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RESUMO

As mudanças climáticas têm afetado os padrões de precipitação e tornando cada

vez mais comuns eventos de alagamento em áreas antes não alagáveis. Apesar

disso, os conhecimentos sobre os aspectos de tolerância de árvores ao excesso de

água no solo ainda são limitados. Este estudo buscou compreender mecanismos

fisiológicos e bioquímicos envolvidos na tolerância diferencial de clones de eucalipto

ao alagamento e avaliar como a hidráulica da planta é afetada durante e após esse

estresse. Foram avaliados dois clones, sensível e tolerante, submetidos a sete dias

de alagamento e 30 dias de recuperação. O excesso de água reduziu

significativamente a magnitude das trocas gasosas, comprometendo a fotossíntese

por fatores fotoquímicos, bioquímicos e difusionais. As plantas sensíveis ao

alagamento sofreram disfunção hidráulica severa, com reduções no potencial hídrico

e maior embolismo, dificultando a recuperação do transporte de água. Após o

alagamento, o clone tolerante recuperou sua performance fotossintética e a

capacidade de hidratação, enquanto o sensível não. A tolerância diferencial ao

alagamento parece estar mais associada à fase de reoxigenação pós-alagamento. O

estudo destacou que as limitações bioquímicas, hidráulicas e difusionais são cruciais

para a resiliência ao alagamento e à recuperação pós-estresse. O clone tolerante

demonstrou maior resiliência fotossintética e recuperação hídrica pós-alagamento,

sublinhando a importância dos mecanismos de adaptação fotossintética e da

capacidade hidráulica. A eficácia na manutenção da hidratação e no controle de

embolismos mostrou-se essencial para a tolerância ao alagamento. Estes resultados

podem ser aplicados em estratégias de manejo e melhoramento genético,

apontando para a importância de investigar mais detalhadamente os mecanismos

antioxidantes e diferentes intensidades de alagamento para melhorar a adaptação

ao estresse hídrico.

Palavras-chave: fotossíntese, hidráulica, hipóxia, reoxigenação, xilema

CARVALHO, Pablo Henrique Nunes de, D.Sc., Universidade Federal de Viçosa,
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ABSTRACT

Climate change has affected precipitation patterns, making flooding events

increasingly common in previously non-flooded areas. Despite this, knowledge about

the tolerance of trees to excess soil water remains elusive. This study aimed to

understand the physiological and biochemical mechanisms involved in the differential

flood tolerance of eucalyptus clones and to assess how the plant's hydraulics are

affected during and after this stress. Two clones, one sensitive and one tolerant,

were subjected to seven days of flooding followed by 30 days of recovery. The

excess water significantly reduced the magnitude of gas exchanges, impairing

photosynthesis due to photochemical, biochemical, and diffusional factors. The

sensitive plants experienced severe hydraulic dysfunctions, with reductions in water

potential and increased embolism, hindering water transport recovery. After flooding,

the tolerant clone recovered its photosynthetic performance and hydration capacity,

while the sensitive one did not. The differential tolerance seems to be more

associated with the post-flood reoxygenation phase. The study highlighted that

biochemical, hydraulic, and diffusional limitations are crucial for resilience to flooding

and post-stress recovery. The tolerant clone demonstrated superior photosynthetic

resilience and post-flood hydraulic recovery, underscoring the importance of

photosynthetic adaptation mechanisms and hydraulic capacity. Maintaining hydration

and controlling embolism proved essential for flood tolerance. These results can be

applied in management and genetic improvement strategies, indicating the

importance of further investigating antioxidant mechanisms and different flooding

intensities to enhance adaptation to water stress.

Keywords: hydraulics, hypoxia, photosynthesis, reoxygenation, xylem.
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1. Introdução 

O atual panorama climático global vem causando alterações nos regimes hídricos, 

aumentos de temperatura e concentrações atmosféricas de CO₂, fatores que, em conjunto, têm 

afetado os ecossistemas florestais (Bailey-Serres et al., 2012; Kreuzwieser & Rennenberg, 

2014; Wingfield et al., 2015; Chappelka & Grulke, 2016). Esses fatores influenciam os eventos 

de precipitação, ocasionando secas em algumas regiões e chuvas excessivas em outras, tornando 

mais comuns enchentes e alagamentos que podem levar à submersão parcial ou total das plantas 

(Sasidharan et al., 2017; Fukao et al., 2019). Com efeito, em decorrência das mudanças 

climáticas, episódios de alagamentos têm se tornado cada vez mais frequentes (Bailey-Serres 

et al., 2012), prejudicando especialmente as árvores não adaptadas a esse estresse. 

Com mais de 16% das terras cultivadas em todo o mundo afetadas pelo alagamento 

(Ploschuk et al., 2018), e uma área superior a 17 milhões de km2 sujeita a inundações (Voesenek 

& Sasidharan, 2013), torna-se indispensável compreender os mecanismos pelos quais as plantas 

respondem a esse estresse ambiental, a fim de desenvolverem-se estratégias de manejo eficazes 

e práticas que possam mitigar os impactos negativos das mudanças climáticas nos ecossistemas 

florestais. Isso inclui a identificação de genótipos mais tolerantes ao alagamento, que possam 

ser utilizados em programas de melhoramento para aumentar a resiliência das florestas e a sua 

sustentabilidade em um cenário de clima em transformação (Matallana-Ramirez et al., 2021). 

O excesso de água no solo cria um estresse complexo e multidimensional que afeta 

negativamente o desenvolvimento das plantas e a sua produtividade (Bailey-Serres & Colmer, 

2014; Sasidharan et al., 2017; Fukao et al., 2019). Em condições de alagamento, a água ocupa 

os poros de ar do solo, saturando-os e restringindo a disponibilidade de oxigênio para as raízes 

(i.e., hipóxia/anoxia) (Olmo-Vega et al., 2017). Como consequência, a taxa de difusão dos gases 

é drasticamente reduzida, limitando a absorção de oxigênio e acionando o metabolismo 

respiratório fermentativo, que é altamente ineficiente (Geigenberger, 2003; Bailey-Serres & 

Colmer 2014; Sasidharan & Voesenek, 2015; Olmo-Vega et al., 2017). Associado ao estresse 

causado nas raízes, ocorrem alterações fisiológicas na parte aérea das plantas, principalmente 

com relação ao rápido fechamento estomático e às reduções das taxas de assimilação líquida de 

CO₂ (A), taxas transpiratórias (E), além de reduções da eficiência fotoquímica do fotossistema 

II (Fv/Fm) e dos potenciais hídricos (Ψw) (Sasidharan et al., 2017; Fukao et al., 2019). Essas 

alterações levam a um comprometimento global da fotossíntese, gerando crises energéticas e 

hídricas que podem, em última instância, culminar em fome de carbono, impactando o 



11 
 

 

crescimento e desenvolvimento das plantas (Bailey-Serres et al., 2012; Kreuzwieser & 

Rennenberg, 2014; Tamang & Fukao, 2015). As reduções na magnitude da transpiração 

reduzem a absorção e o transporte de água e nutrientes do solo. Acredita-se que a redução da 

condutância estomática (gs) esteja ligada à redução da condutividade hidráulica da planta 

(Kplanta), juntamente com uma menor permeabilidade de membranas mediada por aquaporinas, 

o que pode limitar a absorção de água e nutrientes, resultando em um déficit hídrico durante e 

após o alagamento (Kreuzwieser & Rennenberg, 2014; Menezes‐Silva et al., 2019; Toral-Juárez 

et al., 2021). Reduções no potencial hídrico do xilema podem resultar na entrada de ar nas 

células condutoras (i.e., cavitação), levando à expansão de bolhas de ar e bloqueio do transporte 

de água no xilema (i.e., embolismo). Esse processo foi recentemente demonstrado em uma 

planta herbácea por Haverroth et al. (2024), mas ainda não há evidências diretas desse 

fenômeno ocorrendo em árvores submetidas ao alagamento. 

Além dos efeitos durante o alagamento per se, a reoxigenação pós-alagamento traz 

consigo outros estresses (Tamang & Fukao, 2015). A repentina reexposição ao oxigênio 

atmosférico pode resultra em dano oxidativo significativo e quedas adicionais na condutividade 

hidráulica das plantas, o que pode causar dessecação e morte das folhas mesmo com 

disponibilidade de água no solo (Fukao et al., 2011). A reoxigenação pós-alagamento 

desencadeia o aumento da produção de espécies reativas de oxigênio (EROs) (Da-Silva & do 

Amarante, 2020), o que pode levar a danos celulares e à queda na condutividade hidráulica 

(Haverroth et al., 2024). Portanto, a sobrevivência das plantas ao alagamento depende, 

igualmente, de sua capacidade de limitar ou suportar as alterações fisiológicas e hidráulicas que 

ocorrem durante e após o estresse de alagamento (Bailey-Serres et al., 2012). 

De modo a amenizar os efeitos da hipóxia, as plantas podem ativar uma série de 

mecanismos morfológicos, fisiológicos e bioquímicos. Algumas espécies adaptadas a 

ambientes sujeitos ao alagamento desenvolvem raízes adventícias e aerênquima, modificações 

que permitem a entrada do oxigênio atmosférico pelos poros permeáveis a gases no caule 

próximos à origem das raízes adventícias e pelas próprias raízes, que crescem na superfície da 

água em contato com a atmosfera (Olmo-Vega et al., 2017; Yamauchi et al., 2018; Fukao et al., 

2019).  Espécies que não apresentam essas adaptações, por seu turno, podem lançar mão de 

processos metabólicos para tolerar o estresse, mantendo o armazenamento de carboidratos e a 

produção de energia para respiração anaeróbica, ativam seu sistema antioxidante para reduzir 

os níveis de EROs, além de vias de sinalização mediadas pelo ácido abscísico (ABA) e etileno 
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(Bailey-Serres & Voesenek, 2008; Bailey-Serres & Colmer, 2014; Olmo-Vega et al., 2017; 

Medina et al., 2019). 

No tocante às florestas plantadas, sua contribuição à economia global é significativa. 

Somente no Brasil, no ano de 2023, a área total de florestas plantadas atingiu 10,2 milhões de 

hectares, com larga predominância de eucaliptais (76%) (IBÁ, 2024). O sucesso da 

eucaliptocultura decorre da grande variedade de espécies e híbridos com distintas características 

que melhor se adaptam às diferentes regiões do país (Gonçalves et al., 2013). Contudo, perdas 

na produção têm ocorrido devido a períodos de chuvas mais prolongadas e problemas 

temporários de drenagem do solo (Leite et al., 2014). Apesar da enorme importância 

econômica, ecológica e social dos ecossistemas florestais, o conhecimento sobre aspectos de 

tolerância ao alagamento em árvores é muito menos compreendido do que em espécies 

herbáceas (Kreuzwieser & Rennenberg, 2014). Em todo o caso, sabe-se que as plantas 

conseguem ajustar seu metabolismo e desenvolvimento ao alagamento do solo, mas ainda há 

dúvidas sobre como esses ajustes diferem entre genótipos tolerantes e sensíveis (Harguindeguy 

et al., 2017; Medina et al., 2019; Haverroth et al., 2024). No caso dos eucaliptos, a variação na 

tolerância ao excesso de água entre genótipos estaria relacionada a mecanismos bioquímicos de 

proteção (e.g. sistemas antioxidantes) mais eficientes e à maior resiliência hidráulica? Os danos 

na raiz causados pelo alagamento poderiam resultar em um desacoplamento planta-solo, 

gerando, portanto, quedas nos potenciais hídricos na parte aérea e embolismo nas folhas e 

caules? E quanto à recuperação pós-alagamento, o bloqueio do transporte de água no xilema 

poderia limitar a recuperação do potencial hídrico, reduzindo a resiliência de genótipos mais 

sensíveis ao alagamento? 

Embora alguns estudos com diferentes espécies de plantas sob alagamento sugiram que 

o desacoplamento planta-solo possa resultar em embolismo no xilema de folhas e caules, 

afetando a continuidade da coluna de água e dificultando a recuperação das plantas após o 

estresse (Mozo et al., 2021; Haverroth et al., 2024), ainda há poucas informações sobre como 

esse processo ocorre em eucaliptos. Registre-se que há uma variação interespecífica entre 

clones de eucalipto quanto à tolerância ao excesso de água no solo e à deficiência de oxigênio 

(Cusati et al., 2013; Harguindeguy et al., 2017; Medina et al., 2019). Entretanto, pouco se sabe 

sobre as alterações fisiológicas e/ou bioquímicas associadas a características hidráulicas que 

poderiam explicar a tolerância diferencial de genótipos dentro da mesma espécie ao estresse 

por alagamento (Curi, 2000; Kogawara et al., 2006; Harguindeguy et al., 2017; Medina et al., 

2019; El-Yazel et al., 2020). Neste trabalho, buscou-se compreender mecanismos fisiológicos 
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e bioquímicos envolvidos na tolerância diferencial de clones de eucalipto ao alagamento e 

avaliar como a hidráulica da planta é afetada durante e após o estresse. Além disso, investigou-

se se um possível desacoplamento planta-solo produziria quedas nos potenciais hídricos na 

parte aérea e embolismo nas folhas, o que dificultaria a recuperação de plantas de eucalipto 

após o alagamento. 

2. Material e Métodos 

2.1. Material vegetal, desenho experimental, e imposição do alagamento 

Mudas de dois clones de Eucalyptus spp., com tolerância diferencial ao alagamento, 

com base em observações de campo, foram produzidas por estaquia, e gentilmente cedidas pela 

empresa Celulose Nipo-Brasileira (CENIBRA S.A.): CNB004 (CS, clone sensível ao 

alagamento) e CNB016 (CT, clone tolerante ao alagamento). Essas mudas, com c. 90 dias de 

idade, foram transferidas para vasos de c. 14 L contendo terra, areia e substrato (3:2:1, v:v:v) e 

mantidas em casa de vegetação na Universidade Federal de Viçosa, Viçosa, (20°45′ S, 42°54′ 

W, 650 m de altitude, Minas Gerais, Brasil), por um período de 150 dias, sob irrigação diária 

até capacidade de campo e tratos culturais recomendados para a cultura. As condições 

ambientais durante esse período foram radiação fotossinteticamente ativa (RFA) de 1500 µmol 

m-2 s-1 (medida ao meio-dia), temperatura de 26 ± 4°C e umidade relativa de 61 ± 13%. 

Para a montagem do experimento, plantas dos dois clones foram submetidas a dois 

regimes de irrigação (i.e. alagado e controle (capacidade de campo)), em um delineamento 

inteiramente casualizado, em esquema fatorial 2 x 2, totalizando quatro tratamentos, com seis 

plantas (n = 6) por tratamento. Para a imposição do alagamento, os vasos (com orifícios de 

drenagem no fundo) com as plantas foram colocados dentro de vasos maiores (c. 21 L) e 

completados com água até a formação de uma lâmina d’água de c. 5 cm acima do nível do solo. 

A água dos vasos perdida por evapotranspiração foi reposta diariamente de modo a manter a 

lâmina d’água sempre c. 5 cm acima do solo. Todas os vasos tiveram sua superfície cobertas 

com isopor envolvido em papel alumínio para evitar a proliferação de algas e reoxigenação do 

solo. A concentração de oxigênio dissolvido no substrato das plantas sob alagamento foi medida 

diariamente com um oxímetro portátil (Alfakit AT-160, Florianópolis, SC, Brasil). 

O alagamento foi imposto por um período de sete dias contínuos, acompanhando-se as 

trocas gasosas em dias alternados, até observar-se uma redução de c. 90% de A das plantas do 
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clone sensível alagado em relação aos valores das respectivas plantas-controle. Nesse momento, 

as plantas tiveram o alagamento suspenso e deu-se início às avaliações pós-alagamento, por um 

período de 30 dias. 

2.2. Medidas de trocas gasosas e fluorescência da clorofila a 

Os parâmetros de trocas gasosas foram avaliados em dias alternados, ao longo de 38 

dias de experimento. São apresentados os dados dos dias 1, 3, 5 e 7 de alagamento e dos dias 2, 

4, 6, 8, 11, 16, 27 e 31 após a suspensão do alagamento. As medições foram realizadas entre 

8:00 e 12:00 h sob condições ambiente, utilizando um analisador portátil de trocas gasosas em 

sistema aberto (LI-6400XT, LI-COR, Lincoln, EUA) equipado com uma câmara de 

fluorescência (LI-6400-40, LI-COR Inc.). Dentre os parâmetros de trocas gasosas, foram 

determinadas: taxa de assimilação líquida de CO2 (A), condutância estomática (gs), taxa de 

transpiração (E) e concentração interna de CO2 (Ci). Essas medidas foram tomadas em folhas 

sob RFA artificial de1000 μmol m-2 s-1 em nível das folhas, e 400 μmol de CO2 mol-1. Todas as 

medições foram realizadas em condições ambientes de temperatura (c. 26°C) e déficit de 

pressão de vapor (c. 1,36 kPa). 

Os parâmetros de fluorescência da clorofila (Chl) a e respiração noturna (Rn) foram 

avaliados no último dia de cada fase (alagamento; dia 7 e reoxigenação; dia 30), utilizando o 

analisador portátil de trocas gasosas supracitado. Para as medições de Rn, as folhas foram 

previamente aclimatadas por 30 min no escuro. Rn foi então usado para estimar a respiração 

diurna (Rd) seguindo Lloyd et al. (1995), como Rd = (0,5–0,05ln(RFA))Rn. Para a determinação 

de fluorescência da Chl a, as folhas também foram previamente aclimatadas por 30 min no 

escuro. Inicialmente as folhas foram expostas a um fraco pulso de luz vermelho-distante (0,03 

μmol m-2 s-1), obtendo-se a fluorescência inicial (F0). Em seguida, foi aplicado um pulso de luz 

saturante, com irradiância de 6000 μmol m-2 s-1 e duração de 0,8 s, para a estimativa da 

fluorescência máxima emitida (Fm) e posterior cálculo da eficiência fotoquímica máxima do 

FSII (Fv/Fm); por seu turno, o rendimento de fluorescência em estado estacionário (Fs) foi 

medido aplicando-se um pulso de luz branca saturante (8000 μmol m-2 s-1; 0,8 s) para obter-se 

a fluorescência máxima do tecido foliar adaptado à luz (Fm’). A luz actínica foi desligada e uma 

iluminação vermelho-distante aplicada (2 μmol m-2 s-1) para medir a fluorescência inicial do 

tecido foliar adaptado à luz (F0’). A taxa aparente de transporte de elétrons (TTE) foi calculada 

como TTE = ΦFSII × β × α × RFA, em que α é absorbância foliar e β reflete o particionamento 

de elétrons absorvidos entre FSII e FSI. 
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Para estimar a velocidade máxima de carboxilação (Vcmax) pelo método do único ponto, 

foram utilizados os dados de A, Ci e Rd, obtidos como descrito anteriormente. Em seguida, os 

cálculos do Vcmax foram feitos de acordo com De Kauwe et al. (2015). 

2.3. Potencial hídrico foliar 

O Ѱw foi avaliado nos mesmos dias de avaliação das trocas gasosas, sendo realizadas na 

antemanhã (04:30 – 05:30 h) (Ѱam) e ao meio-dia (entre 11:00 e 13:00) (Ѱmd). Para isso, folhas 

foram coletadas e armazenadas em saco “ziplock” contendo papel toalha umedecido em seu 

interior, deixadas para equilibrar por 15 min, e as medições foram então realizadas utilizando-

se uma câmara de pressão tipo Scholander (modelo 1000, PMS Instruments, Albany, NY, 

USA). 

2.4. Curva de vulnerabilidade óptica foliar 

Para a construção das curvas de vulnerabilidade à cavitação, a propagação de 

embolismos foi avaliada pelo método da vulnerabilidade óptica (Brodribb et al., 2016). Plantas 

bem irrigadas e não expostas previamente ao alagamento foram coletadas no início da manhã e 

suas raízes foram lavadas até a retirada completa do solo aderido a elas e, em seguida, colocadas 

em um recipiente c. 20 L com água, onde ficaram por 2 h para que estivessem completamente 

hidratadas no início das avaliações. Uma folha completamente expandida do terceiro ou quarto 

par (a partir do ápice) de um ramo localizado no terço médio da planta foi acoplada a um scanner 

(Epson perfection V800; Epson; Suwa, Japão) e digitalizada com lado adaxial voltado para a 

superfície, fixada com fita transparente e iluminada por cima de modo a criar uma imagem da 

luz transmitida, permitindo que os embolismos fossem registrados durante a desidratação da 

planta, a cada 3 min. A obtenção das imagens foi finalizada 12 h após a observação dos últimos 

eventos de embolismo. Para identificarem-se e quantificarem-se os embolismos, foi realizada 

análise de imagens usando o método de subtração no software ImageJ (National Institute of 

Health, New York, NY, USA) para destacar mudanças entre imagens sucessivas na sequência 

de imagens produzidas durante processo de secagem da planta. Nessa série de imagens 

subtraídas, os pixels pretos representam qualquer evento óptico: cavitação, instabilidade das 

condições de luz e movimentos da folha ou de suas estruturas. Para separar o sinal (evento de 

cavitação) do ruído, as imagens diferenciais foram processadas e, posteriormente, examinadas 

para remoção manual do ruído. O grau de embolia foi calculado como o número cumulativo de 
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pixels embolizados normalizados pelo número total de pixels embolizados ao longo da 

desidratação. 

O Ѱw foi medido em folhas de outros ramos das plantas em regiões semelhantes às da 

folha acoplada ao scanner, a cada 6 h, com o auxílio da bomba de pressão supramencionada. 

Posteriormente, foram obtidas equações lineares com os valores de Ѱw medidos e o tempo 

decorrido (em horas) de cada curva, para estimarem-se os Ѱw associados a todos os eventos de 

área cumulativa de embolismo. Para visualizar a dinâmica da propagação de embolismos pela 

folha, foi plotado o Ѱw versus a porcentagem de área cumulativa de embolismo, sendo uma 

curva de vulnerabilidade óptica produzida para cada planta. Os potenciais hídricos a 12, 50 e 

88% da cavitação máxima da folha (P12, P50 e P88) foram calculados com base na curva de 

vulnerabilidade óptica. 

2.5. Curva de perda percentual da capacidade de reidratação 

Folhas completamente expandidas do terço médio da copa também foram coletadas de 

plantas bem irrigadas e não expostas previamente ao alagamento para a caracterização da 

capacidade de reidratação dos genótipos. Foram coletadas 10 folhas por planta, armazenadas 

em sacos “ziplock”, transportadas ao laboratório e colocadas em dessecadores com seus 

pecíolos imersos em água, por 12 h, para posterior pesagem e digitalização. A medição de área 

foliar foi feita com o auxílio do software ImageProPlus, com as imagens digitalizadas. Em 

seguida, as folhas foram desidratadas em bancada (sob luz ambiente), sendo pesadas 

frequentemente para a estimativa do teor relativo de água (TRA) (dados de área foliar específica 

coletados previamente forneceram uma estimativa inicial da matéria seca). As folhas foram 

removidas da bancada a cada variação de 10% do seu TRA original e novamente colocadas em 

um dessecador com o pecíolo imerso em água por 12 h. Em seguida, foram tomados seu peso 

túrgido e o peso seco (após secagem completa por 72 h a 70ºC). A percentagem de perda da 

capacidade de reidratação foliar (PPCR, %) e o TRA (%) foram calculados conforme descrito 

por Trueba et al. (2019). 

2.6. Curva pressão-volume 

Por fim, os dois genótipos foram caracterizados quanto às suas relações hídricas por 

meio de curvas de pressão-volume (Tyree & Hammel, 1972). Essas curvas foram construídas 

usando-se folhas completamente expandidas coletadas no terço médio de cinco plantas bem 

irrigadas e não previamente submetidas ao alagamento. Para isso, folhas foram cortadas em 
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água e reidratadas durante a noite. As folhas foram então desidratadas lentamente, enquanto seu 

peso e o Ѱw foram avaliados regularmente com auxílio da bomba de Scholander supracitada, 

até seu completo colapso e dessecação. As folhas foram então escaneadas e suas áreas estimadas 

com auxílio do software Image Pro Plus e, finalmente, colocadas em uma estufa a c. 70ºC até a 

obtenção de massa constante. O peso seco da folha foi utilizado para calcular o TRA, que foi 

plotado contra 1/Ψw. A partir de cada curva, foram estimados o Ѱw no ponto de perda de 

turgescência (ѰPPT), potencial osmótico em turgescência plena (Ѱ100), teor relativo de água no 

ponto de perda de turgescência (TRAPPT; %) e módulo global de elasticidade (ɛ), de acordo com 

Bartlett et al. (2012). A capacitância foliar foi calculada a partir da variação no volume por 

variação em Ѱw sob turgescência plena (CTP) e abaixo do ponto de perda de turgescência (CPPT). 

2.7. Determinação de metabólitos e clorofilas 

Para determinação dos metabólitos foliares e teores de clorofila, folhas foram coletadas 

aos 7 dias de alagamento. Todo o material vegetal coletado foi imediatamente congelado em 

nitrogênio líquido e, em seguida, armazenado a -80ºC, até o momento de análise. As amostras 

foram liofilizadas a -48ºC e maceradas em um disruptor celular com auxílio de esferas de metal 

de 3,2 mm (Mini-Bead Beaer-96, Bio Spec Products, Bartlesville, OK, EUA). Elas foram então 

submetidas à extração metanólica a quente, segundo Lisec et al. (2006), exceto pela adição do 

padrão ribitol. A determinação de clorofilas a e b foi realizada como descrito por Wellburn 

(1994). Os conteúdos de proteínas solúveis totais e de aminoácidos totais foram determinados 

conforme descrito por Bradford (1976) e Yemm & Ocking (1955), respectivamente. Os teores 

de amido e açúcares (glicose, frutose e sacarose) foram determinados segundo Fernie et al. 

(2001). O conteúdo de prolina foi analisado conforme Carillo & Gibon (2011). 

2.8. Determinação do teor de antocianinas 

Amostras liofilizadas foram submetidas à extração com metanol acidificado (1% HCl, 

p/v) e a absorbância dos extratos foi medida em 530 e 657 nm em leitor de microplaca (Neff e 

Chory, 1998). A absorbância foi corrigida e, então, usada para calcular o teor de antocianinas, 

expresso em miligramas de equivalente de cianidina-3-glicosídeo por grama de peso da amostra 

(Rabino e Macielli, 1986; Tashtoush et al., 2016). 

2.9. Determinação da atividade de enzimas do sistema antioxidante 
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 Para a determinação da atividades das enzimas superóxido dismutase (SOD, EC 

1.15.11), catalase (CAT, EC 1.11.1.6), peroxidases (POX, EC 1.11.1.7) e ascorbato peroxidase 

(APX, EC 1.11.1.11), 10 mg de amostras foliares liofilizadas foram extraídos por 

homogeneização de 1 mL do meio de extração (tampão de fosfato de potássio 0,1 M e pH 6,8; 

contendo ácido etilenodiaminotetracético (EDTA) 0,1 mM, fluoreto de fenilmetilsulfonil 

(PMSF) 1 mM e polivinilpirrolidona (PVPP) 1% (p/v) (Peixoto et al., 1999).). A mistura foi 

centrifugada a 12.000 g durante 15 min, a 4 ºC, e o sobrenadante foi utilizado como extrato 

enzimático. 

A atividade da SOD foi determinada a 25 °C, em câmara de reação sob iluminação de 

lâmpadas de 15 W, durante por 5 min e medida a 560 nm. Uma unidade de SOD foi definida 

como a quantidade de enzima necessária para inibir em 50% a fotorredução do NBT e os 

resultados foram expressos em U min-1 mg-1 proteína (Beauchamp e Fridovich, 1971). Para 

CAT, a atividade foi determinada medindo-se o decréscimo na absorbância, no primeiro minuto 

de reação, a 240 nm, a 30 °C, utilizando-se o coeficiente de extinção molar de 36 M-1 cm-1 

(Anderson et al., 1995) e os resultados expressos em µmol de H2O2 min-1 mg-1 proteína. Para a 

atividade da POX, foi medido o incremento da absorbância durante o primeiro minuto de 

reação, a 420 nm, a 25 °C, sendo a atividade calculada utilizando-se o coeficiente de extinção 

molar de 2,47 mM-1 cm1 (Chance e Maehley, 1955) e os resultados expressos em µmol de 

purpurogalina min-1 mg-1 proteína. A atividade da APX foi medida pelo decréscimo na 

absorbância no primeiro minuto de reação, a 290 nm, a 25 °C, utilizando-se o coeficiente de 

extinção molar de 2,8 mM-1 cm-1 (Nakano e Asada, 1981; Murshed et al., 2008) e os resultados 

expressos em µmol de ascorbato min-1 mg-1 proteína. 

2.10. Extravasamento de eletrólitos (EE) 

Para determinação de extravasamento de eletrólitos, foram retirados 12 discos de 0,8 

cm de diâmetro, lavados e acondicionados em frascos pesa-filtro contendo 20 mL de água 

deionizada. Após fechados, os frascos foram acondicionados à temperatura de 25°C, por 12 h, 

sendo, em seguida, aferida a condutividade inicial do meio (Xi) usando condutivímetro de 

bancada (Lutron CD-4301, Lutron Electronic Enterprise Co., Taipei, Taiwan). Então, os frascos 

foram submetidos a 90°C, por 2 h, em estufa de secagem e, após resfriamento, foi medida a 

condutividade final (Xf). O valor de EE foi expresso como a porcentagem de condutividade em 

relação à condutividade total após o tratamento por 2 h a 90ºC: [(Xi/Xf) x 100], seguindo 

metodologia descrita em Campos & Pham Thi (1997). 
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2.11. Análises estatísticas 

Os dados foram submetidos aos testes de normalidade dos resíduos (Shapiro-Wilk) e 

homogeneidade das variâncias (Levene). Com a confirmação do atendimento aos pressupostos 

da análise de variância, as médias dos tratamentos foram comparadas utilizando-se o teste t 

pareado de Student (p ≤ 0.05). Nos casos em que os dados não atenderam àqueles pressupostos, 

as médias foram comparadas por meio do teste não paramétrico de Wilcoxon. As análises 

estatísticas foram conduzidas no software RStudio (v.4.3.2; Posit Team, 2023), e os gráficos 

foram gerados no GraphPad Prism 8.0 (GraphPad Software, San Diego, CA, EUA). Os 

resultados foram expressos como média ± erro padrão. 

3. Resultados 

3.1. Alagamento no solo 

As primeiras 24 horas de alagamento foram suficientes para reduzir A em 64% em CS 

e 55% em CT, em relação aos valores de seus respectivos controles (Figura 1A). Essa redução 

foi progressiva ao longo dos sete dias de alagamento, com uma menor redução em A para o CT 

do que para o CS, na maioria das avaliações. Comportamento essencialmente semelhante foi 

observado nos valores de gs (Figura 1B) e E (Figura 1C). Por outro lado, durante o alagamento, 

os valores de Ci (Figura 1D) e TTE (Figura 1E) foram maiores nas plantas alagadas em 

comparação com os de suas contrapartes-controle. 

O estresse resultou em uma redução de Fv/Fm (Figura 2A) nas plantas alagadas, em 

paralelo a um aumento de 6% nos valores de Fo (Figura 2B) apenas nas plantas CS alagadas em 

comparação com os de suas contrapartes-controle, sem alterações nas plantas CT. O alagamento 

acarretou reduções significativas em Vcmax (Figura 2C) em comparação com o observado nas 

plantas-controle (69% em CS e 93% em CT), embora as plantas CS alagadas tenham 

apresentado valores de Vcmax superiores aos das plantas CT alagadas. Rd (Figura 2D) foi 

reduzida (30%) nas plantas CS durante o alagamento, enquanto nas plantas CT esses valores 

não se alteraram significativamente em relação aos das plantas-controle.  

O Ψam das plantas CS sob alagamento reduziu-se progressivamente a partir do primeiro 

dia de estresse (Figura 3A), enquanto nas plantas CT os valores de Ψam somente se reduziram 

significativamente no sétimo dia do alagamento. Resultados similares foram observados com 

Ψmd (Figura 3B). Ao final da fase de alagamento, foram medidos Ψam e Ψmd em folhas do terço 



20 
 

 

inferior, médio e superior das plantas (Tabela 1); no geral, os valores desses parâmetros foram 

mais negativos nas plantas CS alagadas independentemente da posição da folha (exceto no terço 

superior, onde foram essencialmente similares), tanto em comparação com os valores das 

plantas CT alagadas quanto com os das respectivas plantas-controle CS. De modo geral, os 

valores de MSH50 e MSH88 nos três terços avaliados (Tabela 2) foram significativamente 

menores nas plantas alagadas em comparação aos de suas contrapartes-controle. As folhas das 

plantas CS atingiram, em média, um Ψw mínimo de -3,46 MPa, enquanto as plantas CT 

apresentaram -2,76 MPa. Em consequência, a MSH50 sofreu uma redução média foi de 61% em 

CS e 35% em CT, enquanto para MSH88, a redução média foi de 51% em CS e 33% em CT. 

A Figura 4 apresenta uma série de imagens ilustrando a resposta diferencial dos dois 

clones após sete dias de alagamento e 30 dias de reoxigenação. Na planta CS (Figura 4B), nota-

se a presença de seca nas folhas, como detalhado na imagem de uma folha do terço médio 

(Figura 4C), indicando sinais significativos de estresse. Em contraste, as folhas das plantas CT 

(Figura 4F) não apresentam os mesmos sinais de estresse, indicando uma maior tolerância ao 

alagamento. 

Todas as curvas de área cumulativa de embolismo (Figura S1) apresentaram 

comportamento sigmoide, com eventos de cavitação em folhas visualizados pelo método 

óptico. Embora sem significância estatística, CT apresentou médias de potenciais hídricos mais 

negativos para 12%, 50% e 88% de área cumulativa de embolismo (Tabela 3). Os clones 

diferiram significativamente no PPCR50 e PPCR88 (Tabela 3, Figura S2), com as plantas CT 

apresentando menor teor relativo de água que o das CS. A Tabela 3 mostra, ainda, que Ψ100 e 

ΨPPT foram 13% e 14% mais negativos, respectivamente, nas plantas CT em comparação com 

os valores de CS. O valor de CPPT* foi duas vezes maior nas plantas CT em comparação com 

os das CS. 

A concentração de clorofila a (Figura 5A) foi menor nas plantas CT alagadas em relação 

à das plantas CS alagadas, mas não foram observadas diferenças na concentração de clorofila 

b (Figura 5B). O alagamento provocou um aumento na concentração de carotenoides das 

plantas CS alagadas em comparação às suas contrapartes-controle (Figura 5C). A concentração 

de antocianinas (Figura 5D) foi maior nas plantas CT alagadas em comparação com a das 

plantas CS alagadas. O alagamento também levou a um aumento na concentração de prolina 

(Figura 5E) nas plantas CS, enquanto as plantas CT tiveram aumentos na concentração de 

aminoácidos (Figura 5F), tanto em comparação com suas contrapartes-controle quanto com as 
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plantas CS alagadas. Por fim, a concentração de proteínas (Figura 5G) foi menor nas plantas 

CT alagadas em relação à das plantas CS alagadas. 

 De maneira geral, o alagamento não alterou significativamente as concentrações de 

açúcares, viz. glicose (Figura 6A) frutose (Figura 6B), sacarose (Figura 6C) e amido (Figura 

6D). A única exceção foi a frutose, cuja concentração foi menor nas plantas CT alagadas em 

comparação com suas contrapartes-controle. O alagamento resultou em uma redução na 

atividade da SOD (Figura 7A) nas plantas alagadas, enquanto não foram observadas alterações 

nas atividades da CAT (Figura 7B) e APX (Figura 7C). Por outro lado, a atividade da POX 

(Figura 7D) foi significativamente reduzida nas plantas CT alagadas em comparação com a das 

plantas-controle e CS alagadas. Além disso, o alagamento provocou um aumento significativo 

na porcentagem de EE (Figura 7E) nas plantas alagadas, especialmente nas plantas CT alagadas. 

3.2. Reoxigenação pós-alagamento 

 Na fase inicial de recuperação, as plantas alagadas continuaram com valores baixos de 

A (Figura 1A), gs (Figura 1B) e E (Figura 1C), porém, CT conseguiu recuperar suas taxas de 

trocas gasosas a partir do 16º dia, e, registre-se, com valores de gs e E superiores aos das plantas-

controle ao final do experimento.  Os valores de Ci (Figura 1D) se mantiveram maiores nas 

plantas alagadas durante essa fase, especialmente nas plantas CS alagadas. Os valores de TTE 

(Figura 1E) mantiveram-se elevados nas plantas alagadas até o 11º dia da fase de recuperação, 

mas, ao final do experimento, os valores de TTE das plantas CT alagadas aproximaram-se dos 

valores das plantas-controle, enquanto os das plantas CS alagadas foram significativamente 

menores. 

Os de valores Fv/Fm (Figura 2A) e Fo (Figura 2B) variaram significativamente, mas 

apenas nas plantas do CS. Essas plantas CS alagadas mantiveram valores reduzidos de Fv/Fm 

(0,65 ± 0,00) em relação aos das suas contrapartes-controle (0,79 ± 0,01), enquanto Fo 

aumentou consideravelmente (47%) em comparação ao observado nas plantas CS controle. Por 

outro lado, as plantas CT previamente alagadas mostraram recuperação completa dos 

parâmetros fotossintéticos, com valores de Fv/Fm (0,82 ± 0,01) comparáveis ao das suas 

contrapartes-controle (0,79 ± 0,02) e valores de Fo essencialmente semelhantes aos das plantas 

CT controle. Saliente-se que Rd (Figura 2D) não respondeu aos tratamentos aplicados na fase 

de recuperação, independentemente dos clones avaliados; no entanto, foi observada uma 

tendência de valores ligeiramente superiores em plantas CS alagadas em comparação aos das 
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suas contrapartes-controle, enquanto as plantas CT alagadas mantiveram valores próximos aos 

das plantas CT controle. Para Vcmax (Figura 2C), apenas CT previamente alagadas conseguiram 

restabelecer valores semelhantes aos das plantas-controle, enquanto as plantas CS alagadas 

exibiram redução ainda mais acentuada, de 77%, em comparação com suas contrapartes-

controle. 

A partir do 16º dia após a suspensão do alagamento, as plantas CT atingiram Ψam (Figura 

3A) e Ψmd (Figura 3B) semelhantes aos das plantas-controle, enquanto nas plantas CS os valores 

desses parâmetros continuaram declinando ao longo do período de recuperação. 

Adicionalmente, os valores de MSH50 e MSH88 (Tabela 2) foram significativamente menores 

nas plantas alagadas em comparação às suas contrapartes-controle. Especificamente, os valores 

de MSH50 foram -1,27 em CS e 0,70 em CT, enquanto nas plantas-controle foram 2,92 em CS 

e 3,32 em CT. Para MSH88, os valores foram -0,93 em CS e 0,84 em CT nas plantas alagadas, 

comparados a 3,55 em CS e 3,80 em CT nas plantas-controle. Notavelmente, os valores das 

plantas CS alagadas foram negativos. 

Após 30 dias de reoxigenação, as plantas CS previamente alagadas (Figura 4H) 

continuam a exibir sinais de seca de folhas predominantemente nos terços inferior e mediano, 

destacando uma recuperação incompleta em termos de aparência foliar e status hídrico. Por 

outro lado, as plantas CT (Figura 4J) mostram uma recuperação visível, com uma aparência 

mais próxima das plantas CT controle (Figura 4I), sugerindo uma maior resiliência ao estresse 

causado pelo alagamento. 

4. Discussão 

 No presente estudo, explorou-se como diferentes clones de eucalipto reagem ao estresse 

causado pelo alagamento, visando entender melhor suas estratégias de tolerância não somente 

ao alagamento per se, mas também durante a fase de recuperação. Observou-se que o excesso 

de água no solo restringiu substancialmente as trocas gasosas das plantas, resultando em 

diminuições em A, gs e E durante o alagamento.  O comprometimento da performance 

fotossintética parece ter sido resultante de uma confluência de fatores fotoquímicos (menor 

Fv/Fm), bioquímicos (quedas em Vcmax) e difusionais (quedas em gs), fatores esses que foram 

afetados de modo similar independentemente das diferenças de tolerância ao alagamento entre 

os clones testados. Em ambos os clones também houve comprometimento das relações hídricas, 

a julgar-se pelas reduções de Ψw, que foram, a depender da posição relativa (na copa) das folhas 
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analisadas, mais pronunciadas nas plantas do clone sensível. Sugere-se que as plantas desse 

clone apresentaram uma disfunção hidráulica mais severa que a das plantas tolerantes, 

evidenciada por reduções em Ψw associadas a um maior nível de embolismo, fatores que devem 

ter comprometido o fluxo de água desde as raízes até as folhas (Jackson & Colmer, 2005; 

Bailey-Serres & Voesenek, 2008; Haverroth et al., 2024). No entanto, essa disfunção hidráulica 

tornou-se crítica apenas na fase de recuperação, pois foi nesse período que as plantas sensíveis 

atingiram valores de Ψw abaixo do P50, resultando em maior formação de embolismos e 

limitação na capacidade de restaurar o transporte de água de maneira eficiente (Choat et al., 

2012; 2018). Com efeito, após o alagamento, identifica-se uma diferença marcante na 

capacidade de recuperação entre os clones: enquanto o genótipo tolerante conseguiu recuperar 

sua performance fotossintética e sua capacidade de hidratação, as plantas sensíveis não foram 

capazes de restabelecer esses processos em magnitude similar à das plantas-controle. Portanto, 

sugere-se que a presumível tolerância diferencial ao alagamento evidenciada em nível de campo 

seja bem mais associada à fase de reoxigenação pós-alagamento do que ao alagamento 

propriamente dito (Haverroth et al. 2024). 

4.1. Impactos do alagamento na performance fotossintética 

A hipoxia induzida nas raízes durante o alagamento pode desencadear uma cascata de 

efeitos nas vias metabólicas, afetando a eficiência das trocas gasosas e, consequentemente, a 

taxa fotossintética (Jackson & Colmer, 2005; Bailey-Serres & Voesenek, 2008). O alagamento 

impactou negativamente a eficiência fotossintética em ambos os clones, resultando em reduções 

em A e gs. Embora a diminuição de gs seja uma resposta comum à falta de oxigênio no solo, 

principalmente com o intuito de reduzir a perda de água por transpiração (Lin et al., 2022), o 

aumento em Ci nas plantas alagadas sugere que as limitações estomáticas, por si só, não 

explicariam as quedas em A. Esse aumento em Ci sugere que restrições adicionais, e.g. menor 

difusão de CO2 através do mesofilo (menor gm) poderiam restringir o fluxo de CO2 até os sítios 

de carboxilação da RuBisCO. De fato, alguns estudos têm associado o comprometimento do 

desempenho fotossintético em algumas espécies sob alagamento à queda de gm (e.g. Araki et 

al., 2014; Ploschuk et al., 2018; Toral et al., 2021). Deve-se salientar, em todo o caso, que 

estimativas de Ci quando os valores de gs são muito baixos (como no presente estudo) podem 

ser sobrestimadas (Boyer, 2015). Independentemente desse fato, sugere-se aqui que limitações 

difusionais, associadas às reduções de gs e possivelmente de gm, tenham tido um papel de 

destaque no comprometimento de A.   



24 
 

 

Além de limitações difusionais à fotossíntese, os presentes resultados também sugerem 

um comprometimento das reações bioquímicas da fotossíntese, a julgar-se pela redução de Vcmax 

sob condições de alagamento. Essas reduções podem estar associadas à diminuição da 

concentração de RuBisCO, como observado em plantas de cana-de-açúcar (Spinoso-Castillo et 

al., 2024), bem como a reduções na atividade da RuBisCO e na expressão de genes associados 

à maquinaria bioquímica da fotossíntese, conforme verificado em beterraba (Sha et al., 2024). 

Alguns estudos têm atribuído a queda de Vcmax à redução na atividade enzimática devido à 

menor disponibilidade de cofatores e substratos essenciais para a fotossíntese, como ATP e o 

NADPH (Marcar, 1993; Nicolás et al., 2005; Arbona et al., 2009; Kreuzwieser & Rennenberg, 

2014; Li et al., 2015; Menezes-Silva et al., 2019).  

4.2. Impactos do alagamento na eficiência fotoquímica e no estresse oxidativo 

Os parâmetros fotoquímicos foram severamente impactados pelo alagamento. 

Entretanto, é pouco provável que a menor eficiência fotoquímica tenha limitado diretamente a 

assimilação de carbono, haja vista que as reduções em A não foram proporcionais ao 

comportamento de TTE, que aumentou nas plantas alagadas. Esse aumento sugere um possível 

redirecionamento do fluxo de elétrons para vias alternativas, como a fotorrespiração ou 

dissipação térmica, na tentativa de evitar o acúmulo excessivo de energia nos centros de reação 

(Hunawa et al., 2017). Sugere-se que as reduções em TTE foram pouco ou nada associadas com 

concentrações de clorofilas (bem como de antocianinas), que se mantiveram virtualmente 

inalteradas em resposta aos tratamentos aplicados. Resultados semelhantes foram encontrados 

nos teores de clorofilas por Harguindeguy et al. (2018) ao avaliarem as diferenças de respostas 

à hipóxia e à disponibilidade de manganês nesses mesmos clones. Isso posto, é mais provável 

que o aumento da TTE tenha ocorrido em paralelo a uma elevação da pressão oxidativa nos 

cloroplastos (Marçal et al., 2021), possivelmente resultando em estresse oxidativo e danos à 

maquinaria fotossintética. Nesse contexto, a energia fotoquímica não poderia ser 

completamente utilizada em processos diretamente associados à fotossíntese e/ou 

fotorrespiração, gerando, portanto, um excedente de elétrons que, caso não seja adequadamente 

dissipado, pode gerar fotoinibição e fotooxidação do aparelho fotossintético (Krause e Weis, 

1991). Com efeito, o comportamento da razão Fv/Fm tem sido usado em estudos de tolerância 

a estresses (Pearson et al., 2013; Repo et al., 2016; Toral-Juaréz et al., 2021), com valores 

inferiores a 0,78 indicando algum grau de fotoinibição à fotossíntese (Krause e Weis, 1991), 

fato que ocorreu com os dois clones sob alagamento. Entretanto, nas plantas sensíveis, as 

quedas em Fv/Fm foram associadas a aumentos em Fo, o que sugere fotodanos mais severos ao 
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FSII, indicando uma fotoinibição crônica, enquanto a manutenção de Fo nas plantas tolerantes 

não permite uma inferência clara sobre uma possível ocorrência de fotodanos (Adams et al., 

2004). Em todo o caso, observaram-se reduções na atividade da SOD nos dois clones (bem 

como na atividade da POX no clone tolerante) associadas com aumento no extravasamento de 

eletrólitos (EE), que foi mais pronunciado no clone tolerante, sugerindo que, apesar do aumento 

na TTE, a dissipação do excesso de elétrons pode ter ocorrido de maneira diferente entre os 

clones. Tomados em conjunto, os presentes resultados sugerem que o aumento da pressão 

oxidativa nos cloroplastos não foi adequadamente contrabalanceada por um aumento na 

dissipação do excesso de energia radiante, provavelmente resultando num aumento da produção 

de EROs. Dado que a atividade das enzimas antioxidantes se manteve invariável ou reduziu-se 

em resposta ao alagamento, o aumento em EE pode ser tomado como um forte indicativo de 

que ambos os clones sofreram de fotodanos e fotooxidação de suas estruturas celulares. Em 

todo o caso, conforme se evidencia abaixo, a extensão e magnitude desses danos foi, muito 

provavelmente, dependente da posição relativa das folhas ao longo da copa, sendo maior no 

clone sensível. 

4.3. Impactos do alagamento na taxa respiratória e metabolismo 

As diferenças clonais de sensibilidade ao alagamento podem também estar relacionadas 

a alterações em Rd, especialmente em plantas sensíveis ao alagamento, que exibiram menores 

valores de Rd (incluindo a fase de recuperação) mas sem decréscimos nos níveis foliares de 

substratos (carboidratos). Nesse contexto, a redução da produção de ATP não estaria limitada 

à disponibilidade de substratos, mas mais provavelmente a algum comprometimento das 

reações bioquímicas da respiração (Jackson & Colmer, 2005; Kreuzwieser & Rennenberg, 

2014). Em plantas sensíveis, a redução em Rd pode ser uma estratégia adaptativa para conservar 

energia, mas também pode refletir um colapso metabólico frente à incapacidade de compensar 

a falta de oxigênio (Bailey-Serres & Voesenek, 2008; Bailey-Serres et al., 2012). Por outro 

lado, plantas tolerantes mantêm Rd estável, sugerindo maior resiliência metabólica e capacidade 

de suprir a demanda energética para sustentar processos básicos e mecanismos de proteção 

antioxidante durante o alagamento (Kreuzwieser et al., 2004; Bailey-Serres & Voesenek, 2008). 

4.4. Impactos do alagamento nas relações hidráulicas 

Em condições de alagamento, as folhas das plantas são expostas ao ar, enquanto as raízes 

permanecem submersas, criando uma zona anaeróbica na rizosfera que dificulta a absorção de 
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água (Bhusal et al., 2023). Com efeito, o excesso de água no solo reduz a condutividade 

hidráulica da raiz (Schmull e Thomas, 2000; Rasheed-Depardieu et al., 2015; Herzog et al., 

2016), o que o reduz a capacidade de transporte de água, do solo para a parte aérea, ocasionando 

um déficit hídrico, conforme observado nas plantas alagadas pela redução do potencial hídrico 

(Nicolás et al., 2005; Aroca et al., 2012; Kreuzwieser & Rennenberg, 2014; Repo et al. 2016). 

Recentemente Haverroth et al (2024) demonstrou que reduções na capacidade de transporte de 

água nas folhas também são observadas durante o alagamento e intensificadas na fase de 

recuperação. 

As quedas de Ψam e Ψmd (Fig. 3) são condizentes com uma limitação hidráulica inicial, 

devido à redução na condutância hidráulica das raízes e folhas durante o alagamento 

(Tournaire-Roux et a., 2003; Haverroth et al., 2024). Durante o alagamento, essas quedas 

ocorrem antes da formação de embolismos significativos, mas são intensificadas pela redução 

da condutividade hidráulica após o surgimento de embolismos, especialmente na fase de 

recuperação (Haverroth et al., 2024). Esse processo resulta no fechamento estomático, que 

ocorre precocemente como mecanismo de defesa para minimizar a perda de água pela 

transpiração (Schmull e Thomas, 2000; Aroca et al., 2012; Li et al., 2015). Embora a redução 

em gs coincida com a queda na condutância foliar, isso ocorreria antes que o potencial hídrico 

atinja os valores de ΨPPT (-2,08 MPa em CS e -2,41 MPa em CT). Estes dados sugerem que o 

fechamento estomático é consistente com um mecanismo ativo, possivelmente mediado por 

sinais hormonais (e.g., etileno ou ABA) ou bioquímicos nas folhas, de modo que a produção 

transiente de ABA induzida por reduções moderadas de Ψw poderiam explicar o fechamento 

estomático, mesmo que os valores de Ψw subam novamente em resposta ao controle da 

transpiração (Pinheiro et al., 2004; Christmann et al., 2013; Zhang et al., 2018; Cardoso et al., 

2020; Haverroth et al., 2024). A gs atua no equilíbrio entre E e Ψw, de modo que o ajuste dessa 

função é um dos primeiros mecanismos de defesa da planta em condições de estresse (Bhusal 

et al., 2023). Portanto, é plausível que as quedas do Ψw possam representar um sinal hidráulico 

para o fechamento estomático, o que concorreria para uma limitação estomática à fotossíntese 

dos clones, como relatado em outras espécies sob alagamento (Nicolás et al., 2005; Shao et al., 

2013; Kreuzwieser & Rennenberg, 2014; Ploschuk et al., 2018; Toral-Juaréz et al., 2021). 

É mister ressaltar, não obstante, que as quedas de Ψam e Ψmd, ao final da fase de 

alagamento, diferiu entre os clones, dependendo da posição da folha amostrada ao longo da 

copa. Essas quedas não foram uniformes entre folhas de uma dada posição da copa, conforme 

se evidencia ao compararem-se os dados da Fig. 3 com os da Tabela 1. Nos terços médio e 



27 
 

 

inferior da copa, valores significativamente menores de Ψam no clone tolerante (-0,45 a -0,63 

MPa contra -1,61 a -3,19 MPa no clone sensível), mas com valores similares de Ψmd, sugerem 

que a recuperação (parcial) noturna da hidratação foliar foi muito mais pronunciada no clone 

tolerante, sugerindo maior condutividade hidráulica. Saliente-se que as plantas do clone 

tolerante exibiram valores mais negativos de Ψ100 e ΨPPT que os do clone sensível (sem 

alterações de Ɛ), associados a uma maior capacitância hidráulica, são consistentes com uma 

maior capacidade de tamponar as quedas em Ψw, utilizando reservas internas de água 

(capacitância) durante os estágios iniciais do estresse, quando a absorção de água pela raiz é 

drasticamente reduzida. 

Os valores de P50 ora encontrados (<-4,0 MPa) são mais negativos que os reportados 

por Oliveira et al. (2022) avaliando clones de eucalipto com distintos graus de tolerância à seca 

(-3,5 a -4,0 MPa). O P50 corresponde ao Ψw responsável pela perda de 50% da condutividade 

hidráulica do xilema e tem importante papel na previsão de mortalidade de plantas (Choat et 

al., 2012; 2018). Isoladamente, esses valores mais negativos de P50 sugerem uma tolerância 

relativamente elevada à deficiência hídrica dos clones deste estudo. No entanto, a presença de 

embolismos significativos durante o alagamento é improvável, dado que o potencial hídrico 

não atingiu o P12 (ponto de perda de 12% da condutividade hidráulica). Estes resultados 

corroboram a hipótese de que o embolismo se intensifica após a reoxigenação, quando o 

potencial hídrico pode cair rapidamente devido ao aumento da demanda evaporativa e 

limitações na hidráulicas nas raízes e folhas (Haverroth et al., 2024). Em todo o caso, registre-

se que os valores de P50 foram determinados apenas em folhas do terço médio da copa, e não 

se pode descartar que esses valores sejam diferentes ao longo da copa, conforme observado em 

abacate (Cardoso et al., 2020). Ademais, a perda de condutividade hidráulica (e embolismo) 

pode variar entre folhas de uma mesma posição da copa, levando à abscisão ou morte de parte 

da folhagem, conforme observado em café (Martins et al., 2019). 

A ocorrência de seca de folhas predominantemente nos terços inferior e mediano, 

conforme evidenciado no clone sensível, mas não no clone tolerante (Figura 4), sugere que as 

disfunções hidráulicas foram mais acentuadas nessas regiões. Esse padrão pode estar 

relacionado à menor condutância em folhas mais velhas, que apresentam menor capacidade de 

transporte de água, ou à proximidade das raízes, onde sinais químicos provenientes da rizosfera 

anaeróbica, como alterações no pH do xilema, podem contribuir para o desacoplamento 

hidráulico entre folha e caule (Jackson et al., 2003; Nicolás et al., 2005; Aroca et al., 2012; 

Grunwald et al., 2021). Além disso, as menores MSH50 e MSH88 observadas no clone sensível, 
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em comparação ao clone tolerante, indicam maior suscetibilidade a disfunções hidráulicas e 

estresse oxidativo nessas regiões da copa, o que pode explicar a maior mortalidade foliar, o que 

parece consistente com as observações de Cardoso et al. (2020), como também especulado por 

Oliveira et al. (2022) em eucalipto. Resta demonstrar a ocorrência de uma possível variabilidade 

dos valores de P50 (e por extensão de MSH) ao longo da copa das plantas. Por fim, é lícito 

presumir que, caso as folhas que apresentaram algum sinal de seca fossem amostradas, 

provavelmente exibiriam sinais de danos oxidativos (e.g., extravasamento de eletrólitos) numa 

extensão superior à reportada na Fig. 5. 

4.5. Reoxigenação pós-alagamento 

Durante o alagamento, os fatores fisiológicos e bioquímicos que influenciam a 

recuperação das plantas são críticos. Estudos mostraram que plantas que conseguem manter a 

integridade dos seus sistemas hidráulicos e fotossintéticos durante o alagamento têm maiores 

chances de recuperação e resiliência (Sasidharan et al., 2017). Em plantas sensíveis, a falha em 

recuperar rapidamente os valores de Ψw (e gs) pode resultar em danos irreversíveis ao xilema e 

à fotossíntese, afetando negativamente o crescimento e a produtividade (Choat et al., 2012; 

2018). Registre-se que o comportamento das trocas gasosas dos dois clones foi muito similar 

até os 16 dias de reoxigenação pós-alagamento, enquanto se observou uma clara tendência de 

menores valores de Ψam e Ψmd no clone sensível; após os 16 dias de recuperação, observou-se 

uma completa recuperação do desempenho fotossintético (sem variações de Rd) e de Ψam e Ψmd 

no clone tolerante, mas não no sensível. 

A recuperação da capacidade de assimilação de carbono, nas plantas do clone tolerante, 

foi acompanhada de recuperação de gs (fator difusional), da razão Fv/Fm e de TTE (fatores 

fotoquímicos) e de Vcmax (fatores bioquímicos). Os valores de Fv/Fm (>0,80) com valores de Fo 

similares ao das plantas-controle sugerem inexistência de fotoinibição e de danos 

fotooxidativos ao final do experimento.  Em contraste, no clone sensível, nenhum desses fatores 

recuperou-se, mesmo após 31 dias de reoxigenação. Saliente-se, inclusive, que esse clone exibiu 

baixos valores de Fv/Fm (0,65) acompanhados de aumentos expressivos em Fo, sugerindo uma 

exacerbação do estado de fotoinibição (Krause e Weis, 1991) em relação ao observado ao final 

do período de alagamento.  Além disso, a seca da folhagem evidenciada na Fig. 4 bem indica a 

existência de danos hidráulicos e oxidativos presentes no clone sensível. 
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A capacidade de recuperação pós-alagamento no clone tolerante pode estar atribuída à 

sua maior resiliência hidráulica, o que permitiu a retomada do transporte eficiente de água e 

nutrientes após o alívio do estresse hídrico. Estudos têm sugerido que a capacidade de uma 

planta em manter o transporte de água através do xilema durante e após o estresse hídrico é um 

fator-chave para sua sobrevivência e recuperação (Brodribb et al., 2010; Skelton et al., 2017). 

Após o alagamento (dia 27), o Ψw foliar das plantas CT também retornaram a valores 

semelhantes ao das plantas-controle, diferentemente das plantas CS que atingiram valores ainda 

mais negativos. O déficit hídrico em folhas pós-alagamento tem sido observado em outros 

estudos que apontam a redução da condutividade hidráulica causando danos significativos à 

absorção e ao transporte de água (Nicolás et al., 2005; Fukao et al., 2011; Tamang e Fukao, 

2015; Toral-Juaréz et al., 2021; Haverroth et al., 2024). Em associação, os valores de Ψw nas 

plantas CS foram inferiores aos do P50 (-4,23 MPa) e P88 (-4,85 MPa), mesmo na antemanhã (-

4,93 MPa), enquanto plantas CT tiveram seu menor valor de Ψw (-4,03 MPa), ao meio-dia (P50 

= -4,54 MPa; P88 = -5,44 MPa). Registre-se que foram observadas MSH50 negativas no clone 

sensível, mas não no clone tolerante. Com efeito, maiores valores de MSH50 e MSH88 estão 

associados como maior proteção contra o embolismo (Martin-StPaul et al., 2017; Li et al., 2018; 

Blackman et al., 2019), o que estaria em consonância com a melhor performance hidráulica no 

clone tolerante. 

O clone tolerante também mostrou uma maior capacidade de modular a sua gs de forma 

a minimizar as perdas de água durante o alagamento, mas permitindo a retomada eficiente das 

trocas gasosas na fase de recuperação. O fechamento estomático observado durante o 

alagamento é uma estratégia bem documentada em muitas espécies, e serve para reduzir a 

transpiração e conservar água em condições de baixa disponibilidade hídrica (Schmull & 

Thomas, 2000; Aroca et al., 2012). Entretanto, a reabertura dos estômatos após o alívio do 

estresse é igualmente importante para permitir a retomada da fotossíntese e do crescimento, 

como observado nas plantas CT. Em contrapartida, as plantas CS mostraram uma menor 

capacidade de recuperação nesse aspecto, o que sugere que o fechamento estomático pode ter 

sido mais prolongado e/ou que a disfunção hidráulica causada pelo alagamento tenha 

comprometido a reabertura estomática. 

Tomados em conjunto, os dados indicam uma associação de limitações hidráulicas e 

bioquímicas à fotossíntese de clones de eucalipto. Após 38 dias de experimento, o clone 

tolerante conseguiu manter Ψw menos negativos, possivelmente melhorando sua capacidade de 

absorção e transporte de água, sustentando a recuperação fotossintética e metabólica (Ou et al., 
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2011; Sala et al., 2012). Os resultados sugerem que o clone tolerante possui uma resiliência 

intrínseca que permite a recuperação após o alagamento, o que pode ser relacionado à prevenção 

de danos oxidativos, modulando a homeostase redox (Ferner et al., 2012). A capacidade de 

evitar a formação de embolismos e a recuperação da condutividade hidráulica do xilema é 

crucial para a sustentação da fotossíntese e dos processos metabólicos necessários para o 

crescimento e a produtividade das plantas sob estresse de (pós-) alagamento (Martínez-

Alcántara et al., 2012). Portanto, o presente estudo destaca a importância de desenvolver 

estratégias de manejo que considerem a seleção de clones mais tolerantes ao alagamento, 

visando melhorar a sustentabilidade das plantações de eucalipto em regiões propensas a 

inundações. 

5. Conclusão 

Este estudo avança no entendimento da tolerância ao alagamento em clones de 

eucalipto, destacando que as limitações bioquímicas, hidráulicas e difusionais são fatores 

cruciais para a resiliência em ambientes alagados e na recuperação da fotossíntese pós-estresse. 

Os resultados mostram que o clone tolerante apresentou resistência superior à do clone sensível, 

tanto no desempenho fotossintético quanto na recuperação hídrica pós-alagamento e menor 

mortalidade de folhas. A pesquisa destaca a importância dos mecanismos de adaptação 

fotossintética e da capacidade hidráulica que permitem ao clone tolerante manter equilíbrio 

hídrico e responder mais rapidamente à interrupção do alagamento. Sugere-se que a eficácia na 

manutenção da hidratação e o controle de embolismos sejam essenciais para a tolerância ao 

alagamento, influenciando as estratégias de manejo e melhoramento genético de clones de 

eucalipto em regiões sujeitas a inundações. Futuros estudos poderão investigar mais 

profundamente o papel de outros mecanismos antioxidantes e as diferentes intensidades de 

alagamento para ampliar nosso entendimento sobre a adaptação ao estresse hídrico nesses 

clones. 
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7. Figuras e Tabelas 

Figura 1. Trocas gasosas de dois clones de Eucalyptus spp. com tolerância diferencial ao 

alagamento, expostos (símbolos fechados) ou não (plantas-controle; símbolos abertos) a sete 

dias de alagamento (parte sombreada do gráfico) e 30 dias de reoxigenação pós-alagamento. A 

é taxa de assimilação líquida de CO2 (A); gs é a condutância estomática (B); E é a taxa 

transpiratória (C); Ci é a concentração interna de carbono (D) e TTE é a taxa de transporte de 

elétrons (E). Barras verticais denotam EP; quando não mostrado, o EP é menor que o tamanho 

dos símbolos. Símbolos, quando exibidos, representam diferenças significativas (teste t, P < 

0,05) entre os tratamentos (alagado e controle) para o mesmo clone (*) ou entre os clones 

(sensível e controle) dentro de um mesmo tratamento (#). Os dados são médias ± EP (n = 2 – 

6). 
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Figura 2. Valores médios de parâmetros fluorescência da clorofila a e processos fisiológicos 

de dois clones de Eucalyptus spp. com tolerância diferencial ao alagamento, após sete dias de 

exposição de alagamento (quadrante esquerdo) e após 30 dias de reoxigenação pós-alagamento 

(quadrante direito); plantas controle permaneceram sob capacidade de campo. Fv/Fm é a 

eficiência fotoquímica máxima do FSII (A); Fo é a fluorescência inicial (B); Vcmax é a velocidade 

máxima de carboxilação (C) e Rd é a respiração diurna (D). Barras verticais denotam EP; quando 

não mostrado, o EP é menor que o tamanho dos símbolos. Símbolos, quando exibidos, 

representam diferenças significativas (teste t, P < 0,05) entre os tratamentos (alagado e controle) 

para o mesmo clone (*) ou entre os clones (sensível e controle) para o mesmo tratamento (#). 

Os dados são médias ± EP (n = 2 – 6). 
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Figura 3. Potencial hídrico foliar antes do amanhecer (Ψam) e ao meio-dia (Ψmd) de dois clones 

de Eucalyptus spp. com tolerância diferencial ao alagamento, expostos (símbolos fechados) ou 

não (plantas controle; símbolos abertos) a sete dias de alagamento (parte sombreada do gráfico) 

e 30 dias de reoxigenação pós-alagamento. Barras verticais denotam EP; quando não mostrado, 

o EP é menor que o tamanho dos símbolos. Símbolos, quando exibidos, representam diferenças 

significativas (teste t, P < 0,05) entre os tratamentos (alagado e controle) para o mesmo clone 

(*) ou entre os clones (sensível e controle) dentro de um mesmo tratamento (#). Os dados são 

médias ± EP (n = 2 – 6). As linhas horizontais tracejadas indicam o potencial hídrico foliar para 

50% de área cumulativa de embolismo (P50), na cor azul para o clone sensível e na cor laranja 

para o clone tolerante. 
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Tabela 1. Potenciais hídricos foliares na antemanhã (am) e ao meio-dia (md) de partes 

diferentes da copa das plantas (terços inferior, médio e superior) de dois clones de Eucalyptus 

spp. com tolerância diferencial ao alagamento expostos a sete dias de alagamento; plantas-

controle permaneceram sob capacidade de campo. As abreviações utilizadas são: SC = sensível 

controle, SA = sensível alagado, TC = tolerante controle, TA = tolerante alagado. Os valores 

são as médias das plantas no final da fase de alagamento (dia 7). Símbolos, quando exibidos, 

representam diferenças significativas (teste t, P < 0,05) entre os tratamentos (alagado e controle) 

para o mesmo clone (*) ou entre os clones (sensível e controle) para o mesmo tratamento (#). 

Os dados são médias ± EP (n = 4 – 6).  

 SC SA TC TA 

Superior am -0,20 ± 0,04 -1,08 ± 0,26* -0,17 ± 0,03 -1,22 ± 0,52* 

Médio am -0,11 ± 0,01 -1,61 ± 0,09* -0,13 ± 0,02 -0,45 ± 0,05*# 

Inferior am -0,36 ± 0,05 -3,19 ± 0,70* -0,28 ± 0,05 -0,63 ± 0,09*# 

Superior md -1,30 ± 0,12 -2,80 ± 0,18* -1,44 ± 0,08 -2,80 ± 0,38* 

Médio md -1,32 ± 0,06 -2,69 ± 0,16* -1,49 ± 0,05# -2,48 ± 0,38* 

Inferior md -1,37 ± 0,04 -3,84 ± 0,72* -1,64 ± 0,04# -3,16 ± 0,48* 
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Tabela 2.  Médias da diferença entre potencial hídrico mínimo observado (Ψmin; MPa) e 

potenciais hídricos (P; MPa) para 50% (MSH50) e 88% (MSH88) de área cumulativa de 

embolismo de partes diferentes das plantas (terço superior, médio e inferior) de dois clones de 

Eucalyptus spp. com tolerância diferencial ao alagamento expostos a sete dias de alagamento e 

30 dias de reoxigenação pós-alagamento; plantas controle permaneceram sob capacidade de 

campo. Símbolos, quando exibidos, representam diferenças significativas (teste t, P < 0,05) 

entre os tratamentos (alagado e controle) para o mesmo clone (*) ou entre os clones (sensível e 

controle) para o mesmo tratamento (#). Os dados são médias ± EP (n = 4 – 6). 

  MSH50 MSH88 

  Superior Médio Inferior Superior Médio Inferior 

A
la

g
a
m

en
to

 SC 2.93 ± 0.20 2.88 ± 0.23 2.87 ± 0.26 3.55 ± 0.32 3.50 ± 0.36 3.49 ± 0.39 

SA 1.43 ± 0.17* 1.54 ± 0.20* 0.38 ± 0.54* 2.05 ± 0.27* 2.16 ± 0.30* 1.00 ± 0.40* 

TC 3.10 ± 0.29 3.05 ± 0.29 2.90 ± 0.28 4.00 ± 0.40 3.69 ± 0.38 3.80 ± 0.40 

TA 1.74 ± 0.36* 2.26 ± 0.24# 1.84 ± 0.20*# 2.64 ± 0.43* 2.61 ± 0.26* 2.49 ± 0.26*# 

R
ec

u
p

er
a
çã

o
 SC 

 
2.92 ± 0.26 

  
3.55 ± 0.39 

 
SA 

 
-1.57 ± 0.22* 

  
-0.93 ± 0.50* 

 
TC 

 
3.32 ± 0.25 

  
3.80 ± 0.56 

 
TA 

 
0.70 ± 0.27*# 

  
0.84 ± 0.53*# 
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Figura 4. Imagens de dois clones de Eucalyptus spp. com tolerância diferencial ao alagamento 

(CS – sensível e CT – tolerante) expostos a sete dias de alagamento e a 30 dias de reoxigenação 

pós-alagamento. Planta CS não alagada (A), planta CS alagada (B) por sete dias e uma folha 

(C) do terço médio de sua copa, planta CT não alagada (D), planta CT alagada (E) por sete dias 

e uma folha (F) do terço médio de sua copa, planta CS não alagada (G), planta CS alagada (H) 

após 30 dias de reoxigenação, planta CS não alagada (I) e planta CS alagada (J) após 30 dias 

de reoxigenação. 
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Tabela 3.  Médias do potencial osmótico em turgescência plena (Ψ100; MPa), potencial hídrico 

no ponto de perda de turgescência (ΨPPT; MPa), teor relativo de água no ponto de perda de 

turgescência (TRAPPT; %), módulo de elasticidade (Ԑ; MPA), capacitância pré (CTP*; mol m-2 

MPa-1), pós-perda de turgescência (CPPT*; mol m-2 MPa-1), médias dos potenciais hídricos (P; 

MPa) para 12%, 50% e 88% de área cumulativa de embolismo, gmin (condutância cuticular 

mínima) e médias do teor relativo de água responsável pelo percentual de perda da capacidade 

reidratação de 12, 50 e 88% (PPCR12, PPCR50, e PPCR88, respectivamente) em folhas de dois 

clones de Eucalyptus spp. com tolerância diferencial ao alagamento. Os dados foram obtidos 

em plantas antes da sua exposição ao alagamento. Asterisco (*), quando exibido, representa 

diferença significativa (teste t, P < 0,05) entre os clones. Os dados são médias ± EP (n = 6). 
 

Sensível Tolerante 

Ψ100 (MPa) -1,56 ± 0,07 -1,80 ± 0,07* 

ΨPPT (MPa) -2,08 ± 0,09 -2,41 ± 0,08* 

TRAPPT 87,29 ± 1,34 86,14 ± 0,96 

Ԑ (MPa) 13,92 ± 0,77 13,84 ± 0,75 

CTP* (mol m-2 MPa-1) 0,43 ± 0,02 0,49 ± 0,02* 

CPPT* (mol m-2 MPa-1) 0,62 ± 0,19 1,22 ± 0,10* 

P12 -3,94 ± 0,17 -4,32 ± 0,21 

P50 -4,23 ± 0,23 -4,54 ± 0,26 

P88 -4,85 ± 0,37 -5,44 ± 0,38 

gmin 1,61 ± 0,10 1,51 ± 0,05 

PPCR12 72,59 ± 0,57 56,99 ± 2,80* 

PPCR50 43,84 ± 0,64 41,10 ± 0,79* 
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Figura 5. Clorofila a (A), clorofila b (B), concentração de carotenoides (C), concentração de 

aminoácidos totais (D), proteínas totais (E) e prolina (F) em folhas de dois clones de Eucalyptus 

spp. com tolerância diferencial ao alagamento, sete dias após a imposição do estresse; plantas 

controle permaneceram sob capacidade de campo. Barras verticais denotam EP; quando não 

mostrado, o EP é menor que o tamanho dos símbolos. Símbolos, quando exibidos, representam 
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diferenças significativas (teste t, P < 0,05) entre os tratamentos (alagado e controle) para o 

mesmo clone (*) ou entre os clones (sensível e controle) para o mesmo tratamento (#). Os dados 

são médias ± EP (n = 4 - 6). 

Figura 6. Concentração de glicose (A), frutose (B), sacarose (C) e amido (D) em folhas de dois 

clones de Eucalyptus spp. com tolerância diferencial ao alagamento, sete dias após a imposição 

do estresse; plantas controle permaneceram sob capacidade de campo. Barras verticais denotam 

EP; quando não mostrado, o EP é menor que o tamanho dos símbolos. Símbolos, quando 

exibidos, representam diferenças significativas (teste t, P < 0,05) entre os tratamentos (alagado 

e controle) para o mesmo clone (*) ou entre os clones (sensível e controle) para o mesmo 

tratamento (#). Os dados são médias ± EP (n = 4 - 6). 
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Figura 7. Atividades das enzimas superóxido dismutase (SOD) (A), catalase (CAT) (B), 

ascorbato peroxidase (APX) (C), peroxidases (POX) (D) e extravasamento de eletrólito foliar 

(E) em folhas de dois clones de Eucalyptus spp. com tolerância diferencial ao alagamento, sete 

dias após a imposição do estresse; plantas-controle permaneceram sob capacidade de campo. 

Barras verticais denotam EP; quando não mostrado, o EP é menor que o tamanho dos símbolos. 

Símbolos, quando exibidos, representam diferenças significativas (teste t, P < 0,05) entre os 

tratamentos (alagado e controle) dentro de um mesmo clone (*) ou entre os clones (sensível e 

tolerante) dentro de um mesmo tratamento (#). Os dados são médias ± EP (n = 4 - 6). 
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Material Suplementar 
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Figura S1. Área cumulativa de embolismo (%) em folhas em processo de desidratação de dois 

clones de Eucalyptus spp. com tolerância diferencial ao alagamento. Os dados são médias ± EP 

(n = 6). As linhas verticais tracejadas indicam o potencial hídrico foliar para o ponto de perda 

de turgescência (ΨPPT). 
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Figura S2. Perda de capacidade de reidratação (PPCR) em folhas em processo de desidratação 

de dois clones de Eucalyptus spp. com tolerância diferencial ao alagamento, ou seja, sensível 

(CNB004) e tolerante (CNB016). Os pontos pretos representam dados obtidos a partir de folhas 

individuais e a linha preta, o melhor modelo ajustado. As linhas verticais tracejadas indicam o 

teor relativo de água de PPCR12 (linha azul) e PPCR50 (linha vermelha). 


