crescimento em
favor de estratégias de sobrevivéncia, ou seja, quando
expostas a alagamentos, a ndo ser em alguns casos de
submersdo, as plantas reduzem o crescimento das partes
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aéreas (BAILEY-SERRES; VOESENEK, 2008). Na Figura
5, observa-se a condicao final de desenvolvimento das mudas
de eucaliptos expostas aos diferentes regimes hidricos
delineados no presente trabalho.
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Figura 4. Taxa de crescimento (dia™) de mudas de eucalipto para
avaliagdo do crescimento durante a inducio do priming (TCR1) e
durante a exposi¢io ao alagamento (TCR2). As plantas foram
submetidas aos seguintes tratamentos: C (controle); PAA (induzidas
a0 priming por alagamento e submetidas ao alagamento final); PDHA
(induzidas ao priming por déficit hidrico e submetidas ao alagamento
final) ¢ A (submetidas ao alagamento final). Letras diferentes
indicam diferencas significativas entre os tratamentos por teste de
Tukey, p < 0.05 (n=3+SEM).

Figure 4. Growth rate (day™') of eucalyptus seedlings assessed
during the priming induction phase (RGR1) and during flooding
exposure (RGR2). Plants were subjected to the following
treatments: C (control); FPF (flooding priming followed by final
flooding); WDPF (water-deficit priming followed by final flooding);
and F (final flooding only). Different letters indicate significant
differences among treatments according to Tukey's range test (p <
0.05;n = 3 + SEM).

Figura 5. Fotografias ilustrativas da condi¢io final de
desenvolvimento das mundas de eucalipto que foram expostas as
quatro condi¢des hidricas, ap6s o encerramento do experimento. A
= Controle (C); B = Plantas sem priming submetidas ao alagamento
(A); C = Plantas induzidas ao priming por déficit hidrico submetidas
ao alagamento (PDHA); D = plantas induzidas ao priming por
alagamento submetidas ao alagamento (PAA).

Figure 5. Representative photographs showing the final
developmental status of eucalyptus seedlings exposed to four water-
regime treatments at the end of the experiment. (A) Control (C); (B)
non-primed plants subjected to flooding (F); (C) plants subjected to
water-deficit priming followed by flooding (WDPF); and (D) plants
subjected to flooding priming followed by flooding (FPF).

34. O priming altera a partigio de biomassa
favorecendo as raizes

Foi observado que o efeito do priming causou alteragio na
aloca¢do de biomassa na raiz e na relagdo raiz/patte aérea.

Nio houve efeito do priming na biomassa da raiz (p = 0,38),
caule (p = 0,38), folha (p = 0,47) e na alocacio de biomassa
no caule (p = 0,34) e na folha (p = 0,11). Dessa forma, foi
verificado que o priming apenas causou alteracbes no
investimento de biomassa para o sistema radicular das mudas
de eucalipto. As plantas sob tratamento PAA apresentaram
maior relacio raiz/parte aérea (0,33 g g'), seguido por
PDHA (0,27 gg ™), A (0,22 gg™) e C (0,19 g g™). A alocagdo
de biomassa na raiz foi superior em PAA (25%), seguido por
PDHA (21%), A (18%) e C (16%) (Figuras 6 a 8).
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Figura 6. Producido de biomassa (g) de mudas de ecucalipto. As
plantas foram submetidas aos seguintes tratamentos: C (controle);
PAA (induzidas ao priming por alagamento e submetidas ao
alagamento final); PDHA (induzidas ao priming por déficit hidrico e
submetidas ao alagamento final) ¢ A (submetidas ao alagamento
final). Letras diferentes indicam diferencas significativas entre os
tratamentos por teste de Tukey, p < 0.05 (n=3£SEM).

Figure 6. Biomass production (g) of eucalyptus seedlings. Plants
were subjected to the following treatments: C (control); FPF
(flooding priming followed by final flooding); WDPF (water-deficit
priming followed by final flooding); and F (final flooding only).
Different letters indicate significant differences among treatments
according to Tukey's range test, p < 0.05 (n=3+SEM).
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Figura 7. Alocagdo de biomassa (%) na raiz, caule e folha de mudas
de eucalipto. As plantas foram submetidas aos seguintes
tratamentos: C (controle); PAA (induzidas ao priming por alagamento
e submetidas ao alagamento final); PDHA (induzidas ao priming por
déficit hidrico e submetidas ao alagamento final) e A (submetidas ao
alagamento final). Letras diferentes indicam diferencas significativas
entre os tratamentos por teste de Tukey, p < 0.05 (n=3£SEM).
Figure 7. Biomass allocation (%) in roots, stems, and leaves of
cucalyptus seedlings. Plants were subjected to the following
treatments: C (control); FPF (flooding priming followed by final
flooding); WDPF (water-deficit priming followed by final flooding);
and F (final flooding only). Different letters indicate significant
differences among treatments according to Tukey's range test, p <
0.05 (n=3%SEM).
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Figura 8. Rela¢do raiz/parte aérea (g g') de mudas de eucalipto. As
plantas foram submetidas aos seguintes tratamentos: C (controle);
PAA (induzidas ao priming por alagamento e submetidas ao
alagamento final); PDHA (induzidas ao priming por déficit hidrico e
submetidas ao alagamento final) ¢ A (submetidas ao alagamento
final). Letras diferentes indicam diferencas significativas entre os
tratamentos por teste de Tukey, p < 0.05 (n=3£SEM).

Figure 8. Root-to-shoot ratio (g g™') of eucalyptus seedlings. Plants
were subjected to the following treatments: C (control); FPF
(flooding priming followed by final flooding); WDPF (water-deficit
priming followed by final flooding); and F (final flooding only).
Different letters indicate significant differences among treatments
according to Tukey's range test, p < 0.05 (n=3+SEM).

4. DISCUSSAO
4.1. Aumento da biomassa radicular e o papel
do priming na tolerincia a hipoxia

De acordo com estes resultados é possivel inferir que o
efeito do priming nas mudas de eucalipto reduziu o impacto
do estresse por alagamento, devido ao aumento da alocagio
de biomassa na raiz e da relacio raiz/patte aérea. A raiz é o
primeiro 6rgao da planta a perceber o estresse por
alagamento através da diminuicdo do nivel de oxigénio
(hip6xia), induzindo o aumento da produgao do etileno. Este
horménio desencadeia a sinalizacdo ao estresse por
alagamento que resulta na expressao de genes que coordenam
as respostas de tolerancia (LANGAN et al.,, 2022; DANIEL;
HARTMAN, 2024).

Além do papel do etileno, estudos recentes demonstram
que a percepcio molecular da hipéxia depende da
estabilidade dos fatores de transcricio ERF-VIIs, regulados
pelas Plant Cysteine Oxidases (PCOs), que funcionam como
sensores diretos de oxigénio. Sob baixa disponibilidade de Ox,
a menor atividade das PCOs impede a degradacio dos ERF-
VIIs via via N-degron, permitindo a ativacio de genes
hipoxia-responsivos e aumentando a sobrevivéncia durante o
alagamento (RENZIEHAUSEN et al, 2025). Essa
integracio entre etileno, PCOs e ERF-VIIs complementa a
explicacio fisiolégica para a maior resiliéncia observada nas
mudas primadas.

O aumento na alocacao de biomassa nas mudas sob PAA
pode ter favorecido as plantas ao reduzir os efeitos do
estresse hidrico por alagamento, tomando como hipotese
explicativa a formagao de novas raizes contendo aerénquimas
(PEDERSEN et al., 2020; SAUTER, 2013).

Embora este estudo ndo tenha realizado analises
anatomicas, a literatura demonstra que o alagamento pode
induzir aerénquima, hipertrofia de lenticelas e emissio de
raizes adventicias como estratégias centrais para melhorar a
difusio interna de oxigénio em espécies lenhosas (MURTIC;
HADZIC, 2025; JERVIN-ANANTH et al., 2025). Esses
mecanismos aumentam a oxigenagio dos tecidos e sustentam
a manutenc¢do do metabolismo energético durante a hipéxia.
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A presenca de aerénquimas aumenta as reservas de
oxigénio para a planta, proporcionando uma maior producio
de energia, a qual favorece a manutencio do transporte
hidrico pela maior ativagdo das aquaporinas.

Sob condi¢bes de alagamento, a condutividade hidraulica
das plantas é reduzida devido a queda na produgio de ATP,
a acidificacdo citosoélica e ao aumento de espécies reativas de
oxigénio, resultantes do acesso limitado ao oxigénio
(TOURNAIRE-ROUX et al, 2003; TAN et al, 2018;
KAPILAN et al, 2018; KUDOYAROVA et al, 2022;
HAVERROTH et al, 2024). Esses processos inibem a
expressdo génica e a atividade das aquaporinas e, como
consequéncia, a absor¢do de 4gua pelas raizes é limitada,
levando a desidratacdo da planta (TOURNAIRE-ROUX et
al,, 2003; KUDOYAROVA et al,, 2022; HAVERROTH et
al.,, 2024).

Esse efeito pode ser parcialmente mitigado quando o
priming ativa antecipadamente sistemas antioxidantes, como
demonstrado por Bianucci et al. (2025), que observaram
maior controle de ROS, acimulo de moléculas redox
protetoras e manutencdo da integridade celular em plantas
submetidas a estresses combinados. Assim, o priming pode
ter reduzido danos oxidativos durante o alagamento final
neste estudo.

Quifiones Martorello et al. (2023) observaram a formacao
de aerénquima e reducdo da biomassa radicular em Ewcalyptus
camaldnlensis, enquanto os clones de Salix apresentaram
aumento radicular além de aerénquimas que os ajudaram a
tolerar quando expostos a estresses sequenciais de
alagamento e seca. Efeito semelhante ao observado neste
trabalho foi relatado por Wang et al. (2015), que observaram
que em plantas de trigo o priming melhorou o estado hidrico
da planta frente as condi¢oes de estresse.

O presente estudo sugere que a pré-exposi¢io ao
alagamento pode ter desencadeado nio apenas alteragoes
estruturais potenciais (aerénquima como hipdtese), mas
também ativacio antecipada de defesas metabdlicas, como
observado em outras espécies lenhosas expostas a estresses
recorrentes (CHEN et al., 2025). Desta forma, os resultados
indicam que a exposi¢ao prévia a condi¢oes de alagamento e
déficit hidrico aumentou a tolerancia da planta ao
alagamento.

E importante considerar que as exposi¢Oes a0s estresses
diferitam em duracdo e severidade: o priming por déficit
hidrico foi mais curto (4 dias até a murcha) porém mais
severo do que o priming por alagamento (17 dias). Hssa
diferenca pode afetar a comparagio entre os tratamentos.
Além disso, o baixo teor relativo de agua observado nas
plantas PDHA merece atengao. O TRA de 66% nas plantas
PDHA ao oitavo dia de alagamento indica estresse severo,
proximo a murcha permanente. Isso pode refletir a maior
severidade do déficit hidrico ou que o perfodo de recuperacio
de 16 dias foi insuficiente pata a reidratacio completa antes
do alagamento final. Ndo foram feitas medi¢es do TRA
antes do inicio de exposicdo ao alagamento final, portanto
nio se pode afirmar que as plantas PDHA estavam
totalmente recuperadas, sendo uma limitacio a ser explorada
em estudos futuros.

Essa distin¢ido na intensidade dos estimulos de priming é
coerente com observagdes em plantas lenhosas, nas quais
eventos estressantes severos podem gerar “efeitos legados”
fisiolégicos duradouros, alterando a capacidade de resposta
a0 estresse subsequente (NGUMBI, 2025). A severidade do
déficit hidrico pode ter desencadeado alteragdes metabdlicas
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profundas que ndo foram totalmente revertidas durante o
periodo de recuperacio, como também observado em
espécies sob estresses sequenciais, sugerindo que a meméria
fisiolégica negativa pode limitar respostas adaptativas
posteriores (BIANUCCI et al., 2025).

Diferentemente do observado neste estudo, alguns
trabalhos que analisaram o efeito do alagamento em eucalipto
verificaram reducGes na matéria seca da raiz sob condicoes
de hipéxia (ARGUS et al,, 2015; TAFUR et al,, 2017b). Isla
et al. (2014), por exemplo, ao avaliarem as respostas de cinco
espécies arbéreas a salinidade e ao alagamento, notaram que
Acacia salicina, Encalyptus camaldulensis e E. occidentalis tiveram
reducdo na massa seca da raiz em condi¢do de alagamento,
enquanto as duas plantas tolerantes, Casuarina obesa e C. glanca,
aumentaram a matéria seca na raiz.
divergentes podem indicar que estas respostas morfologicas
sdo coordenadas pelas caracteristicas genéticas dos gendtipos
de eucalipto.

Esse padrio de variagdo interespecifica é amplamente
descrito em plantas lenhosas submetidas ao alagamento, onde
a formacdo de aerénquima, o remodelamento do sistema
radicular, a eficiéncia antioxidante e o ajuste hormonal
diferem substancialmente entre genétipos (BU et al., 2025;

Esses resultados

MURTIC; HADZIC, 2025; JERVIN-ANANTH et al., 2025).

Assim, é plausivel que os materiais genéticos utilizados neste
estudo apresentem maior propensio a reestruturagio
radicular sob hipdxia, o que explicaria o aumento de biomassa
observado nas raizes primadas por alagamento.

4.2. O priming atenuou os efeitos do alagamento no
crescimento das mudas

Embora a biomassa aérea total nao tenha apresentado
reducgio estatistica, a tendéncia de menor ctescimento em
altura sugere que a planta prioriza a manuten¢do metabdlica
em vez da expansio vertical.

O crescimento do caule das mudas de eucalipto foi
reduzido quando as plantas foram expostas as condi¢es de
alagamento. Outros estudos também observaram inibigao do
crescimento do eucalipto quando submetido ao alagamento
(ARGUS etal., 2015; TAFUR et al., 2017b; QUEIROZ et al.,
2017). A inibicdo do crescimento sucede em tresposta a
producio e sinalizagao do etileno na planta, o qual inibe a
divisao, a expansdo celular, a sintese de DNA e proteinas, e
limita a quebra de amido e o metabolismo de carboidratos
(BAILEY-SERRES; VOESENEK, 2008, VOESENEK;
BAILEY-SERRES, 2015).

A inibicio no crescimento da planta também ¢é uma
consequéncia da crise energética causada pela baixa
disponibilidade de O2, o que reduz os processos que
demandam muita energia. As plantas sob alagamento
induzem o fechamento estomatico para diminuir a perda de
dgua por transpiracdo, o que consequentemente reduz a
sintese de fotoassimilados em raziao da menor entrada e
fixacgio de CO:2 (ARGUS et al, 2015; VOESENEK;
BAILEY-SERRES, 2015; TAFUR et al., 2017a;).

Esse padrio ¢ tipico da estratégia de quiescéncia descrita
para plantas sob hipéxia, na qual o crescimento ¢
temporariamente reduzido para conservar oxigénio e energia,
permitindo a manutenc¢io de fungdes essenciais (LORETT et
al.,, 2016; BU et al., 2025).

E possivel que as plantas induzidas ao priming por
alagamento tenham tido uma maior taxa de crescimento
devido a produgdo de rafzes novas com aerénquima que

reduziram a inibicdo fotossintética pela maior condutividade
hidraulica, além de uma maior respiracio pelo maior
suprimento de oxigénio, como observado em outros estudos
(PEDERSEN et al., 2020; DANIEL; HARTMAN, 2024).

Além disso, o priming pode ter permitido a ativacdo
precoce de mecanismos antioxidantes e ajustes no
metabolismo energético, reduzindo danos associados a
formacido de ROS durante a hipéxia e reoxigenagio - um
fenémeno amplamente descrito em espécies submetidas a
estresses sequenciais (BIANUCCI et al., 2025; MURTIC;
HADZIC, 2025), conforme Figura 9.

PRIMING POR ( ]
ESTRATEGIAS DE :
ALAGAMENTO —_— ACLIMATACAD _ AERENGUIMA

CRESCIMENTO
PRIMING POR DEFICIT
HIDRICO

Figura 9. Esquema representativo do efeito do priming por
alagamento e do priming por déficit hidrico no crescimento e no
estado hidrico do eucalipto frente ao estresse por alagamento.
Figure 9. Schematic representation of the effects of flooding
priming and water-deficit priming on the growth and water status
of eucalyptus under flooding stress.

5. CONCLUSOES

A inducdo do priming por alagamento em mudas de
eucalipto pode ser uma estratégia pratica para aumentar a
tolerancia ao alagamento, reduzindo o dano ao crescimento
da planta. Do ponto de vista do manejo, recomenda-se
submeter as mudas a um periodo prévio de alagamento
controlado, seguido de uma fase de recuperacdo, que é
fundamental para o desenvolvimento da tolerancia da planta
antes do plantio em 4reas sujeitas a alagamento sazonal, como
as varzeas do Amapd. Esse condicionamento prévio
promove alteragdes morfologicas, especialmente o aumento
da alocagio de biomassa para as raizes, o que contribui para
a manuteng¢do do equilibrio hidrico e do crescimento sob
condi¢oes de hipoxia.

Estudos adicionais sio necessarios para confirmar esses
achados em campo, entender melhor os mecanismos
moleculares envolvidos nesse comportamento, se o padrao
se repete em outras cultivares, espécies e também entender
melhor se existe uma memoria epigenética relacionada aos
ganhos observados.

Apesar limitacSes, o priming por
recorrente de alagamento mostra-se como uma pratica viavel
para a producio de mudas mais resilientes em cultivos de
regides sujeitas a alagamentos periddicos.

Considerando o aumento da frequéncia de eventos
extremos associados as mudancas climaticas, estratégias de
condicionamento prévio como o priming tornam-se ainda
mais para florestais  sustentaveis,
contribuindo para a resiliéncia das plantacGes, a reducio de
perdas e a melhoria do desempenho de mudas plantadas em
ambientes suscetiveis ao alagamento.

dessas estresse

relevantes sistemas
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