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RESUMO

O cenario de mudangas climaticas e variabilidade ambiental impde desafios a agricultura e
favorece a proliferacdo de plantas daninhas com alta capacidade adaptativa como Amaranthus
hybridus L. A compreensdo dos mecanismos fisioldgicos que sustentam o sucesso ecologico
desta espécie C4 sob condi¢des adversas ¢ fundamental para o desenvolvimento de estratégias
de manejo. O objetivo desta tese foi investigar a plasticidade morfofisiologica e as respostas
bioquimicas de 4. hybridus submetida a estresses abioticos térmico, déficit hidrico, salinidade
e disponibilidade luminosa. Diante disso, foram conduzidos quatro experimentos independentes
em casa de vegetacao para avaliar a resposta de 4. hybridus a gradientes de temperatura,
regimes hidricos, niveis de salinidade e intensidades de sombreamento. As andlises incluiram
a quantificacdo de variaveis de crescimento, trocas gasosas, fluorescéncia da clorofila a,
integridade de membranas e aspectos bioquimicos como enzimas antioxidantes, metabolitos
compativeis e proteinas de choque térmico. As condigdes severas de estresse térmico, hidrico e
salino reduziram a assimila¢do liquida de CO:, promoveram o fechamento estomatico e
diminuiram a producdo de matéria seca em A. hybridus. Sob alta temperatura, a espécie revelou
elevada resiliéncia mediada pela sintese de HSP70 e enzimas antioxidantes, o que permitiu a
pronta recuperagdo das fungdes fisiologicas apos o alivio do estresse. No déficit hidrico, a
tolerancia foi modulada pelo ajuste osmdtico via acumulo de prolina e pela prote¢dao
antioxidante, ainda que a seca severa tenha comprometido a integridade celular. O estresse
salino impds limita¢des oxidativas e metabolicas que foram mitigadas pela regulagdo do sistema
antioxidante. A variagdo na disponibilidade luminosa evidenciou a plasticidade
morfofisiologica da espécie, a qual ajustou a arquitetura do dossel e o aparato de pigmentos
para otimizar a captagcdo de luz. A. hybridus possui um complexo conjunto de estratégias
adaptativas, que variam desde ajustes estruturais e pigmentares sob diferentes luminosidades
até a ativagdo robusta de sistemas de defesa bioquimica e reparo proteico sob estresses
limitantes, justificando sua alta competitividade e persisténcia em ambientes agricolas.

Palavras-chave: Ecofisiologia de plantas daninhas; Plasticidade fenotipica; Metabolismo
antioxidante; Fotossintese.



ABSTRACT

The current climate change and environmental variability are imposing increasing challenges
on agriculture and favoring the proliferation of highly adaptive weeds such as Amaranthus
hybridus L. Understanding the physiological mechanisms that underpin the ecological success
of this C4 species under adverse conditions is fundamental for developing management
strategies. The central objective of this thesis was to investigate the morphophysiological
plasticity and biochemical responses of A. hybridus subjected to abiotic factors, including
thermal stress, water deficit, salinity, and light availability. Therefore, four independent
greenhouse experiments were conducted to evaluate temperature gradients, water regimes,
salinity levels, and shading intensities. The analyses included quantification of growth
variables, gas exchange, chlorophyll a fluorescence, membrane integrity, and biochemical
parameters such as antioxidant enzymes, compatible solutes, and heat shock proteins. Severe
thermal, water, and saline stress conditions promoted significant metabolic restrictions,
characterized by reduced net CO: uptake, stomatal closure, and decreased biomass
accumulation. Under high temperatures, the species showed high resilience, mediated by the
synthesis of HSP70 and antioxidant enzymes, allowing prompt recovery of physiological
functions after stress relief. In water deficit, tolerance was modulated by osmotic adjustment
via proline accumulation and antioxidant protection, although severe drought compromised
cellular integrity. Saline stress imposed oxidative and metabolic limitations, which were
mitigated by the regulation of the antioxidant system. Variations in light availability highlighted
the remarkable morphophysiological plasticity of the species, which adjusted its canopy
architecture and pigment apparatus to optimize light capture. A. hybridus possesses a complex
set of adaptive strategies, ranging from structural and pigmentary adjustments under different
light conditions to the robust activation of biochemical defense systems and protein repair under
limiting stresses, justifying its high competitiveness and persistence in agricultural
environments.

Keywords: Ecophysiology of weeds; Phenotypic plasticity; Antioxidant metabolism;
Photosynthesis.
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INTRODUCAO GERAL

O crescimento e o desenvolvimento vegetal sdo afetados pelas alteragdes ambientais
resultantes das mudancas climaticas (Chaudhry e Sidhu, 2022). O aumento progressivo da
intensidade e frequéncia dos estresses abioticos, como seca, salinidade, ondas de calor,
temperaturas extremas e alteracdes na luminosidade e nas concentragdes de CO; sdo fatores
limitantes aos sistemas de cultivo agricola (Zandalinas et al., 2022). Esses fatores
frequentemente sdo simultaneos, resultando em combinagdes multifatoriais de estresses que
intensificam seus efeitos sobre o desempenho vegetal (Rivero ef al., 2022). As previsdes atuais
sugerem intensificacdo severa dos estresses abioticos nas proximas décadas, com tendéncia
crescente de interesse na compreensao desses efeitos na seguranga alimentar e na produtividade
agricola (Masson-Delmotte et al., 2021). Nesse contexto, além dos efeitos nas plantas
cultivadas, as mudangas climaticas tendem a influenciar diretamente a composi¢do, a
distribuicdo, a abundancia ¢ a dominancia de espécies de plantas daninhas em ecossistemas
agricolas, os quais sdo continuamente moldados pela a¢do antropica (Anwar et al., 2021).

As plantas daninhas s3o conhecidas como uma ameaca bidtica aos cultivos agricolas,
competindo por recursos vitais e dificultando o estabelecimento de espécies cultivadas (Khattak
et al., 2024). Essas plantas possuem caracteristicas que garantem rapida aclimatacdo e
invasividade, como ampla plasticidade fenotipica e elevada tolerancia ecologica (Seikh et al.,
2025). As vantagens competitivas das plantas daninhas no cenario de mudancgas climaticas
incluem a ativagdo de mecanismos adaptativos que permitem maior sobrevivéncia, como rapido
crescimento inicial, germinacao descontinua, alta producdo de sementes (Sharma et al., 2021).
Além disso, o uso intensivo de herbicidas e caracteristicas genéticas inerentes as plantas
impulsionam a sele¢do de bidtipos com modificagdes fisiologicas, bioquimicas e moleculares
que, além da resisténcia quimica, conferem maior plasticidade e aclimatagdo a estresses
abioticos concomitantes (Ofosu et al., 2023).

O estresse abiotico compreende efeitos deletérios de componentes ambientais nas
fungdes vitais das plantas, comprometendo processos como a fotossintese, o status hidrico,
homeostase celular e a integridade de membranas (Zhang et al., 2023). Dentre os estresses mais
recorrentes, destacam-se a limitagdao ou excesso de agua, temperaturas extremas, a salinizagao
do solo de areas agricultaveis e variagdes de intensidade e qualidade da luz (Santos et al., 2022).
Em nivel bioquimico e celular, a exposi¢do das plantas a essas condi¢cdes desencadeia estresses

osmotico e oxidativo, envolvendo a regulacdo de metabdlitos organicos e inorganicos que
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podem resultar em toxicidade idnica, acimulo de espécies reativas de oxigénio (EROs) e danos
a parede celular (Praveen et al., 2023). A percepgao e a transdugdo dos sinais ambientais ativam
mecanismos de respostas adaptativas, que incluem ajustes metabolicos antioxidantes
enzimaticos € nao enzimaticos que podem aumentar a tolerancia e resiliéncia das plantas
(Ahmad et al., 2023).

A defesa vegetal resulta da integragdo de mecanismos fisioldgicos e bioquimicos
mediados por sinalizadores hormonais, i6nicos e hidraulicos (Zandalinas et al., 2022). As
respostas iniciais do sistema de defesa incluem a regulagao estomatica, a redugdo do consumo
energético e da biossintese proteica, promovendo o redirecionamento de recursos do
crescimento para mecanismos de prote¢do (Meddya et al., 2023). Esses mecanismos atuam
diretamente na neutralizag¢ao do estresse oxidativo, a partir do aumento da atividade de enzimas
antioxidantes, como catalase (CAT), ascorbato peroxidase (APX), glutationa redutase (GR) e
superoxido dismutase (SOD), além do acumulo de osmorreguladores, como prolina e agucares
soluveis totais, ¢ de compostos do metabolismo secundario, incluindo compostos fenolicos
(Mishra et al., 2023). No entanto, os mecanismos de defesa ativados sob estresse abiotico estao
intimamente relacionados ao metabolismo fotossintético C3 e Ca, € as diferencas fisioldgicas e
morfoldgicas incluidas nesse contexto (Sonmez et al., 2023).

As plantas com metabolismo fotossintético Cs se diferem das espécies C; por
apresentarem um mecanismo eficiente de concentragdo de CO: ao redor da ribulose-1,5-
bisfosfato carboxilase-oxigenase (Rubisco), o que reduz a fotorrespiracdo e aumenta a
eficiéncia fotossintética (Mukundan et al., 2024). Esse processo ¢ viabilizado por uma
especializacao morfoanatomica foliar, conhecida como anatomia Kranz, associada a atuagdo da
fosfoenolpiruvato carboxilase (PEPC) na fixacdo inicial do CO- nas células do mesofilo (Odé
et al., 2025). Essas caracteristicas conferem as plantas C4 maior eficiéncia no uso de recursos,
como agua e nitrogénio, além de maior tolerancia a diferentes estresses abioticos (Karami et
al.,2023). Estudos comparativos entre espécies C3 e C4 tém demonstrado respostas fisiologicas
e bioquimicas distintas, incluindo diferencgas na resisténcia a fotoinibi¢ao, na biossintese de
pigmentos fotossintéticos, nas taxas de assimilacdo de CO:, na produgdo de espécies reativas
de oxigénio (EROs) e na ativacdo dos sistemas de defesa antioxidante (Tahmasebi & Niasi,
2021; Karami et al., 2025; Khamis et al., 2025).

Dentre as familias de plantas daninhas com via fotossintética C4, a Amaranthaceae
possui importante impacto global, abrangendo cerca de 170 géneros, incluindo espécies

ruderais, halofitas, xerofitas e agricolas (alimenticias e plantas daninhas) (Khan et al., 2024;
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Margaryan et al., 2025). O género Amaranthus contém aproximadamente 70 espécies, ja
conhecidas pela sua alta rusticidade, como a ampla capacidade de recuperacgdo e tolerancia a
condigdes adversas de seca, salinidade, altas temperaturas e variagdes de luz (Fragoso-Iniguez
etal.,2025). Dentre essas espécies, Amaranthus hybridus, por exemplo, € uma espécie de planta
daninha muito problematica em cultivos agricolas (Asadollahzadeh et al., 2023). Tal fato
associa-se com a multipla resisténcia de A4.hybridus a herbicidas inibidores da acetolactato
sintase (ALS), da 5-enolpiruvilshiquimato-3-fosfato sintase (EPSPS) e auxinicos ja relatada
(Dellaferrera et al., 2018). Além disso, o potencial competitivo dessa espécie também pode ser
relacionado a seu metabolismo fotossintético C4 € a associagdo de caracteristicas morfologicas,
fisiologicas e bioquimicas que garantem o seu sucesso, especialmente em cendrios de estresse
(Brunetto et al., 2024). Uma compreensdo clara acerca dos mecanismos de tolerancia
envolvidos na resiliéncia e aclimatacdo de 4. hybridus a condigdes extremas de salinidade, seca,
altas temperaturas e luminosidade ¢ crucial para alinhar métodos de manejo integrado, entender
o potencial competitivo dessa espécie em cendrios de mudancas climaticas e identificar
possiveis janelas de vulnerabilidade.

Com base na rusticidade e na eficiéncia metabodlica atribuidas as espécies C4 do género
Amaranthus, a hipotese de que A. hybridus possui plasticidade fenotipica e mecanismos
bioquimicos eficientes que lhe conferem tolerancia aos estresses abioticos. Assim, o objetivo
foi avaliar os aspectos morfofisiologicos e bioquimicos envolvidos nas estratégias de
aclimatacdo e tolerancia de A. hybridus submetido a condigdes de estresse hidrico, térmico,

salino e luminosidade.
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ARTIGO 1

Resiliéncia fisiologica de Amaranthus hybridus L. a altas temperaturas como uma
resposta integrativa do desempenho fotossintético, atividade de enzimas antioxidantes e
proteinas de choque térmico

RESUMO

O aumento das temperaturas globais, impulsionado pelas mudangas climaticas, tem desafiado
a producdo agricola e promovido a proliferagcdo de plantas daninhas adaptaveis, como
Amaranthus hybridus L. Esta espécie C4, conhecida pela sua elevada competitividade e ampla
plasticidade fenotipica, requer uma compreensao aprofundada da sua resposta ao estresse
térmico. Portanto, o objetivo deste estudo foi investigar a resiliéncia fisioldgica e os
mecanismos adaptativos de 4. hybridus ao estresse térmico gradual e a sua subsequente
capacidade de recupera¢do. Foram quantificadas as alteragdes no crescimento, desempenho
fotossintético (pigmentos, trocas gasosas e eficiéncia quantica do PSII), sistemas de defesa
antioxidante e acimulo da proteina de choque térmico 70 (HSP70). Plantas jovens foram
cultivadas em camaras controladas e submetidas a um aumento gradual da temperatura
diurna/noturna (de 25/18 °C para 31/25 °C, 37/28 °C e 42/30 °C), seguido por um periodo de
recuperagdo de sete dias (Rec 7) a 25/18 °C. Os resultados indicaram que o estresse térmico,
particularmente a 42/30 °C, causou redugoes significativas do crescimento e dos parametros
fotossintéticos (pigmentos fotossintéticos, eficiéncia quantica maxima do fotossistema II,
fotossintese liquida e condutancia estomatica). No entanto, as plantas exibiram capacidade de
recuperacdo. Durante o periodo Rec 7, os parametros morfofisiologicos e fotossintéticos
aumentaram significativamente, evidenciando a recuperagao das plantas. As altas temperaturas
ativaram o sistema de defesa, que esta positivamente associado as enzimas antioxidantes (APX,
CAT e GR) e a HSP70. A. hybridus possui alta resiliéncia térmica, mediada pela ativagdo de
mecanismos de defesa enzimdatica e proteinas de reparo, facilitando a recuperagdo
morfofisiologica apds a exposicao ao calor.

Palavras-chave: Caruru, estresse térmico, eficiéncia do fotossistema II, recuperacdo ao
estresse.

Physiological resilience of Amaranthus hybridus L. to high temperatures as an
integrative response of photosynthetic performance, antioxidant enzyme activity, and
heat shock proteins.

ABSTRACT

The increase in global temperatures, driven by climate change, has challenged agricultural
production and promoted the proliferation of adaptable weeds such as Amaranthus hybridus L.
This C4 species, known for its competitiveness and herbicide resistance, requires a thorough
understanding of its response to thermal stress. This study aimed to investigate the physiological
resilience and adaptive mechanisms of 4. hybridus to gradual thermal stress and its subsequent
recovery capacity. Changes in growth, photosynthetic performance (pigments, gas exchange,
and PSII quantum efficiency), antioxidant defense systems, and the accumulation of heat shock
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protein 70 (HSP70) were quantified. Young plants were grown in controlled chambers and
subjected to a gradual increase in day/night temperature (from 25/18 °C to 31/25 °C, 37/28 °C,
and 42/30 °C), followed by a 7-day recovery period (Rec 7) at 25/18 °C. The results indicated
that thermal stress, particularly at 42/30 °C, caused significant reductions in growth and
photosynthetic parameters (photosynthetic pigments, maximum quantum efficiency of
photosystem II, net photosynthesis, and stomatal conductance). However, the plants exhibited
a remarkable capacity for recovery. During the Rec 7 period, the morphophysiological and
photosynthetic parameters increased significantly, indicating plant recovery. High temperatures
activate the defense system, which is positively associated with antioxidant enzymes (APX,
CAT, and GR) and HSP70. A. hybridus possesses high thermal resilience, which is mediated
by activation of enzymatic defense mechanisms and repair proteins, facilitating
morphophysiological recovery after heat exposure.

Keywords: Pigweed, heat stress, photosystem II efficiency, stress recovery

1. INTRODUCAO

Eventos climaticos extremos, como ondas de calor frequentes, impoem desafios severos
aos sistemas agricolas (Masson-Delmotte ef al., 2021; Sato ef al., 2024). Nesse cendrio, plantas
daninhas frequentemente demonstram superioridade adaptativa sobre as culturas,
impulsionadas por elevada plasticidade fenotipica e bases genéticas robustas (Chaves et al.,
2009; Shahzad et al., 2021; Marques et al., 2022; Kaur et al., 2024).

Essa vantagem adaptativa ¢ particularmente notavel em espécies C4, como Amaranthus
hybridus. Enquanto plantas Cs sofrem perdas energéticas significativas devido a fotorrespiracao
em altas temperaturas, as plantas C4 desenvolveram mecanismos de concentracdo de carbono
(anatomia Kranz) que suprimem esse processo € otimizam o uso de recursos hidricos e
nitrogenados (Lundgren et al., 2019; Xie et al., 2020; Ozeki et al., 2022; Tian et al., 2024).
Embora as plantas C3 também possuam mecanismos de resposta ao estresse, a via evolutiva Cy4
confere capacidade superior de manter a eficiéncia fotossintética e o crescimento, alterando
inclusive a alocacdo de biomassa, mesmo sob condi¢des térmicas que seriam limitantes para a
maioria das espécies C3 (Balliu ef al., 2021; Luo e Keenan, 2022; Gao et al., 2024).

O estresse térmico desencadeia, primariamente, danos as membranas celulares e danos
estruturais ao aparato fotossintético (Carmo-Silva e Salvucci, 2012). Tais danos incluem o
aumento da fluidez das membranas dos tilacoides e o desacoplamento da fosforilagdo oxidativa,
resultando na reduc¢do do transporte de elétrons e na produgdo de espécies reativas de oxigénio
(EROs) (Ruiz-Vera et al., 2015; Yadav et al., 2016; Vinci et al., 2022; Sato et al., 2024). A
tolerancia a essas condi¢des ndo € passiva, mas depende da ativagdo rapida de mecanismos

fisioldgicos e bioquimicos especificos, que influenciam diretamente processos metabolicos
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vitais (Korres et al., 2016; Jabran e Dogan, 2020). Estudos indicam que genotipos tolerantes
exibem maior regulagdo coordenada atividade de enzimas antioxidantes como a superdxido
dismutase (SOD) e a catalase (CAT), essenciais para a detoxificacio de EROs e para a
prevencao da morte celular programada (Rajput et al., 2021). Além disso, a superexpressao de
proteinas de choque térmico (HSPs) atua na protecao e estabiliza¢do de estruturas celulares,
permitindo a manutencdo da homeostase mesmo sob estresse severo (Chaki et al., 2020).

A familia Amaranthaceae, e especificamente o género Amaranthus, destaca-se
globalmente tanto pelo interesse econdomico quanto pela agressividade como planta daninha
(Garcia et al., 2020; Park et al., 2020). Originarias da América, espécies como A. hybridus
possuem ampla distribui¢do devido a sua notavel aclimata¢ao a ambientes adversos, incluindo
solos salinos, seca e calor (Babayev et al., 2014; Gandonou et al., 2018; Rosa et al., 2022;
Luyckx et al., 2023). Embora 4. hybridus tenha potencial como pseudocereal e fonte de
compostos bioativos ¢ medicinais (Baraniak and Kania-Dobrowolska, 2022; Ejiofor et al.,
2022; Romero-Benavides et al., 2023), sua relevancia agricola reside na sua alta capacidade
competitiva e resisténcia a herbicidas, caracteristicas potencializadas por sua fisiologia C4
(Resende et al., 2022). Essa eficiéncia metabolica permite que o 4. hybridus sustente altas taxas
de assimilagdo de carbono mesmo sob fechamento estomatico parcial induzido pelo calor,
proporcionando uma vantagem crucial sobre plantas menos eficientes. Essa combinacgdo de
crescimento rapido, alta producao de sementes e tolerancia a estresses abidticos posiciona o A.
hybridus como um modelo ideal para investigar como as plantas daninhas responderdo as
mudangas climaticas (Dellaferrera et al., 2018; Perotti et al., 2020).

Hipotetiza-se que o aumento da temperatura influencie diretamente as respostas
morfofisiologicas, bioquimicas e enzimaticas de Amaranthus hybridus. Especificamente,
propde-se que essas condigdes, até certo limiar, estimulem o crescimento devido a eficiéncia
da via C4, simultaneamente a ativacdo de mecanismos antioxidantes e de protecdo proteica
(HSPs). Assim, o objetivo deste estudo foi investigar a resiliéncia fisiologica e os mecanismos

adaptativos de A. hybridus sob estresse térmico.

2. MATERIAL E METODOS

2.1 Material vegetal, conducdo e delineamento experimental
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Um experimento em camara de crescimento foi conduzido no Instituto Nacional de
Investigacdo Agraria e Veterinaria (INIAV) e no Instituto Superior de Agronomia,
Universidade de Lisboa, Portugal. Sementes de A. hybridus foram coletadas em 18 de setembro
de 2023 (Golega, Pombalinho, Portugal; 39°24'11"N, 8°30'00"W) e semeadas em 1° de agosto
de 2024, em vasos com capacidade de 5 L, preenchidos com substrato comercial. Neste estudo,
plantas de 4. hybridus com 30 dias foram crescidas em camaras de crescimento do tipo walk-
in individuais (EHHF 10000, ARALAB, Portugal) sob condi¢des ambientais controladas:
umidade relativa (70%), irradiancia (700—-800 umol m™ s™' no terco superior do dossel da
planta), temperatura (25/20 °C, dia/noite), fotoperiodo (12 h) e uma concentracdo de CO: de
400 pL CO:2 L' (condicdes ambientais).

O experimento foi realizado em delineamento inteiramente casualizado com seis
repeti¢des por tratamento (uma planta por repeti¢do). As plantas foram expostas a cinco regimes
térmicos: controle (25/18 °C), estresse moderado (31/25 °C), severo (37/28 °C), extremo, que
consideramos como choque térmico (42/30 °C) e recuperacdo (Rec 7). A irrigacdo foi mantida
diariamente durante todo o periodo experimental, o substrato foi mantido préximo a 100% da
capacidade de campo (CC), sendo a irrigacdo padronizada com dgua de abastecimento local
disponibilizada nas bandejas e absorvida pelo substrato por capilaridade, garantindo condigdes
hidricas ndo limitantes ao crescimento das plantas.

A aplicacdo dos tratamentos foi iniciado aos 40 DAS (dias apos a semeadura), indo da
linha de base do controle, as temperaturas foram aumentadas a uma taxa de 0,5 °C por dia para
permitir a aclimatacdo (Figura 1), com 24 dias de estabilizacgdo em cada temperatura
intermedidria para coleta de amostras. Apés o periodo de estresse extremo, a temperatura foi

reduzida para 25/18 °C para a fase de recuperagdo de sete dias.

25/18°C  25/18°C  25/18°C 25/18°C  25/18°C

25/18°C  31/25°C  37/28°C 42/30°C Rec 7 dias
S SR RS e e
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Figura 1. Representacdo esquemadtica do delineamento experimental aplicado a plantas de
Amaranthus hybridus em camaras de crescimento, representando as repeti¢des e a variagao da
temperatura diurna; Rec7 dias significa a fase de recuperacao de sete dias em temperatura de
25/18 °C. Fonte: A autora (2026).

As analises fisiologicas foram realizadas apos cada periodo de aclimatagdo, de dois a
quatro dias, logo iniciando-se 2 h de iluminacao (diurno). Para isso, foram coletadas quatro
plantas por tratamento. Seguindo estas medi¢des, o material foliar fresco foi coletado para
analises bioquimicas. As amostras foram imediatamente colocadas em nitrogénio liquido e
armazenadas a -80 °C. Para todas as analises, foram utilizadas folhas totalmente expandidas de

cada planta e realizadas a cada incremento de temperatura.

2.2 Variaveis de crescimento

A altura da planta foi medida da base do caule até a gema apical usando uma régua
graduada e expressa em centimetros. O didmetro do caule foi medido na base da planta usando
um paquimetro digital e expresso em milimetros, ao passo que o numero de folhas foi

determinado contando todas aquelas com comprimento maior que 2 cm.

2.3 Variaveis fisiologicas

2.3.1 Trocas gasosas

Um analisador de gases infravermelho (IRGA) portatil de circuito aberto (LI-COR
6400, LI-COR, Lincoln, NE, EUA) foi usado para avaliar a taxa liquida de assimilacdo de CO:
(A, pmol CO2m™2 s'), condutancia estomatica (gs, mol H.O m2 s™!), [CO-] interno (Ci, umol
CO:2 mol™ ar), taxa de transpiragao (E, mmol H.O m2 s™?), temperatura da folha (°C), eficiéncia
instantanea do uso da 4gua (EUA = A/E), eficiéncia intrinseca do uso da agua (EiUA = A/gs) e
eficiéncia instantanea de carboxilagdo (EiC = A/Ci) em folhas localizadas no ter¢o médio das
plantas. As avaliagdes foram realizadas entre nove e dez horas, utilizando cdmara foliar de 6
cm?, sob condicdes controladas e constantes: densidade de fluxo de fétons fotossintéticos
(PPFD) de 1500 umol m™ s!, concentragio de CO, de referéncia mantida em 400 pmol mol™!

e fluxo de ar constante de 300 pmol s™'.

2.3.2 Fluorescéncia da clorofila a
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O desempenho fotossintético relacionado a eficiéncia fotoquimica do PSII, a eficiéncia
quantica maxima do fotossistema II (F./Fn), foi avaliado nas folhas previamente usadas para as
medicoes de trocas gasosas. As avaliagdes foram realizadas por meio do fluorimetro (PAM
2500, H. Walz, Effeltrich, Alemanha). As medi¢des foram conduzidas em folhas adaptadas ao
escuro por 30 minutos via clipes foliares. Para a determinacao dessa eficiéncia maxima, foi

1

aplicado um pulso de luz saturante de 6000 pmol m™ s™! com duragdo de 0,8 s.

2.4 Variaveis bioquimicas

2.4.1 Anadlise de pigmentos fotossintéticos

O material vegetal foi processado macerando discos foliares de amostras congeladas. A
analise de clorofilas (a e b) e carotenoides foi realizada espectrofotometricamente de acordo
com as féormulas de Lichtenthaler (1987) para a extragcdo desses pigmentos em uma mistura de

acetona:agua a 80% (80:20, v/v).

2.4.2 Analise da atividade de enzimas antioxidantes

Para a preparagdo dos extratos enzimaticos, cada amostra foi homogeneizada em 1 mL
de tampao de extragdo contendo 200 mM Tris-HCI (pH 8.0), 15 mM MgCl.-6H-0, 40 mM -
mercaptoetanol, 4 mM DTT, 2% (v/v) Triton X-100, coquetel inibidor de protease
(Complete™, livre de EDTA) e 10% (v/v) glicerol. Durante a homogeneizagdo, 1% (p/v) de
polivinilpolipirrolidona (PVPP) foi adicionado. Os homogeneizados foram centrifugados a
13.000 x g por 20 min a 4 °C. No sobrenadante coletado, as atividades das enzimas SOD, APX,
GR e CAT foram determinadas espectrofotometricamente seguindo os protocolos de reacao

descritos por Ramalho ef al. (2018).
2.4.3 Quantificacgdo de proteinas de choque térmico
A quantificagdo da proteina de choque térmico de 70 kDa (HSP70) foi realizada em

amostras de 100 mg de material foliar congelado, de acordo com Martins et al. (2016), via

ensaio de imunoabsorc¢ao enzimatica (ELISA) em microplacas (Costar, Corning, NY, EUA).
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2.5 Analise de dados

Os pressupostos de normalidade e homogeneidade de variancia foram verificados
usando os testes de Shapiro-Wilk e Levene, respectivamente. Os dados foram analisados usando
a analise de varidncia (ANOVA) para avaliar os efeitos dos tratamentos de temperatura.
Comparagdes de médias foram realizadas usando o teste de Tukey (HSD) a um nivel de
significancia de 5% (p < 0,05). A analise de componentes principais (PCA) foi realizada para
avaliar a relag@o entre os regimes térmicos e as variaveis analisadas. Adicionalmente, analise
de correlacdo de Pearson foi conduzida para avaliar as associagdes entre as variaveis estudadas.
Todas as analises estatisticas foram realizadas usando o software R versao 4.4.1 (R Core Team,
2023), utilizando os pacotes ‘car’ para o teste de Levene e ‘stats’ para as demais analises

univariadas e multivariadas.

3. RESULTADOS

3.1 Crescimento

Diferencas significativas na altura da planta, didmetro do caule e nimero de folhas foram
observadas entre os tratamentos térmicos (Figura 2). Sob temperatura de controle (25/18 °C),
as plantas apresentaram os maiores valores de altura, os quais diminuiram com o aumento da
temperatura (Figura 2A). Assim, foi detectada reducdo de 24,88% na altura das plantas de
Amaranthus hybridus a 37/28 °C, e uma redugdo de 21,22% foi detectada a 31/25 °C (Figura
2A). Os menores valores de altura da planta foram encontrados na temperatura mais elevada
(42/30 °C) (Figura 2A). No entanto, os resultados obtidos no periodo de recuperagdo
demonstraram a capacidade de 4. hybridus se restabelecer apds o estresse térmico, uma vez que

os valores neste periodo foram semelhantes aos do tratamento de controle (Figura 2A).
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Figura 2. Altura da planta (A), didmetro do caule (B) e nimero de folhas (C) em plantas de
Amaranthus hybridus submetidas a diferentes regimes térmicos: controle (25/18 °C), moderado
(31/25 °C), severo (37/28 °C), extremo (42/30 °C) e recuperacgao (Rec 7) do estresse térmico.
Os valores representam as médias + erros padrdo. Letras diferentes indicam diferencas
estatisticamente significativas entre os tratamentos de acordo com o teste de Tukey (p < 0,05).
Fonte: A autora (2026).

O aumento gradual da temperatura até 42/30 °C resultou numa diminui¢do de 27,98% na
altura da planta, evidenciando efeito prejudicial do estresse térmico no desempenho do
crescimento (Figura 2B). No entanto, o periodo de recuperagdo permitiu o restabelecimento
morfologico, com aumento de 28,5% no didmetro do caule (Figura 2B). Notavelmente, a
medida que a temperatura aumentou, o nimero de folhas diminuiu (Figura 2C). A diminuicao
observada foi de 35,08% até a temperatura mais elevada (42/30 °C) (Figura 2C). Durante o
periodo de recuperagdo, quando as plantas retornaram as condigdes normais de temperatura, as

plantas de 4. hybridus apresentaram crescimento foliar semelhante ao da fase inicial quando
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foram submetidas a uma temperatura de 25/18 °C (controle) (Figura 2C). Como resultado, o

aumento observado no periodo de recuperagao foi de 36,03% (Figura 2C).

3.2 Pigmentos fotossintéticos

Diferencas significativas foram observadas no contetido de pigmentos fotossintéticos
entre os tratamentos térmicos (Figura 3). Para todos os pigmentos fotossintéticos, observou-se
um aumento significativo (p < 0,05) com o tratamento de 31/25 °C, onde foram registrados os
maiores valores (Figura 3). O choque térmico induziu uma diminui¢ao de 49,82% no contetido
de clorofila a em relagdo a concentragdo maxima medida a 31/25 °C na recuperacao (Figura
3A). Apds o estresse, o contetudo de clorofila @ aumentou 56,91% em comparagao ao tratamento
controle (Figura 3A). A diminui¢do na clorofila b durante o choque térmico foi de 43,66% em
relag@o ao controle e 50,13% em comparagdo com o maior valor observado a 31/25 °C (Figura
3B). Além disso, notou-se um comportamento semelhante ao observado para a clorofila @, com

o periodo de recuperagdo levando a um aumento de 48,42% (Figura 3B).
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Figura 3: Clorofila a (A), clorofila b (B), clorofila total (C) e carotenoides (D) em plantas de
Amaranthus hybridus submetidas a diferentes regimes térmicos: controle (25/18°C), moderado
(31/25 °C), severo (37/28 °C), extremo (42/30 °C) e recuperagao (Rec 7) do estresse térmico.
Os valores representam as médias + erros padrdo. Letras diferentes indicam diferencas
estatisticamente significativas entre os tratamentos de acordo com o teste de Tukey (p < 0,05).
Fonte: A autora (2026).

Na clorofila total, a diminui¢do observada na temperatura mais elevada foi de 46,44%
em relacdo ao controle e 56,95% em comparagdo com o maior valor obtido (Figura 3C). No
periodo de recuperacado, 4. hybridus mostrou aumento de 51,58% na clorofila total (Figura 3C).
Os carotenoides apresentaram os menores valores no tratamento de choque térmico, com
diminuigdo de até 52,35%. No entanto, durante a recuperagao, observamos aumento de 55,86%

nesta variavel (Figura 3D).

3.3 Trocas gasosas
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A taxa de assimilagdo liquida de CO2, condutancia estomadtica, transpiracao, eficiéncia
instantanea do uso da agua, eficiéncia intrinseca do uso da agua e temperatura da folha diferiram
significativamente entre os tratamentos (Figuras 4 e 5). O estresse térmico reduziu a taxa de
assimila¢do liquida de CO: (4) (Figura 4A). Quando submetidas a uma temperatura de 37/28
°C, observou-se uma reducao de 46,17%, e com a temperatura responsavel pelo choque térmico
(42/30 °C) a reducdo em A4 foi de 86,53%, demonstrando disfun¢do no processo fotossintético

(Figura 4A).
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Figura 4: Taxa de assimilagdo liquida de CO2 — 4 (A), condutancia estomatica — gs (B), taxa
de transpiragdo — £ (C) e concentracdo interna de CO: — Ci (D) em plantas de Amaranthus
hybridus submetidas a diferentes regimes térmicos: controle (25/18°C), moderado (31/25°C),
severo (37/28°C), extremo (42/30°C) e recuperacdo (Rec 7) do estresse térmico. Os valores
representam as médias + erros padrdo. Letras diferentes indicam diferencas estatisticamente
significativas entre os tratamentos de acordo com o teste de Tukey (p < 0,05). Fonte: A autora
(2026).
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Apesar da severa diminuicdo em A4 sob estresse térmico, as plantas de 4. hybridus
apresentaram recuperacao significativa. Os maiores valores de 4 foram registrados apds sete
dias de recuperacao (Rec 7) (Figura 4A). A condutancia estomadtica (gs) apresentou
comportamento semelhante ao observado para a taxa de assimilagdo liquida (A) (Figura 4B). A
maior abertura estomadtica ocorreu no periodo de recuperagdo, com um aumento de 89,88%
apos o choque térmico. Em contrapartida, sob alta temperatura (42/30 °C), houve reducao de
80,67% na gs. Assim como a taxa liquida de assimilagdo de CO: (A4), a transpiragdo (E) €
também uma varidvel altamente modulada pela condutincia estomadtica (gs), conforme
observado nos resultados (Figura 4C). Assim, os maiores valores encontrados para £ foram no
periodo de recuperagdo, com aumento de 68,34% (Figura 4C). Durante o choque térmico, E
diminuiu 68,44% (Figura 4C). Apesar das variagdes nas trocas gasosas com o aumento gradual
da temperatura, a concentragdo interna de carbono (Ci) permaneceu constante, ndo sendo
detectadas diferencas significativas entre os tratamentos (Figura 4D).

Para a eficiéncia instantanea do uso da dgua (EUA), o aumento gradual da temperatura
causou reducdo de 64,16% na condi¢do de choque térmico (Figura 5A). Durante o periodo de
recuperagdo, a EUA das plantas melhorou, com aumento de 46,85% (Figura 5A). Os maiores
valores foram encontrados no tratamento de controle e a medida que a temperatura aumentou

essa eficiéncia diminuiu (Figura 5A).
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Figura 5: Eficiéncia instantanea do uso da dgua (EUA) (A), eficiéncia intrinseca do uso da
agua (EiUA) (B), eficiéncia instantanea de carboxilacdo (EiC) (C) e temperatura da folha (D)
em plantas de Amaranthus hybridus submetidas a diferentes regimes térmicos: controle (25/18
°C), moderado (31/25 °C), severo (37/28 °C), extremo (42/30 °C) e recuperagdo (Rec 7) do
estresse térmico. Os valores representam as médias + erros padrdo. Letras diferentes indicam
diferencas estatisticamente significativas entre os tratamentos de acordo com o teste de Tukey
(p <0,05). Fonte: A autora (2025).

A eficiéncia intrinseca do uso da 4agua (EiUA) ndo aumentou durante o periodo de
recuperagao (Figura 5B). O choque térmico reduziu a EiUA em 42,23%, sendo os maiores
valores obtidos no tratamento de controle, e a redugdo nesta eficiéncia ocorreu gradualmente
(Figura 5B). Para a eficiéncia instantdnea de carboxilagdo (EiC), ndo foram detectadas
diferengas significativas entre os tratamentos térmicos (Figura 5C). Com a elevagao gradual da
temperatura, a temperatura superficial das folhas de A. hybridus aumentou (Figura 5D). Como

resultado, um aumento de 37,09% foi observado sob choque térmico (Figura 5D). A
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aclimatacdo das plantas no periodo de recuperacdo causou resfriamento foliar, observando-se

redugdo de 37,28% na temperatura da folha (Figura 5D).

3.4 Fluorescéncia da clorofila

A exposicdo de A. hybridus a diferentes condi¢des térmicas influenciou
significativamente a eficiéncia do aparelho fotossintético e a ativacao do sistema antioxidante.
Como mostrado na Figura 6A, a eficiéncia quantica do fotossistema II (Fv/Fm) diminuiu
progressivamente com o aumento da temperatura dia/noite. Comparado com o tratamento de
controle (25/18 °C), o Fy/Fm diminuiu 5,5% a 31/25 °C, 18,3% a 37/28 °C e 32,2% a 42/30 °C.
Ap6s o periodo de recuperagdo, a eficiéncia aumentou 46,6% em comparagdo ao tratamento

mais severo (42/30 °C) e retornou a um valor que foi apenas 0,7% menor que o do controle.

25/18 31/25 37/28 42/30 Relc7
Temperatura (°C) (dia/noite)

Figura 6. Eficiéncia quantica do fotossistema II (Fv/Fm) em plantas de Amaranthus hybridus
submetidas a diferentes regimes térmicos: controle (25/18°C), moderado (31/25°C), severo
(37/28°C), extremo (42/30°C) e recuperagdo (Rec 7) do estresse térmico. Os valores
representam as médias + erros padrdo. Letras diferentes indicam diferencas estatisticamente
significativas entre os tratamentos de acordo com o teste de Tukey (p < 0,05). Fonte: A autora
(2026).

3.5 Enzimas antioxidantes e proteinas de choque térmico

As enzimas antioxidantes foram significativamente ativadas com o aumento da
temperatura, como mostrado na Figura 7. A atividade da catalase (CAT) (Figura 7A) aumentou,

com 77,1, 77,6 e 81,4% dos valores obtidos a 31/25, 37/28 e 42/30 °C, respectivamente,



37

correspondendo a um aumento em compara¢ao as condi¢des de controle (25/18 °C). A
ascorbato peroxidase (APX) (Figura 7B) foi aumentada em todos os tratamentos térmicos, com
aumentos de 47,2, 54 ¢ 57,4% comparados com o controle, a 31/25, 37/28 e 42/30 °C,
respectivamente. ApoOs a recuperacao, houve reducao de 45,2% do valor maximo (42/30 °C),

embora os valores tenham permanecido 22,3% maiores que os do controle.
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Figura 7: Atividades das enzimas antioxidantes catalase (CAT) (A), ascorbato peroxidase
(APX) (B) e glutationa redutase (GR) (C) e a concentragdo da proteina de choque térmico
HSP70 (D) em plantas de Amaranthus hybridus submetidas a diferentes regimes térmicos:
controle (25/18°C), moderado (31/25°C), severo (37/28°C), extremo (42/30°C) e recuperagao
(Rec 7) do estresse térmico. Os valores representam as médias + erros padrao. Letras diferentes
indicam diferengas estatisticamente significativas entre os tratamentos de acordo com o teste
de Tukey (p <0,05). Fonte: A autora (2026).

A atividade de glutationa redutase (Figura 7C) aumentou em 69,0, 76,7 ¢ 63,0%
comparado com o do controle a 31/25, 37/28 e 42/30 °C, respectivamente. Durante a
recuperagdo, sua atividade excedeu o nivel alto anterior em 9,5% e permaneceu 65,7% maior

que a do controle. Além das enzimas antioxidantes, a proteina de choque térmico HSP70
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(Figura 7D) também foi significativamente induzida em resposta a altas temperaturas, com
77,3, 78,7 e 81,3% dos valores finais aumentando em comparagao ao controle nas temperaturas
de 31/25, 37/28 e 42/30 °C, respectivamente. Apos o periodo de recuperagdo, a expressao de
HSP70 diminuiu 65,1% do valor maximo (42/30 °C), mas permaneceu 46,4% acima do nivel
observado no controle.

A andlise de componentes principais (PCA) revelou separacao clara entre os tratamentos
térmicos com base nas varidveis morfofisioldégicas e bioquimicas avaliadas, com os dois
primeiros componentes explicando 82,7% da variancia total (PC1: 67,3%; PC2: 15,4%) (Figura
8). As plantas mantidas a uma temperatura de 25/18 °C (controle) apresentaram associa¢des
positivas com variaveis relacionadas ao desempenho fotossintético e crescimento, tais como a
taxa liquida de assimilacdo de CO: (A4), condutancia estomadtica (gs), clorofila a (Clo a),
clorofila b (Clo b), clorofila total (Clo T), transpirac¢do (E), didmetro do caule (DC), altura da
planta (AP), nimero de folhas (NF), eficiéncia quantica do fotossistema II (Fv/Fi) e eficiéncia
instantanea no uso da dgua (EUA) (Figura 8). O tratamento a 31/25 °C (moderado) apresentou
posicdo intermedidria, sem fortes associagdes positivas ou negativas com os vetores das
variaveis (Figura 8). Por outro lado, o tratamento a 37/28 °C (severo) esteve intimamente
relacionado a variaveis de resposta ao estresse, tais como a proteina de choque térmico HSP70
e glutationa redutase (GR) (Figura 8). Plantas expostas a uma temperatura de 42/30 °C
(extremo) foram positivamente associadas com varidveis antioxidantes, tais como as atividades
das enzimas ascorbato peroxidase (APX) e catalase (CAT), além do aumento na temperatura
da folha (Tfolha) (Figura 8). A condicao de recuperagdo (Rec 7), por sua vez, esteve relacionada

a condutancia estomatica (gs) e outras variaveis fisioldgicas, tais como 4, E e AP (Figura 8).
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Figura 8: Analise de componentes principais (PCA) baseada em varidveis morfofisiologicas e
bioquimicas em folhas de Amaranthus hybridus submetidas a diferentes regimes térmicos:
controle (25/18°C), moderado (31/25°C), severo (37/28°C), extremo (42/30°C) e recuperagao
(Rec 7) do estresse térmico. AP — altura da planta; DC — didmetro do caule; NF — niimero de
folhas; A — taxa de assimilacdo liquida de COz; gs — condutancia estomatica; E — transpiragao;
Ci — [CO2] interna; EUA — eficiéncia instantdnea do uso da 4gua; EiUA — eficiéncia intrinseca
do uso da agua; EiC — eficiéncia instantanea de carboxilacdo; Tfolha — temperatura da folha;
Clo a — clorofila a; Clo b — clorofila b; Clo T — clorofila total; Carot — carotenoides; Fy/Fmn —
eficiéncia quantica maxima do fotossistema II; CAT — catalase; APX — ascorbato peroxidase;
GR — glutationa redutase; HSP70 — proteina de choque térmico 70. Fonte: A autora (2026).

A matriz de correlagdo revelou forte correlacdo negativa entre a temperatura da folha
(Tfolha) e a eficiéncia quantica do fotossistema II (Fy/Fn) (r =-0,94) (Figura 9). Esta elevacao
térmica também foi negativamente correlacionada com a taxa de assimilagao liquida de CO-
(4, r =-0,94), condutancia estomatica (gs, r = -0,96) e transpiragdo (E, r = -0,95) (Figura 9).
Por outro lado, varidveis antioxidantes como CAT, APX e GR foram significativamente
correlacionadas positivamente com a temperatura da folha (r = 0,92; 0,95 e 0,51,
respectivamente) (Figura 9). Este padrao também foi observado para HSP70, positivamente
correlacionada com GR (r =0,80), CAT (r=0,74) e APX (r =0,72) (Figura 9). O conteudo de
clorofila total (Clo T) foi fortemente correlacionado negativamente com a temperatura da folha
(Tfolha, r = -0,88) e significativamente correlacionado negativamente com as enzimas

antioxidantes CAT (r = -0,73) e APX (r = -0,67). Por outro lado, o conteudo de clorofila total
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foi fortemente correlacionado positivamente com a eficiéncia quantica do fotossistema II (PSII)
(Fv/Fm, r=0,90).

1.00

0,75

0,51

0,52 0,84 095 -0.50

Ci- 0,11 0,03 004 00 034 02

EUA

-0.25

EiUA - 0,17 -0.33

EiC- 0.

-0.00

-0,94 -0,76 -0.06 & -0,19

0,94 0, R -0,02 0,16

Clob .5 66 0,88 0,74 0,73 EIRE 0,26

-—0.25

CloT 093 08l -0,04 0,17
0,56 Y2l 038 033 028 048

5 093 072 0.29 -0.50

CAT & -0.69 -0,84 -0.81 -0.6 -0,02 &

-0.24 -0,67 -0,61 -0,67 EURIY -0.82

APX 84 -0.85 -0.62 -0,03 @ -0,26

—0.75

0,17

GR -0,07 gUsRN -0.34 -0, -0,15 10,36 -0,37 XXk}

HSP70 IPERSGISI 0,14 F0137 0,05 031 036 -04 KNZEEYE)

AP DC A g E Ci EUA EUA EC TfolhaCloa Clob CloT Carot Fv/Fm CAT APX GR HSP70

Figura 9: Matriz de correlagdo entre as variaveis fisiologicas e bioquimicas de Amaranthus
hybridus em resposta ao estresse térmico. As cores indicam a direcdo e magnitude das
correlagdes de Pearson. AP — altura da planta; DC — diametro do caule; NF — nimero de folhas;
A — taxa de assimilacdo liquida de CO2; gs — condutancia estomadtica; E — transpira¢do; Ci —
[CO:] interna; EUA — eficiéncia instantanea do uso da dgua; EiUA — eficiéncia intrinseca do
uso da 4gua; EiC — eficiéncia instantanea de carboxilac¢do; Tfolha — temperatura da folha; Clo
a — clorofila a; Clo b — clorofila b; Clo T — clorofila total; Carot — carotenoides; Fy/Fm —
eficiéncia quantica maxima do fotossistema II; CAT — catalase; APX — ascorbato peroxidase;
GR — glutationa redutase; HSP70 — proteina de choque térmico 70. Fonte: A autora (2026).

4. DISCUSSAO

Plantas expostas ao estresse térmico exibem ampla gama de respostas na morfofisiologia
e nas vias bioquimicas, que sao moduladas pela intensidade e duracdo do estresse (Ishimaru et
al., 2016; Jagadish et al., 2021). Além disso, ha um interesse crescente na busca por respostas
que incluam a taxa de recuperacdo das espécies apOs o estresse como alternativa para
desenvolver cultivares tolerantes e, no caso de plantas daninhas, identificar quais mecanismos
adaptativos existem para manter a sobrevivéncia destas espécies diante das mudancas
climaticas (Janni et al., 2020). Amaranthus spp. sdo conhecidos pela sua resiliéncia, com a

capacidade de se estabelecer em condi¢des adversas, caracteristica atribuida a particularidades
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especificas da espécie (Reyes-Rosales ef al., 2023). Por exemplo, a modulagdo diferencial das
respostas bioquimicas e fisioldgicas esta sendo projetada para reduzir os danos morfologicos
relatados anteriormente (Cisneros-Hernandez et al., 2021). Reyes-Rosales et al. (2023)
relataram que, apds exposi¢do ao estresse térmico, plantas de Amaranthus reparam os seus
tecidos e reativam as suas fun¢des metabdlicas normais, tal como observado no presente estudo.

No presente estudo, evidenciou-se que o aumento da severidade do estresse térmico
reduziu os parametros de crescimento. A diminuigdo da altura das plantas de 4. hybridus a partir
do aumento da temperatura pode ser explicada pela inibi¢ao da divisao e expansao celular
relatada em estudos com estresse térmico (Fortunato et al., 2023; Yousaf et al., 2023).
Considerando os resultados obtidos, este efeito pode ser associado a um mecanismo de
autoprotecao que aloca fotoassimilados para preservar a sobrevivéncia, reduzindo assim o
nimero de componentes morfologicos (Lal ef al., 2022). Da mesma forma, uma reducio do
diametro do caule sob estresse pode confirmar o impacto nos fotoassimilados, evidenciando
redirecionamento do metabolismo para respostas de aclimatagdo (Visakh et al., 2024; Samanta
and Roychoudhury, 2025). As caracteristicas morfoldgicas de altura e didmetro do caule em A.
hybridus durante o periodo de recuperacdo podem indicar que esta espécie exibe ampla
plasticidade morfofisioldgica, contornando o crescimento estrutural afetado pelo choque
térmico (Reyes-Rosales et al., 2023). A senescéncia foliar, observada como massa foliar
reduzida apdés o choque térmico, pode afetar a eficiéncia fotossintética ao diminuir a
recuperagdo de recursos pela fonte (folha) (Qu et al., 2023). No entanto, sob uma perspectiva
de resiliéncia, a queda das folhas observada durante o choque térmico pode ser considerada
uma medida alternativa para reduzir a demanda transpiratoria e conservar recursos vitais (Tan
etal., 2023).

Com relagdo aos pigmentos fotossintéticos, o aumento da temperatura (31/25 °C)
resultou em valores mais elevados para estes parametros, indicando que esta faixa de
temperatura pode ser considerada 6tima para a sintese € acimulo de pigmentos em A4. hAybridus.
Notavelmente, alteragdes nos pigmentos fotossintéticos durante o choque térmico estdo
correlacionadas com a desestabilizacdo do aparelho fotossintético durante este periodo. Estas
alteracdes podem ser classificadas como marcadores dos efeitos do estresse térmico em A.
hybridus, sendo a labilidade da molécula a caracteristica determinante das respostas a altas
temperaturas (Romanenko ef al., 2022).

A redugdo dos pigmentos fotossintéticos observada em A. hybridus pode indicar que o

dano térmico aos pigmentos esta associado tanto ao dano estrutural na membrana do tilacoide
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quanto a inibi¢do de enzimas envolvidas na biossintese de clorofila (Hong et al., 2023). Este
fenomeno pode influenciar diretamente o processo fotossintético, que pode ser desestabilizado
a partir da reducao de pigmentos essenciais. Alteragcdes nos pigmentos fotossintéticos podem
confirmar o dano oxidativo. No entanto, a capacidade de A. hybridus de superar o fotodano
depende do equilibrio entre dano e reparo (Goel et al., 2023). Deryabin e Popov (2024),
estudando Amaranthus caudatus L., relataram que a 30 °C os niveis de clorofila atingiram seus
valores mais altos e, com um aumento gradual da temperatura, este parametro diminuiu nesta
espécie. A queda acentuada nos carotenoides demonstra a sensibilidade do sistema fotoprotetor,
essencial para dissipar o excesso de energia e neutralizar EROs (Kim ef al., 2021). Este padrao
de diminuicdo de pigmentos fotossintéticos em espécies Cs expostas a altas temperaturas foi
relatado anteriormente por Mustafa et al. (2021), que atribuiram esta redu¢ao ao aumento da
atividade de enzimas degradadoras de clorofila sob estas condi¢cdes. No entanto, observou-se
que, apesar da diminui¢do dos pigmentos, 4. hybridus demonstrou capacidade de regeneragao
refletida na plasticidade fisioldgica frente ao estresse térmico durante o periodo de recuperagao,
o que pode ser mediado pelo aumento da atividade de enzimas antioxidantes e proteinas de
reparo (HSP70) (Lee ef al., 2023).

As trocas gasosas sdo fortemente afetadas pelo estresse térmico (Hoshikawa et al.,
2021). O processo fotossintético ¢ geralmente suscetivel a altas temperaturas. No presente
estudo, a taxa fotossintética liquida sob estresse térmico foi associada a alteragdes na
ultraestrutura do cloroplasto, fosforilagdo e fluxo de elétrons (Zahra et al., 2023). Neste
contexto, a limitacdo da fotossintese sob choque térmico (42/30 °C) pode ter sido causada por
alteracdes ao nivel estomatico ou ndo estomatico. Notavelmente, por ser uma espécie Cs (4.
hybridus), a diminuigdo em A4 causada por altas temperaturas pode estar associada a desativagao
da Rubisco e ao acumulo de inibidores que reduzem sua atividade (Zhang et al., 2025). A
reducdo da condutancia estomatica e transpiracdo observada € caracterizada como estratégia
adaptativa desta espécie face a condi¢oes adversas. Este mecanismo de fechamento estomatico
e reducao da transpiragao ¢ considerado a primeira linha de defesa das plantas contra o calor
(Igbal et al., 2022). Venios et al. (2025) relataram que o estresse térmico ¢ geralmente
acompanhado por alto déficit de pressdo de vapor, que cria um desequilibrio hidraulico na
diregdo do fluxo transpiratorio, desencadeando o fechamento estomdtico para prevenir a
cavitacdo do xilema e a perda excessiva de agua. As respostas fotossintéticas ao estresse térmico

sdo especificas da espécie, mas em geral os efeitos deletérios deste estresse em taxas
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fotossintéticas mais baixas resultam de alteracdes nas membranas dos tilacoides que as
desestabilizam (Zahra et al., 2023).

A recuperagdo fotossintética de A. hybridus ¢ essencial a sua sobrevivéncia, e esta
recuperagdo envolve a ativagdo e reorganizacao de diversas vias metabdlicas e estruturais que
reparam os danos induzidos pelo stress térmico (Manaa et al., 2021; Mu et al., 2021). A
eficiéncia deste processo exige a restauracdo da arquitetura tridimensional das membranas dos
tilacoides, organizadas em regides de grana (empilhadas) e lamelas do estroma. Chovancek et
al. (2021) relataram, no seu estudo com gramineas (C4), que essa recuperacdo depende da
interagdo de sistemas de sinalizagdo redox com a regulacdo de prétons. Essa dinamica requer
estrutura membranar intacta ¢ bem distribuida espacialmente, onde o transporte de protons e o
gradiente eletroquimico estdo diretamente ligados a atividade da ATP sintase, respondendo as
exigéncias energéticas da fotossintese no periodo de recuperacao apds o estresse.

A resposta primdria das plantas submetidas ao estresse térmico ¢ o fechamento
estomatico, que se reflete na redugdo de gs. No presente estudo, este resultado foi paralelo a
uma diminui¢do em A4 e E, servindo como estratégia alternativa para minimizar danos as trocas
gasosas. Como observamos efeitos nas trocas gasosas, 4. hybridus pode ter se aclimatado
termicamente ao choque térmico a partir de ajustes nas reagdes fotoquimicas e na carboxilagao
da Rubisco, como ja observado em espécies Cs por Broberg et al. (2023). Com o aumento
gradual da temperatura, observamos reducao acentuada da eficiéncia instantanea do uso da agua
e da eficiéncia intrinseca do uso da 4gua (Figura 5), evidenciando mudanga no equilibrio entre
a assimilagdo de carbono e a perda estomatica de agua. No entanto, A. hybridus mostrou
capacidade parcial de restabelecer estas relagdes. A recuperacdo de espécies de Amaranthus
pode estar associada a reorganizagdo de sistemas de defesa enzimaticos € ndo enzimaticos
(Cechin et al., 2022). O aumento na temperatura da folha durante o choque térmico confirma o
impacto das ondas de calor neste fendmeno. Durante o periodo de recuperacdo, observamos
uma redug¢do na temperatura da folha, possivelmente devido a aclimatacdo por meio de
mecanismos de resfriamento evaporativo e ajustes morfofisioldgicos (Jagadish et al., 2021; Lal
etal., 2022).

Os danos a fotossintese causados pelo estresse térmico também podem ser demonstrados
pela fluorescéncia da clorofila, que reflete o destino da energia luminosa € ¢ um mecanismo
essencial para fornecer informacdes sobre a dissipacdo de calor e a eficiéncia quantica
fotossintética (Moore et al., 2021). A diminuicdo progressiva em F/Fy, indica que a 37/28 °C

a eficiéncia do FSII diminui. Sob estresse térmico, ocorrem alteragdes na fluidez da membrana



44

dos tilacoides que levam ao seu desarranjo estrutural, resultando no aumento da permeabilidade
i6nica e impedindo a formagao do gradiente eletroquimico de H*. Este colapso funcional agrava
a absorcao de energia, indicando possivel dano fotoxidativo e a desnaturagao de proteinas do
complexo, como a D1 (Li et al., 2023a). No entanto, os resultados do periodo de recuperagao
indicam que 4. hybridus exibiu danos reversiveis e resiliéncia, o que pode ser atribuido a
mecanismos de reparo do fotossistema II envolvendo a defesa antioxidante (Ru et al., 2023). O
Fy/Fum reflete a eficiéncia da absor¢ao de energia pelos centros de reacao do PSII, indicando as
condigdes sob as quais A. hybridus exibe maxima eficiéncia quantica, proporcional ao nimero
de centros de reacdo ativos (Li et al., 2023). Diversos estudos mostraram que o estresse térmico
leva a alteragdes nos fotossistemas e na cadeia de transporte de elétrons (Wang et al., 2022;
Kreslavski et al., 2023; Wang et al., 2023). Neste contexto, Netshimbupfe et al. (2022)
relataram que as respostas nos parametros de fluorescéncia da clorofila diferem de acordo com
o estresse imposto, duragdo, intensidade e espécie. Estes autores relataram que Amaranthus
caudatus € Amaranthus hypochondriacus a 40°C apresentaram reducao significativa em Fy/F,
atribuida a inibi¢do da atividade do PSII, a ruptura do complexo antena do PSII e a capacidade
reduzida de recuperacdo da Rubisco. Goel et al. (2023) avaliaram os efeitos do estresse térmico
no Fy/Fn e, posteriormente, a recuperagdo de A. hypochondriacus, relatando que a recuperacao
pos-estresse pode ser explicada por fatores de choque térmico (Hsfs) que t€ém como alvo
proteinas de choque térmico (HSPs), as quais conferem resiliéncia sob estresse térmico e atuam
como chaperonas moleculares para a restaura¢do da homeostase proteica.

Os ajustes fisiologicos e bioquimicos, assim como enzimaticos, foram evidenciados
pelo aumento progressivo da atividade de enzimas antioxidantes [catalase (CAT), ascorbato
peroxidase (APX) e glutationa redutase (GR)]. Os resultados confirmaram o estresse oxidativo
induzido pelo aumento gradual da temperatura, visto que o aumento da atividade de enzimas
antioxidantes ¢ uma premissa de um mecanismo regulatdrio contra estas condi¢des (Kerchev e
Van Breusegem, 2022). O acimulo de espécies reativas de oxigénio (EROs) promovido pelo
estresse térmico também pode ser considerado um sinal para a ativacdo dos mecanismos de
defesa de 4. hybridus. Neste contexto, constatamos que as respostas relacionadas a fotossintese,
pigmentos e enzimas antioxidantes indicam que as EROs produzidas nos cloroplastos servem
para ativar a sinalizacdo retrograda responsavel pela sinalizacdo de estresse térmico e a
modificagdo da expressdao génica que promove a manutencdo metabolica e molecular para
possivel aclimatacdo ao estresse aplicado (Fortunato ef al., 2023).

Estudos com plantas Cs4 relataram que a medida que a intensidade do estresse aumenta
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a atividade da CAT também aumenta, como estratégia de aclimatagdo do sistema antioxidante
(Devi et al., 2012; Janmohammadi et al., 2012; Tyagi et al.,2017). A APX ¢ uma enzima chave
do ciclo ascorbato-glutationa que desempenha papel essencial na detoxificagdo celular ao
reduzir H.02 em dgua a partir do uso de ascorbato como doador de elétrons (Silva et al., 2024).

O comportamento semelhante das atividades de CAT e APX demonstrou clara sinergia
no sistema de defesa antioxidante de 4. hybridus, confirmando que a tolerancia da planta ao
estresse esta ligada a um mecanismo eficiente de neutralizagdo de EROs (Al-Zahrani et al.,
2022). Esta resposta em A. hybridus reflete a alta capacidade de reparagao de danos oxidativos
caracteristica de espécies Cs4 do género Amaranthus (Khamis et al., 2025). Além disso, a
resposta integrada da GR evidenciada neste estudo foi crucial para manter a razio GSSG/GSH
e sustentar o ciclo ascorbato-glutationa (Mishra et al., 2023; Verma and Singh, 2021).
Consequentemente, a atividade conjunta de GR, CAT e APX justifica a maior retengdo de
pigmentos fotossintéticos e a estabilidade das membranas observadas em A. hybridus, fatores
que se traduzem na maior resiliéncia geral da planta ao estresse térmico (Li et al., 2023b;
Sharma et al., 2024).

Proteinas de choque térmico (HSP70s) estdo associadas a defesa das plantas contra altas
temperaturas, e sua expressao ¢ coordenada por meio da atividade de fatores de transcrigao de
choque térmico (HSTFs) (Batool ef al., 2022). O aumento da atividade da HSP70 em 4.
hybridus com o aumento da temperatura, especialmente antes do choque térmico severo
(37/28°C), pode ser interpretado como um sistema de manutencao pela planta, uma vez que sao
proteinas de resposta especifica ao estresse térmico. A expressao de HSP70 ¢ um fator chave
na adaptabilidade de A. hybridus ao estresse térmico, pois esta superexpressao de chaperonas
jéa foi associada a capacidade de reduzir a peroxidagao lipidica, aumentar a atividade de enzimas
antioxidantes, estabilizar membranas e reproduzir proteinas sob estresse (Jacob ef al., 2017,
Semwal and Khanna-Chopra, 2020; Batcho et al., 2021). Consequentemente, a literatura
destaca uma rede complexa de respostas na qual a HSP70 previne a agregagao irreversivel de
proteinas e auxilia no seu enovelamento (Wang et al., 2018), além de promover a degradagao
de proteinas instaveis e atuar como um sensor de EROs (Ramalho et al., 2025). Em A. hybridus,
a resposta integrada de enzimas antioxidantes e a indu¢do de HSP70 demonstra o envolvimento
tanto de mecanismos redox enzimaticos quanto de mecanismos de estabiliza¢do de proteinas.
Nkuna et al. (2025) relataram a regulacdo positiva de proteinas responsivas ao estresse,

incluindo HSP70, em A. hypochondriacus L. Um estudo molecular conduzido por Camposano
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et al. (2022) em A. palmeri S.Watson revelou a abundancia genética de HSP70, refor¢ando o

envolvimento destas proteinas na resiliéncia destas espécies a estresses ambientais.

5. CONCLUSOES

Amaranthus hybridus respondeu ao estresse térmico por meio de ajustes morfologicos,
fisioldgicos e bioquimicos coordenados. Embora as temperaturas elevadas tenham reduzido os
pigmentos fotossintéticos, as trocas gasosas ¢ a eficiéncia do PSII, a recuperacao foi
impulsionada por uma forte ativagdo dos sistemas antioxidantes enzimaticos (CAT, APX, GR)
e de reparo (HSP70). A restauracao parcial ou completa das fungdes destaca a alta resiliéncia
térmica e a capacidade aclimatativa da espécie. Estes resultados posicionam A. hybridus como
um modelo valioso para elucidar mecanismos de termotolerincia e orientar estratégias para a

aclimatagdo ao estresse térmico em plantas Ca.

6. REFERENCIAS

Aftab, T., Hakeem, K.R., 2022. Plant Abiotic Stress Physiology. Volume 2. Molecular
Advancements. Apple Academic Press.

Al-Zahrani, H.S., Alharby, H.F., Fahad, S., 2022. Antioxidative defense system, hormones, and
metabolite accumulation in different plant parts of two contrasting rice cultivars as influenced
by plant growth regulators under heat stress. Frontiers in Plant Science 13, 911846.

Babayev, H., Mehvaliyeva, U., Aliyeva, M., Feyziyev, Y., Guliyev, N., 2014. The study of
NAD-malic enzyme in Amaranthus cruentus L. under drought. Plant Physiology and
Biochemistry 81, 84-89.

Balliu, A., Zheng, Y., Sallaku, G., Fernandez, J.A., Gruda, N.S., Tuzel, Y., 2021.
Environmental and cultivation factors affect the morphology, architecture and performance of
root systems in soilless grown plants. Horticulturae 7, 243.

Baraniak, J., Kania-Dobrowolska, M., 2022. The dual nature of amaranth—Functional food and
potential medicine. Foods 11, 618.

Batcho, A.A., Sarwar, M.B., Rashid, B., Hassan, S., Husnain, T., 2021. Heat shock protein gene
identified from Agave sisalana (As HSP70) confers heat stress tolerance in transgenic cotton
(Gossypium hirsutum). Theoretical and Experimental Plant Physiology 33, 141-156.

Batool, F., Agossa, B.A., Sandhu, Z.Y ., Sarwar, M.B., Hassan, S., Rashid, B., 2022. Heat shock
proteins (HSP70) gene: Plant transcriptomic oven in the hot desert. Advances in Plant Defense
Mechanisms. IntechOpen.



47

Broberg, M.C., Hayes, F., Harmens, H., Uddling, J., Mills, G., Pleijel, H., 2023. Effects of
ozone, drought and heat stress on wheat yield and grain quality. Agriculture, Ecosystems &
Environment 352, 108505.

Camposano, H.S., Molin, W.T., Saski, C.A., 2022. Sequence characterization of eccDNA
content in glyphosate sensitive and resistant Palmer amaranth from geographically distant
populations. PLoS One 17, €0260906.

Carmo-Silva, A.E., Salvucci, M.E., 2012. The temperature response of CO 2 assimilation,
photochemical activities and Rubisco activation in Camelina sativa, a potential bioenergy crop
with limited capacity for acclimation to heat stress. Planta 236, 1433-1445.

Cechin, L., da Silva, L.P., Ferreira, E.T., Barrochelo, S.C., de Melo, F.P.d.S.R., Dokkedal, A.L.,
Saldanha, L.L., 2022. Physiological responses of Amaranthus cruentus L. to drought stress
under sufficient-and deficient-nitrogen conditions. PLoS One 17, €0270849.

Chaki, M., Begara-Morales, J.C., Barroso, J.B., 2020. Oxidative stress in plants. MDPI, p. 481.
Chaves, M.M., Flexas, J., Pinheiro, C., 2009. Photosynthesis under drought and salt stress:
regulation mechanisms from whole plant to cell. Annals of botany 103, 551-560.

Chovancek, E., Zivcak, M., Brestic, M., Hussain, S., Allakhverdiev, S.I., 2021. The different
patterns of post-heat stress responses in wheat genotypes: the role of the transthylakoid proton

gradient in efficient recovery of leaf photosynthetic capacity. Photosynthesis Research 150,
179-193.

Cisneros-Hernandez, 1., Vargas-Ortiz, E., Sdnchez-Martinez, E.S., Martinez-Gallardo, N., Soto
Gonzalez, D., Délano-Frier, J.P., 2021. Highest defoliation tolerance in Amaranthus cruentus

plants at panicle development is associated with sugar starvation responses. Frontiers in Plant
Science 12, 658977.

Dellaferrera, 1., Cortés, E., Panigo, E., De Prado, R., Christoffoleti, P., Perreta, M., 2018. First
report of Amaranthus hybridus with multiple resistance to 2, 4-D, dicamba, and glyphosate.
Agronomy 8, 140.

Deryabin, A., Popov, V., 2024. Morphophysiological and biochemical responses of amaranthus
caudatus to elevated cultivation temperatures. Journal of Plant Growth Regulation 43, 2197-
2208.

Devi, R., Kaur, N., Kumar Gupta, A., 2012. Potential of antioxidant enzymes in depicting
drought tolerance of wheat (Triticum aestivum L.). Indian Journal of Biochemistry and
Biophysics 49, 257.

Ejiofor, E.U., Oyedemi, S.O., Onoja, S.O., Omeh, N.Y., 2022. Amaranthus hybridus Linn. leaf
extract ameliorates oxidative stress and hepatic damage abnormalities induced by
thioacetamide in rats. South African Journal of Botany 146, 213-221.

Fortunato, S., Lasorella, C., Dipierro, N., Vita, F., de Pinto, M.C., 2023. Redox signaling in
plant heat stress response. Antioxidants 12, 605.



48

Gandonou, C.B., Prodjinoto, H., Wouyou, A.D., Lutts, S., Montcho, D.H., 2018. Effects of
salinity stress on growth in relation to gas exchanges parameters and water status in amaranth
(Amaranthus cruentus). International Journal of Plant Physiology and Biochemistry 10, 19-27.

Gao, W., Dai, D., Luo, H., Yu, D., Liu, C., Zhang, N., Liu, L., You, C., Zhou, S., Tu, L., 2024.
Habitat differentiation and environmental adaptability contribute to leaf size variations globally
in C3 and C4 grasses. Science of The Total Environment 937, 173309.

Garcia, M.J., Palma-Bautista, C., Vazquez-Garcia, J.G., Rojano-Delgado, A.M., Osuna, M.D.,
Torra, J., De Prado, R., 2020. Multiple mutations in the EPSPS and ALS genes of Amaranthus
hybridus underlie resistance to glyphosate and ALS inhibitors. Scientific Reports 10, 17681.

Goel, K., Kundu, P., Gahlaut, V., Sharma, P., Kumar, A., Thakur, S., Verma, V., Bhargava, B.,
Chandora, R., Zinta, G., 2023. Functional divergence of Heat Shock Factors (Hsfs) during heat
stress and recovery at the tissue and developmental scales in C4 grain amaranth (Amaranthus
hypochondriacus). Frontiers in Plant Science 14, 1151057.

Hong, E., Xia, X., Ji, W., Li, T., Xu, X., Chen, J., Chen, X., Zhu, X., 2023. Effects of high
temperature stress on the physiological and biochemical characteristics of Paeonia ostii.
International Journal of Molecular Sciences 24, 11180.

Hoshikawa, K., Pham, D., Ezura, H., Schafleitner, R., Nakashima, K., 2021. Genetic and
molecular mechanisms conferring heat stress tolerance in tomato plants. Frontiers in Plant
Science 12, 786688.

Igbal, S., Wang, X., Mubeen, 1., Kamran, M., Kanwal, 1., Diaz, G.A., Abbas, A., Parveen, A.,
Atig, M.N., Alshaya, H., 2022. Phytohormones trigger drought tolerance in crop plants: outlook
and future perspectives. Frontiers in Plant Science 12, 799318.

Ishimaru, T., Xaiyalath, S., Nallathambi, J., Sathishraj, R., Yoshimoto, M., Phoudalay, L.,
Samson, B., Hasegawa, T., Hayashi, K., Arumugam, G., 2016. Quantifying rice spikelet
sterility in potential heat-vulnerable regions: Field surveys in Laos and southern India. Field
Crops Research 190, 3-9.

Jabran, K., Dogan, M.N., 2020. Elevated CO., temperature and nitrogen levels impact growth
and development of invasive weeds in the Mediterranean region. Journal of the Science of Food
and Agriculture 100, 4893-4900.

Jacob, P., Hirt, H., Bendahmane, A., 2017. The heat-shock protein/chaperone network and
multiple stress resistance. Plant biotechnology journal 15, 405-414.

Jagadish, S.V.K., Way, D.A., Sharkey, T.D., 2021. Plant heat stress: Concepts directing future
research. Plant, cell & environment 44, 1992-2005.

Janmohammadi, M., Enayati, V., Sabaghnia, N., 2012. Impact of cold acclimation, de-
acclimation and re-acclimation on carbohydrate content and antioxidant enzyme activities in
spring and winter wheat.



49

Janni, M., Gulli, M., Maestri, E., Marmiroli, M., Valliyodan, B., Nguyen, H.T., Marmiroli, N.,
2020. Molecular and genetic bases of heat stress responses in crop plants and breeding for
increased resilience and productivity. Journal of Experimental Botany 71, 3780-3802.

Kaur, R., Kumar, S., Ali, S.A., Ezing, U.M., 2024. Impacts of climate change on crop-weed
dynamics: Challenges and strategies for weed management in a changing climate. Open Journal
of Environmental Biology 9, 015-021.

Kerchev, P.I., Van Breusegem, F., 2022. Improving oxidative stress resilience in plants. The
Plant Journal 109, 359-372.

Kim, S.-E., Lee, C.-1., Park, S.-U., Lim, Y.-H., Park, W.S., Kim, H.-J., Ahn, M.-J., Kwak, S.-
S., Kim, H.S., 2021. Overexpression of the golden SNP-carrying orange gene enhances
carotenoid accumulation and heat stress tolerance in sweetpotato plants. Antioxidants 10, 51.

Korres, N.E., Norsworthy, J.K., Tehranchian, P., Gitsopoulos, T.K., Loka, D.A., Oosterhuis,
D.M., Gealy, D.R., Moss, S.R., Burgos, N.R., Miller, M.R., 2016. Cultivars to face climate
change effects on crops and weeds: a review. Agronomy for Sustainable Development 36, 1-22.

Kreslavski, V.D., Khudyakova, A.Y., Kosobryukhov, A.A., Balakhnina, T.I., Shirshikova,
G.N., Alharby, H.F., Allakhverdiev, S.I., 2023. The effect of short-term heating on
photosynthetic activity, pigment content, and pro-/antioxidant balance of A. thaliana
phytochrome mutants. Plants 12, 867.

Lal, M.K., Sharma, N., Adavi, S.B., Sharma, E., Altaf, M.A., Tiwari, R K., Kumar, R., Kumar,
A., Dey, A., Paul, V., 2022. From source to sink: mechanistic insight of photoassimilates

synthesis and partitioning under high temperature and elevated [COz]. Plant Molecular Biology
110, 305-324.

Lee, C., Harvey, J.T., Qin, K., Leskovar, D.I., 2023. Physio-biochemical responses of grafted
tomatoes differing in thermotolerance to heat stress and recovery. Scientia Horticulturae 308,
111546.

Li, C., Yang, Z., Zhang, C., Luo, J., Jiang, N., Zhang, F., Zhu, W., 2023b. Heat stress recovery
of chlorophyll fluorescence in tomato (Lycopersicon esculentum Mill.) leaves through nitrogen
levels. Agronomy 13, 2858.

Li,JY., Yang, C., Xu, J., Lu, H.P., Liu, J.X., 2023a. The hot science in rice research: How rice
plants cope with heat stress. Plant, Cell & Environment 46, 1087-1103.

Lichtenthaler, H.K., 1987. Chlorophylls and carotenoids: pigments of photosynthetic
biomembranes. Methods in enzymology. Elsevier, pp. 350-382.

Lundgren, M.R., Dunning, L.T., Olofsson, J.K., Moreno-Villena, J.J., Bouvier, J.W., Sage,
T.L., Khoshravesh, R., Sultmanis, S., Stata, M., Ripley, B.S., 2019. C4 anatomy can evolve via
a single developmental change. Ecology letters 22, 302-312.

Luo, X., Keenan, T.F., 2022. Tropical extreme droughts drive long-term increase in
atmospheric CO; growth rate variability. Nature communications 13, 1193.



50

Luyckx, A., Lutts, S., Quinet, M., 2023. Comparison of Salt Stress Tolerance among Two Leaf
and Six Grain Cultivars of Amaranthus cruentus L. Plants 12, 3310.

Manaa, A., Goussi, R., Derbali, W., Cantamessa, S., Essemine, J., Barbato, R., 2021.
Photosynthetic performance of quinoa (Chenopodium quinoa Willd.) after exposure to a

gradual drought stress followed by a recovery period. Biochimica et Biophysica Acta (BBA)-
Bioenergetics 1862, 148383.

Marques, 1., Rodrigues, A.P., Gouveia, D., Lidon, F.C., Martins, S., Semedo, M.C., Gaillard,
J.-C., Pais, L.P., Semedo, J.N., Scotti-Campos, P., 2022. High-resolution shotgun proteomics
reveals that increased air [CO2] amplifies the acclimation response of Coffea species to drought
regarding antioxidative, energy, sugar, and lipid dynamics. Journal of Plant Physiology 276,

153788.

Martins, M.Q., Rodrigues, W.P., Fortunato, A.S., Leitdo, A.E., Rodrigues, A.P., Pais, L.P.,
Martins, L.D., Silva, M.J., Reboredo, F.H., Partelli, F.L., 2016. Protective response
mechanisms to heat stress in interaction with high [COz] conditions in Coffea spp. Frontiers in
Plant Science 7, 947.

Masson-Delmotte, V.P., Zhai, P., Pirani, S.L., Connors, C., Péan, S., Berger, N., Caud, Y.,
Chen, L., Goldfarb, M.I., Scheel Monteiro, P.M., 2021. Ipcc, 2021: Summary for policymakers.
in: Climate change 2021: The physical science basis. contribution of working group 1 to the
sixth assessment report of the intergovernmental panel on climate change.

Mishra, N., Jiang, C., Chen, L., Paul, A., Chatterjee, A., Shen, G., 2023. Achieving abiotic
stress tolerance in plants through antioxidative defense mechanisms. Frontiers in Plant Science
14, 1110622.

Moore, C.E., Meacham-Hensold, K., Lemonnier, P., Slattery, R.A., Benjamin, C., Bernacchi,
C.J., Lawson, T., Cavanagh, A.P., 2021. The effect of increasing temperature on crop
photosynthesis: from enzymes to ecosystems. Journal of Experimental Botany 72, 2822-2844.

Mu, Q., Cai, H., Sun, S., Wen, S., Xu, J., Dong, M., Saddique, Q., 2021. The physiological
response of winter wheat under short-term drought conditions and the sensitivity of different
indices to soil water changes. Agricultural Water Management 243, 106475.

Mustafa, T., Sattar, A., Sher, A., Ul-Allah, S., [jaz, M., Irfan, M., Butt, M., Cheema, M., 2021.
Exogenous application of silicon improves the performance of wheat under terminal heat stress
by triggering physio-biochemical mechanisms. Scientific Reports 11, 23170.

Netshimbupfe, M.H., Berner, J., Gouws, C., 2022. The interactive effects of drought and heat
stress on photosynthetic efficiency and biochemical defense mechanisms of Amaranthus
species. Plant-Environment Interactions 3, 212-225.

Nkuna, M., Gavhi, P., Kanyerere, A.M., Ikebudu, V.C., Ndou, N., Faro, A., Doumbia, 1.Z.,
Ajayi, R.F., Mulidzi, A.R., Lewu, N., 2025. Drought tolerance mechanisms in grain and
vegetable Amaranthus species: physiological, biochemical and molecular insights.
Horticulturae 11, 1226.



51

Ozeki, K., Miyazawa, Y., Sugiura, D., 2022. Rapid stomatal closure contributes to higher water
use efficiency in major C4 compared to C3 Poaceae crops. Plant Physiology 189, 188-203.
Park, S.-J., Sharma, A., Lee, H.-J., 2020. A review of recent studies on the antioxidant activities
of a third-millennium food: Amaranthus spp. Antioxidants 9, 1236.

Perotti, V.E., Larran, A.S., Palmieri, V.E., Martinatto, A.K., Permingeat, H.R., 2020. Herbicide
resistant weeds: A call to integrate conventional agricultural practices, molecular biology
knowledge and new technologies. Plant Science 290, 110255.

Qu, L., Gu, X., Li, J., Guo, J., Lu, D., 2023. Leaf photosynthetic characteristics of waxy maize
in response to different degrees of heat stress during grain filling. BMC Plant Biology 23, 469.
R Core Team, R., 2023. R Development Core Team R: A Language and Environment for
Statistical Computing 2023. R Core Team: Vienna, Austria.

Rajput, V.D., Singh, A., Minkina, T.M., Shende, S.S., Kumar, P., Verma, K.K., Bauer, T.,
Gorobtsova, O., Deneva, S., Sindireva, A., 2021. Potential applications of nanobiotechnology
in plant nutrition and protection for sustainable agriculture. Nanotechnology in plant growth
promotion and protection. recent advances and impacts, 79-92.

Ramalho, J.C., Marques, 1., Pais, [.P., Armengaud, J., Gouveia, D.D., Rodrigues, A.P.,
Dubberstein, D., Leitdo, A.E., Rakocevic, M., Campos, P.S., 2025. Stress resilience in Coffea
arabica and Coffea canephora under harsh drought and/or heat conditions: genes, proteins and
lipid integrated responses. Frontiers in Plant Science 16, 1623156.

Ramalho, J.C., Rodrigues, A.P., Lidon, F.C., Marques, L.M.C., Leitdo, A.E., Fortunato, A.S.,
Pais, I.P., Silva, M.J., Scotti-Campos, P., Lopes, A., 2018. Stress cross-response of the
antioxidative system promoted by superimposed drought and cold conditions in Coffea spp.
Plos One 13, e0198694.

Resende, L.S., Christoffoleti, P.J., Netto, A.G., Presoto, J.C., Nicolai, M., Maschietto, E.H.G.,
Borsato, E.F., Penckowski, L.H., 2022. Glyphosate-resistant smooth-pigweed (Amaranthus
hybridus) in Brazil. Advances in Weed Science 40, €20210022.

Reyes-Rosales, A., Cabrales-Orona, G., Martinez-Gallardo, N.A., Sanchez-Segura, L., Padilla-
Escamilla, J.P., Palmeros-Suarez, P.A., Délano-Frier, J.P., 2023. Identification of genetic and
biochemical mechanisms associated with heat shock and heat stress adaptation in grain
amaranths. Frontiers in Plant Science 14, 1101375.

Romanenko, K.O., Babenko, L.M., Smirnov, O.E., Kosakivska, 1.V., 2022. Antioxidant
protection system and photosynthetic pigment composition in Secale cereale subjected to short-
term temperature stresses. The Open Agriculture Journal 16.

Romero-Benavides, J.C., Guaraca-Pino, E., Duarte-Casar, R., Rojas-Le-Fort, M., Bailon-
Moscoso, N., 2023. Chenopodium quinoa Willd. and Amaranthus hybridus L.: Ancestral
andean food security and modern anticancer and antimicrobial activity. Pharmaceuticals 16,
1728.

Rosa, A.P.B.d.l.,, Huerta-Ocampo, J.A., Gonzalez-Escobar, J.L., Aguilar-Hernandez, H.S.,
Salcedo-Barrientos, G., Espitia-Rangel, E., 2022. Differential expression of iron transporters in
Amaranthus cruentus roots when are subjected to salt stress: The influence of root endophytes.
Rhizosphere 24, 100620.



52

Ru, C., Wang, K., Hu, X., Chen, D., Wang, W., Yang, H., 2023. Nitrogen modulates the effects
of heat, drought, and combined stresses on photosynthesis, antioxidant capacity, cell
osmoregulation, and grain yield in winter wheat. Journal of Plant Growth Regulation 42, 1681-
1703.

Ruiz-Vera, T., Pruneda-Alvarez, L.G., Ochoa-Martinez, A.C., Ramirez-GarciaLuna, J.L.,
Pierdant-Pérez, M., Gordillo-Moscoso, A.A., Pérez-Vazquez, F.J., Pérez-Maldonado, L.N.,
2015. Assessment of vascular function in Mexican women exposed to polycyclic aromatic
hydrocarbons from wood smoke. Environmental toxicology and pharmacology 40, 423-429.

Samanta, S., Roychoudhury, A., 2025. Molecular crosstalk of jasmonate with major
phytohormones and plant growth regulators during diverse stress responses. Journal of Plant
Growth Regulation 44, 62-88.

Sato, H., Mizoi, J., Shinozaki, K., Yamaguchi-Shinozaki, K., 2024. Complex plant responses
to drought and heat stress under climate change. The Plant Journal 117, 1873-1892.

Semwal, V.K., Khanna-Chopra, R., 2020. Enhanced oxidative stress, damage and inadequate
antioxidant defense contributes towards insufficient recovery in water deficit stress and heat
stress combination compared to either stresses alone in Chenopodium album (Bathua).
Physiology and Molecular Biology of Plants 26, 1331-1339.

Shahzad, A., Ullah, S., Dar, A.A., Sardar, M.F., Mehmood, T., Tufail, M.A., Shakoor, A., Haris,
M., 2021. Nexus on climate change: Agriculture and possible solution to cope future climate
change stresses. Environmental Science and Pollution Research 28, 14211-14232.

Sharma, N., Singh, B., Krishnan, S.G., Bollinedi, H., Mandal, P.K., Lal, M.K., Jha, P.K.,
Prasad, P.V.V., Anand, A., 2024. Higher Grain-Filling Rate in Inferior Spikelets of Tolerant
Rice Genotype Offset Grain Yield Loss under Post-Anthesis High Night Temperatures. Rice
Science 31, 572-586.

Silva, E.F., Santos, H.R.B., Ometto, J.P.H.B., Jardim, A.M.d.R.F., da Silva, T.G.F., Herminio,
P.J., Simdes, A.N., Souza, E., Ferreira-Silva, S.L., 2024. Salt-excluder rootstock improves
physio-biochemical responses of grafted grapevine plants subjected to salinity stress. Current
Plant Biology 37, 100316.

Tan, S., Sha, Y., Sun, L., Li, Z., 2023. Abiotic stress-induced leaf senescence: regulatory
mechanisms and application. International Journal of Molecular Sciences 24, 11996.

Tian, W., Su, C., Zhang, N., Zhao, Y., Tang, L., 2024. Simulation of the physiological and
photosynthetic characteristics of C3 and C4 plants under elevated temperature and CO:
concentration. Ecological Modelling 495, 110805.

Tyagi, S., Sharma, S., Taneja, M., Kumar, R., Sembi, J.K., Upadhyay, S.K., 2017. Superoxide
dismutases in bread wheat (7Triticum aestivum L.): comprehensive characterization and
expression analysis during development and, biotic and abiotic stresses. Agri Gene 6, 1-13.

Venios, X., Banilas, G., Beris, E., Biniari, K., Korkas, E., 2025. Physiological efficiency and
adaptability of greek indigenous grapevine cultivars under heat stress and elevated COxz:
Insights into photosynthetic dynamics. Plants 14, 2518.



53

Verma, D., Singh, K., 2021. Understanding role of glutathione reductase gene family in drought
and heat stresses in Brassica juncea and B. rapa. Environmental and Experimental Botany 190,
104595.

Vinci, G., Marques, 1., Rodrigues, A.P., Martins, S., Leitdo, A.E., Semedo, M.C., Silva, M.J.,
Lidon, F.C., DaMatta, F.M., Ribeiro-Barros, A.I., 2022. Protective responses at the biochemical
and molecular level differ between a Coffea arabica L. hybrid and its parental genotypes to
supra-optimal temperatures and elevated air [CO2]. Plants 11, 2702.

Visakh, R.L., Anand, S., Arya, S.N., Sasmita, B., Jha, U.C., Sah, R.P., Beena, R., 2024. Rice
heat tolerance breeding: A comprehensive review and forward gaze. Rice Science 31, 375-400.

Wang, G., Xing, M., Hu, T., Ji, M., Li, X., Amombo, E., Shao, A., Xu, X., Fu, J., 2022.
Photosystem II photochemical adjustment of tall fescue against heat stress after melatonin
priming. Journal of Plant Physiology 275, 153758.

Wang, J., Yuan, B., Xu, Y., Huang, B., 2018. Differential responses of amino acids and soluble
proteins to heat stress associated with genetic variations in heat tolerance for hard fescue.
Journal of the American Society for Horticultural Science 143, 45-55.

Wang, X., Altaf, M.A., Hao, Y., Wang, Z., Zhu, G., 2023. Effect of heat stress on root
architecture, photosynthesis, and antioxidant profile of water spinach (lpomoea aquatica Forsk)
seedlings. Horticulturae 9, 923.

Xie, F., Shi, Z., Zhang, G., Zhang, C., Sun, X., Yan, Y., Zhao, W., Guo, Z., Zhang, L., Fahad,
S., 2020. Quantitative leaf anatomy and photophysiology systems of C3 and C4 turfgrasses in
response to shading. Scientia Horticulturae 274, 109674.

Yadav, S.K., Tiwari, Y.K., Pavan Kumar, D., Shanker, A.K., Jyothi Lakshmi, N., Vanaja, M.,
Maheswari, M., 2016. Genotypic variation in physiological traits under high temperature stress
in maize. Agricultural research 5, 119-126.

Yousaf, M.1., Hussain, Q., Alwahibi, M.S., Aslam, M.Z., Khalid, M.Z., Hussain, S., Zafar, A.,
Shah, S.A.S., Abbasi, A.M., Mehboob, A., 2023. Impact of heat stress on agro-morphological,
physio-chemical and fiber related paramters in upland cotton (Gossypium hirsutum L.)
genotypes. Journal of King Saud University-Science 35, 102379.

Zahra, N., Hafeez, M.B., Ghaffar, A., Kausar, A., Al Zeidi, M., Siddique, K.H.M., Farooq, M.,
2023. Plant photosynthesis under heat stress: Effects and management. Environmental and
Experimental Botany 206, 105178.

Zhang, P., Sharwood, R.E., Carroll, A., Estavillo, G.M., von Caemmerer, S., Furbank, R.T.,
2025. Systems analysis of long-term heat stress responses in the C4 grass Setaria viridis. The
Plant Cell 37, koaf005.



54

ARTIGO IT

Mecanismos fisiolégicos e bioquimicos de tolerincia ao déficit hidrico e capacidade
adaptativa de Amaranthus hybridus L.. modulada pelo ajuste osmotico e defesa
antioxidante

RESUMO

O déficit hidrico ¢ um dos fatores ambientais mais criticos que limitam o crescimento das
plantas e a produtividade agricola em nivel global. Neste contexto, compreender as estratégias
adaptativas de espécies de plantas daninhas ¢ essencial. Este estudo teve como objetivo avaliar
as respostas morfofisioldgicas e bioquimicas de Amaranthus hybridus ao estresse hidrico. O
experimento foi conduzido em casa de vegetacdo, utilizando um delineamento inteiramente
casualizado com cinco regimes hidricos baseados na capacidade de campo (CC): 100%
(controle), 80%, 60%, 40% e 20% da CC. Aos 50 dias apos o inicio dos tratamentos, foram
avaliadas variaveis de crescimento, trocas gasosas, pigmentos fotossintéticos, fluorescéncia da
clorofila a, relagdes hidricas e aspectos bioquimicos. Os resultados mostraram que o déficit
hidrico afetou negativamente o crescimento das plantas, com uma reducao de 65,19% na altura
sob estresse severo (20% da CC). As variaveis de trocas gasosas, incluindo a assimila¢do liquida
de CO-, condutancia estomatica e transpiragdo, diminuiram progressivamente com a restri¢ao
hidrica, ao passo que a concentragdo interna de CO: aumentou. O estresse severo também
prejudicou a eficiéncia fotoquimica, evidenciada pela reducdo da eficiéncia quantica do
fotossistema II e da taxa de transporte de elétrons, além do aumento da fluorescéncia inicial. O
estado hidrico das folhas foi comprometido, observando-se redu¢dao do contetdo relativo de
agua e aumentos no extravasamento de eletrolitos (57,34%) e nos niveis de malondialdeido
(45,03%). No entanto, a 4. hybridus ativou mecanismos de defesa, acumulando prolina,
proteinas soltiveis e compostos fendlicos para manter a turgescéncia celular e combater espécies
reativas de oxigénio. Embora A. hybridus seja sensivel a seca severa, a espécie apresenta
plasticidade adaptativa a partir do ajuste osmotico e da defesa antioxidante.

Palavras-chave: Estresse hidrico; Trocas gasosas; Osmorregulacdo; Sistema antioxidante;
Fisiologia de plantas daninhas.

Physiological and biochemical mechanisms of tolerance to water deficit and adaptive
capacity of Amaranthus hybridus L.. modulated by osmotic adjustment and antioxidant
defense

ABSTRACT

Water deficit is one of the most critical environmental factors limiting plant growth and
agricultural productivity globally. In this context, understanding the adaptive strategies of weed
species is essential. This study aimed to evaluate the morphophysiological and biochemical
responses of Amaranthus hybridus to water stress. The experiment was conducted in a
greenhouse, using a completely randomized design with five water regimes based on field
capacity (WC): 100% (control), 80%, 60%, 40%, and 20% of WC. At 70 days after sowing,
growth variables, gas exchange, photosynthetic pigments, chlorophyll a fluorescence, water
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relations, and biochemical aspects were evaluated. The results showed that water deficit
negatively affected plant growth, resulting in a 65.19% reduction in height under severe stress
(20% WC). Gas exchange variables, including net CO: assimilation, stomatal conductance, and
transpiration, progressively decreased with water restriction, while internal CO: concentration
increased. Severe stress also impaired photochemical efficiency, as evidenced by reduced
photosystem II quantum efficiency and electron transport rate, and by increased initial
fluorescence. The water status of the leaves was compromised, with reduced relative water
content and increases in electrolyte overflow (57.34%) and malondialdehyde levels (45.03%).
However, A. hybridus activated defense mechanisms, including the accumulation of proline,
soluble proteins, and phenolic compounds, to maintain cell turgidity and counter reactive
oxygen species. Although A. hybridus is sensitive to severe drought, it exhibits adaptive
plasticity through osmotic adjustment and antioxidant defense mechanisms.

Keywords: Water stress; Gas exchange; Osmoregulation; Antioxidant system; Weed
physiology.

1. INTRODUCAO

A principal causa das mudangas climaticas ¢ a emissdo de gases do efeito estufa
resultantes das atividades antropogénicas (Singh et al., 2022a). As flutuagdes ambientais
induzidas pelas mudangas climaticas afetam severamente o desenvolvimento das plantas,
condicionando-as a situagdes de estresses abioticos (Chaudhry e Sidhu, 2022). A previsao atual
¢ de que as alteragdes climaticas se intensifiquem drasticamente nas proximas décadas, podendo
ameacar a producdo alimentar mundial, em virtude de disturbios na producdo agricola
(Chakraborty et al., 2025). Essa problematica envolve a ocorréncia de condi¢des desfavoraveis,
como, por exemplo, temperaturas extremas, precipitacdo irregular, aumento da concentragdo de
COz (Fricke et al., 2022). Nesse contexto, as regides aridas e semidridas se destacam pela maior
incidéncia de estresse hidrico, decorrente da escassez e irregularidade das chuvas, elevadas
temperaturas ¢ altas taxas de evaporagdo (Rezende et al., 2023). Além disso, existem outras
ameacas agricolas envolvendo fatores bidticos como, por exemplo, as plantas daninhas (Mao
et al., 2021). Em uma perspectiva de mudancgas climaticas, as plantas daninhas possuem
vantagens evolutivas, em razdo da sua persisténcia no ambiente com amplitude ecologica e
caracteristicas de agressividade que garantem sua adaptabilidade as condi¢des adversas (Anwar
etal., 2021).

Ha um crescente interesse em investiga¢do visando a compreensao dos impactos das
mudangas climaticas sobre os sistemas agricolas e ecossistemas naturais (Clements and Jones,
2021). A intensificagdo de eventos climaticos extremos, associada ao aumento das

concentragdes atmosféricas de CO: e as alteragdes no regime hidrico e térmico, tem modificado
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a dinamica populacional das plantas daninhas e ampliado sua interferéncia nas culturas
agricolas (Naidu et al., 2023). Essa interferéncia pode resultar em perdas de produtividade
superiores a 90% na auséncia de estratégias de manejo eficientes (Figueiredo Junior et al.,
2024). O incremento na incidéncia e na competitividade de plantas daninhas tem sido atribuido,
em parte, a pressao de selecdo natural decorrente do uso intensivo de herbicidas e a presenga
de caracteristicas genéticas que conferem vantagens adaptativas e maior capacidade de
dispersdo (Ziska et al., 2019; Kaur et al., 2024). A plasticidade fenotipica e fisiologica dessas
espécies varia conforme o metabolismo fotossintético, sendo as plantas Ca, em geral, mais
eficientes sob altas temperaturas e baixa disponibilidade hidrica, ao passo que as Cs tendem a
se beneficiar de concentracdes elevadas de CO: atmosférico (Shahzad et al., 2021; Sreekanth
et al., 2023). Essa interagdo complexa entre fatores climaticos, genéticos e ecologicos reforca
anecessidade de abordagens integradas para o manejo das plantas daninhas em cenarios futuros
de mudanga climatica (Anwar et al., 2021; Kaur et al., 2024).

Dentre as familias de plantas daninhas Cs4 com elevado potencial de competi¢do, a
Amaranthaceae compreende aproximadamente 70 espécies que variam como planta daninha ou
como pseudocereal e ornamentais de interesse econdmico e nutracéutico (Park et al., 2020).
Jimoh et al. (2022) apontam a rusticidade de espécies do género Amaranthus, tanto para pragas
e doencas, como também para condi¢des adversas, ressaltando a plasticidade fenotipica e
diversidade genética desse género. Amaranthus hybridus L., por exemplo, ¢ uma espécie de
planta daninha inserida nesse género que possui aspectos de natureza competitiva, como rapido
crescimento inicial, grande producdo de sementes, germinagdo descontinua e bidtipos com
resisténcia ao glifosato (Shabangu ef al., 2024). Além dessas caracteristicas, Asadollahzadeh et
al. (2023) reportam que A. hybridus afeta severamente campos de culturas como milho (Zea
mays L.), soja (Glycine max L.), girassol (Helianthus annus L.), gergelim (Sesamun indicum
L.) e podem se adaptar a condi¢des adversas utilizando mecanismos de tolerancia.

Quando expostas a estresses abidticos, as plantas apresentam sintomas visuais e efeitos
em sua morfofisiologia e rotas bioquimicas (Wu ef al., 2022). A limitagao hidrica representa
um dos estresses abidticos mais severos para o desenvolvimento das plantas, podendo induzir
tanto a senescéncia e abscisdo foliar precoce quanto alteragdes metabdlicas que restringem o
acumulo de biomassa e o balango energético pela desestabilizacao do processo fotossintético
(Jacques et al., 2021; Chen et al., 2023). Dentre os efeitos mais deletérios do estresse hidrico,
destaca-se o estresse oxidativo oriundo da formagdo de espécies reativas de oxigénio (EROs)

que provocam o desequilibrio redox (Mukarram ef al., 2021). Esse processo ocasiona danos ao
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aparato fotossintético e intensifica a peroxidacdo lipidica, comprometendo a integridade e
funcionalidade de membranas celulares (Sun et al., 2020; Mihaljevi¢ et al., 2021). Em um nivel
morfoanatdmico, o estresse hidrico provoca a perda de turgescéncia, o que leva a um
murchamento foliar, diminui¢ao da expansao celular e ajuste regulatorio estomatico a partir da
sinalizacdo hormonal (Rubio-Casal e Ibrahim, 2024). Essa modulacdo das respostas
estomaticas impacta diretamente nas trocas gasosas, sendo essencial para a homeostase hidrica
e otimizacao da eficiéncia do uso da agua (Pitaloka et al., 2022).

Para minimizar os efeitos do estresse hidrico, as plantas respondem de forma integrativa,
ativando mecanismos de defesa antioxidante enzimatica e ndo-enzimatica, sinalizadores
hormonais e catidnicos, sinais hidraulicos que modulam a condutincia estomatica e o acimulo
de osmorreguladores (Campos et al., 2021; Wu et al., 2022; Guerreiro et al., 2025). Tendo em
vista esse aspecto, existem indicadores que demonstram a capacidade adaptativa e eficiéncia
fotossintética de espécies vegetais frente a estresses abidticos. Por exemplo, a fluorescéncia da
clorofila, que reporta a funcionalidade do fotossistema II (PSII) detectando possiveis danos
fotoxidativos (Jin ef al., 2022), a quantificacdo de carotenoides e clorofila (Talebzadeh e Valeo,
2022), as trocas gasosas (Sabino ef al., 2021), bem como o aumento da atividade de enzimas
antioxidantes e da concentracdo de osmoélitos (Qayyum et al., 2021). Dessa maneira, a ampla
tolerancia encontrada em espécies de Amaranthus possibilita seu crescimento em ambientes
caracterizados por irregularidades hidricas (Rosa ef al., 2022).

Essa pesquisa propde a hipdtese de que a restricdo hidrica afeta o desempenho
fotossintético, alterando a dindmica de trocas gasosas e a integridade de fotossistemas e
membranas, o acimulo de osmodlitos e a atividade de enzimas antioxidantes e que essas
caracteristicas podem explicar a capacidade adaptativa de 4. hybridus em cendrios agricolas de
mudancas climaticas. Desse modo, o objetivo deste estudo foi avaliar o comportamento

morfofisiologico e bioquimico de 4. hybridus sob estresse hidrico.

2. MATERIAL E METODOS

2.1 Local do estudo

A pesquisa foi realizada durante os meses de outubro, novembro e dezembro de 2023
em casa de vegetacio da Universidade Federal Rural do Semi-Arido (UFERSA), situada em

Mossord, Rio Grande do Norte, Brasil. As coordenadas geograficas do local sdo 5° 12' 28" S e
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37°19' 04" O, a uma altitude de 24 m acima do nivel do mar. O clima regional ¢ classificado
como BSh (semidrido quente), conforme a classificagdo de Koppen-Geiger (Alvares et al.,
2013). Os dados climaticos diarios, como temperatura e umidade relativa, foram monitorados

no local experimental por um termo-higrometro digital, sendo apresentados na Figura 1.
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Figura 1. Temperatura e umidade relativa do ar durante a conducao do experimento. Fonte:
A autora (2026).

2.2 Preparo e conducio do plantio

As sementes de 4. hybridus foram inicialmente dispostas em bandejas de polietileno de
162 células, preenchidas com um substrato comercial cujas caracteristicas foram: condutividade
elétrica (CE) de 0,50 + 0,30 dS m™!, pH de 6,00 £ 0,50, teor maximo de umidade de 58% e
densidade de 310 kg m™. Em cada célula, foram colocadas aproximadamente cinco sementes.
O plantio inicial na bandeja foi conduzido até os 13 dias apos a semeadura (DAS), quando as
plantulas foram transplantadas para vasos de polietileno com capacidade volumétrica de 2,5
dm?3. O solo utilizado para o preenchimento dos vasos foi coletado em uma &rea proxima ao
local experimental, sendo classificado como Argilossolo Vermelho-Amarelo (Santos et al.,
2018). As caracteristicas fisico-quimicas e texturais do solo/substrato de cultivo final

encontram-se na Tabela 1.
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Tabela 1. Caracteristicas fisico-quimicas do solo utilizado no experimento.

pH CE P K* Na* Ca** Mg* APP* H+Al SB T CTC V. m PST

ds

-1

(H20) mg dm™ cmolc dm™ %

6,90 0,05 75,3 109,8 20,8 3,54 0,66 0,00 0 4,57 4,57 4,57 100 0 2

Fonte: A autora (2026). CE: condutividade elétrica do extrato solo: d4gua na proporgao de
1:2,5; SB: soma das bases trocaveis; t: capacidade de troca cationica efetiva; CTC:
capacidade de troca catidnica; V: saturacao de bases; m: saturagao de aluminio; PST:
porcentagem de sddio trocavel.

2.3 Delineamento experimental e tratamentos

O delineamento experimental usado foi o inteiramente casualizado (DIC), composto por
cinco tratamentos hidricos: 100% (controle), 80% (intermediario), 60% (intermedidrio), 40%
(moderado) € 20% (severo) da capacidade de campo (CC), com cinco repeti¢des por tratamento,
sendo considerada uma planta por unidade experimental. Para a defini¢ao dos volumes de agua,
determinou-se previamente a capacidade maxima de retencdo de dgua do solo (considerada
como 100% da CC) utilizando o método gravimétrico proposto por Souza et al. (2000), apos
saturagdo e drenagem livre por 24 horas. Na fase de estabelecimento das plantas, a umidade do
solo foi mantida em 100% da CC até os 15 dias ap6s a semeadura (DAS). A diferenciagdo dos
tratamentos iniciou-se aos 20 DAS. A manuten¢do dos regimes hidricos foi realizada
diariamente a partir da pesagem dos vasos em balanga digital com capacidade de 10 kg,
repondo-se a agua perdida por evapotranspiragdo até atingir o peso de referéncia estipulado

para cada tratamento.
2.4 Variaveis analisadas

Aos 70 DAS, foram realizadas analises de crescimento, trocas gasosas, fluorescéncia da
clorofila a, pigmentos fotossintéticos, relagdes hidricas, extravasamento de eletrélitos e
aspectos bioquimicos.

2.4.1 Crescimento

As variaveis de crescimento analisadas incluiram as avalia¢des biométricas € o acimulo

de biomassa. As variaveis biométricas analisadas foram altura da planta (cm), didmetro do caule
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(mm) e numero de folhas. A altura da planta foi determinada com o auxilio de uma régua
graduada, medida desde o nivel do solo até o apice da planta. O didmetro do caule foi mensurado
com um paquimetro digital a trés centimetros acima do nivel do solo. Ao fim do experimento
(70 DAS), procedeu-se a determinagcdao do acimulo de massa seca dos diferentes 6rgaos. As
plantas foram colhidas e separadas em folhas, caules e raizes. Cada fragdo foi acondicionada
em sacos de papel devidamente identificados e levada a estufa de circulagdo forcada de ar
temperatura de 65 °C até atingir peso constante. A massa seca de cada parte foi quantificada
utilizando-se uma balanga analitica com precisdao de 0,001 g. Em seguida, foi determinada a

massa seca total, sendo os resultados expressos em g por planta.

2.4.2 Trocas gasosas

Para as andlises de trocas gasosas, mensuraram-se a taxa de assimilagdo liquida de CO»
(A, umol CO, m™ s!), a condutancia estomatica (gs, mol HO m™ s™!), a transpiracio (E, mmol
H,0 m s!), a concentracio interna de CO, (Ci, pmol CO, mol™! ar) e o déficit de pressio de
vapor (VPD, kPa). A partir desses dados, calcularam-se a eficiéncia instantanea no uso da dgua
(EUA, AJE), eficiéncia intrinseca no uso da agua (EiUA) e a eficiéncia instantanea de
carboxilagdo (EiC, A/Ci). As avaliagdes foram realizadas em folhas ndo destacadas, sadias e
completamente expandidas, localizadas no terco médio das plantas. Utilizou-se um analisador
de gas portatil por infravermelho (IRGA) (modelo LI-6400XT, Licor Inc., Lincoln, NE, EUA).
As leituras foram realizadas entre 8h00 e 10h00, usando as seguintes configura¢des no aparelho:
camara foliar de 2 cm?, densidade de fotons fotossintéticos de 1800 pmol m? s, umidade do
ar ajustada entre 50 e 60%, fluxo de ar de 300 umol s™! e concentragdo de CO, atmosférico de

400 umol mol™.

2.4.3 Pigmentos fotossintéticos

A quantificacdo dos pigmentos fotossintéticos, englobando clorofilas (a, b e total) e
carotenoides totais, foi realizada por meio do processo de extragdo por imersdo de 0,03 g de
tecido foliar fresco em microtubos contendo 2 mL de acetona a 80%. O material permaneceu
em repouso durante 24 horas para a completa extracdo dos pigmentos. Posteriormente,

procedeu-se a leitura das absorbancias (Abs) em espectrofotdmetro nos comprimentos de onda
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de 663,2; 646,8 ¢ 470,0 nm. As concentracdes dos pigmentos foram calculadas conforme a

metodologia proposta por Lichtenthaler (1987), utilizando as equagdes descritas a seguir:

Clorofila a = (12,25 * Abses32) — (2,79 * Absess.8)

Clorofila b = (21,50 * Abse4s,8) — (5,10 * Absess,2)

Clorofila total = Clorofila a + Clorofila b

Carotenoides = (1000 * Absa70 — 1,82 * Clorofila a — 85,02 * Clorofila b) / 198

2.4.4 Fluorescéncia da clorofila

A analise da fluorescéncia da clorofila a foi realizada utilizando um fluorémetro
(modelo LI-6400-40 LCF) integrado ao IRGA. Em folhas adaptadas a luz, foram determinadas
a fluorescéncia inicial (Fo'), a fluorescéncia maxima (Fn') e a fluorescéncia variavel (F.').
Também foram calculados o rendimento quantico potencial do fotossistema II (Fy'/Fn'), o
coeficiente de extingdo fotoquimica (qP) e a taxa de transporte de elétrons (ETR). Para a
obtengao desses dados, as folhas foram submetidas a pulsos de luz actinica saturante e radiagao

na regido do vermelho distante.

2.4.5 Relacoes hidricas e extravasamento de eletrolitos

Para a determinagao dos atributos morfofuncionais, foram coletados dez discos foliares
com area conhecida (1 cm?) provenientes do terco médio das plantas. A amostragem foi
realizada ao amanhecer (entre 5:00 e 6:00) para minimizar a perda de dgua por transpiragao.
Inicialmente, determinou-se a massa fresca (MF) dos discos em balanga de precisdo. Em
seguida, as amostras foram hidratadas em 4gua destilada por 24 horas para obten¢ao da massa
targida (MT). Posteriormente, os discos foram secos em estufa a 65 °C até peso constante para
mensuracao da massa seca (MS). Com base nesses dados, foram calculados o contetido relativo
de 4gua (CRA), por meio da férmula proposta por Barrs e Weatherley (1962): CRA = [(MF —
MS)/ (MT — MS)] % 100; a massa da folha por unidade de area (MFA), obtida pela razio entre
a massa seca ¢ a area do disco (Poorter et al., 2009); e a suculéncia, calculada pela diferenca
entre a massa tirgida e a massa seca, dividida pela 4rea do disco (Kluge e Ting, 2012).

A integridade das membranas celulares foi avaliada por meio do extravasamento de

eletrélitos, conforme metodologia de Bajji ef al. (2002). Para isso, dez discos foliares foram
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lavados e incubados em tubos de ensaio contendo 10 mL de dgua destilada a 25 °C por seis
horas, procedendo-se a leitura da condutividade elétrica inicial (CE). Na sequéncia, os tubos
foram submetidos a banho-maria a 90 °C por 60 minutos e, apos resfriamento, realizou-se a
leitura da condutividade elétrica final (CE). O extravasamento foi expresso em porcentagem,

através da equacao: EE (%) = (CE; / CE2) x 100.

2.5 Aspectos bioquimicos

2.5.1 Acuicares soluveis totais

A quantifica¢do dos agucares soluveis totais foi realizada seguindo o método do fenol-
sulfurico proposto por Dubois ef al. (1956). Para a obtencdo do extrato, 50 mg de massa seca
foram incubados em tubos contendo 5 mL de dgua destilada, mantidos em banho-maria a 100
°C por 30 minutos. Apds o aquecimento, as amostras foram centrifugadas a 1.000 rpm para a
separacao do sobrenadante. A reacao colorimétrica procedeu-se em tubos de ensaio contendo
uma aliquota de 100 pL do extrato diluida em 400 pL de 4gua destilada, aos quais foram
adicionados 0,5 mL de solugdo de fenol a 5% e, posteriormente, 2,5 mL de acido sulfurico
concentrado. Apds um periodo de 20 minutos para o desenvolvimento da cor, realizou-se a
leitura da absorbancia em espectrofotometro no comprimento de onda de 490 nm. As
concentragdes de acucares foram determinadas utilizando a glicose como padrdo, e os

resultados foram expressos em mg de glicose g de massa seca.

2.5.2 Prolina

O teor de prolina livre foi determinado seguindo o método descrito por Bates et al.
(1973). Para a extracdo, pesaram-se 50 mg de massa seca, que foram incubados com 5 mL de
agua destilada em banho-maria a 100 °C por 30 minutos. Apds a centrifugagdo a 1.000 rpm
para obtencdo do extrato, coletou-se uma aliquota de 1,0 mL do sobrenadante, a qual foram
adicionados 1,0 mL de solug@o de ninhidrina 4cida e 1,0 mL de acido acético glacial. A mistura
foi homogeneizada e mantida em banho-maria a 100 °C durante uma hora. A reagdo foi
interrompida em banho de gelo e, na sequéncia, adicionaram-se 2,0 mL de tolueno, sob agitagao
vigorosa, para a extragdo do complexo colorido. Apds a separagdo das fases a temperatura

ambiente, realizou-se a leitura da absorbancia da fase organica em espectrofotometro a 520 nm,
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utilizando tolueno como branco. As concentragdes de prolina foram calculadas com base em

uma curva padrio, e os resultados foram expressos em pmol g'' de massa seca.

2.5.3 Proteinas soluveis totais

Para a quantificacao de proteinas soluveis totais, maceraram-se 0,2 g de folhas frescas
em tampao fosfato de potassio (100 mM, pH 7,0), suplementado com EDTA (10 mM) e PVP
(1%). O homogenato resultante foi submetido a centrifugagdo a 14.000 x g por 30 minutos, sob
temperatura de 4 °C. A concentragdo proteica do sobrenadante foi determinada seguindo o
método descrito por Bradford (1976), utilizando albumina sérica bovina (BSA) como padrao
para a construcdo da curva de calibragdo. Os resultados obtidos foram expressos em mg de

proteina g'! de massa fresca (MF).

2.5.4 Compostos fendlicos

A quantificacdo dos compostos fenolicos totais foi realizada conforme metodologia
proposta por Singleton et al. (1999). O processo de extracdo consistiu na adigdo de acetona 50%
as amostras, posteriormente submetidas a banho ultrassonico por 20 minutos. O material foi
centrifugado a 5.000 rpm durante dez minutos, e o sobrenadante foi recolhido. O residuo
precipitado passou por uma re-extracdo sob as mesmas condi¢des, sendo os sobrenadantes
resultantes combinados para a analise. Para a reacdo colorimétrica, uma aliquota de 0,5 mL do
extrato foi misturada a 0,5 mL de dgua destilada e 0,5 mL do reagente de Folin-Ciocalteu
(diluido na proporg¢do 1:4). Sequencialmente, adicionaram-se 2,5 mL de solucdo de carbonato
de sddio (Na2COs) a 20%. Apds um periodo de repouso de uma hora para o desenvolvimento
da cor, realizou-se a leitura da absorbancia em espectrofotometro a 725 nm. Os teores de fendis
totais foram calculados a partir de uma curva padrdo de acido gélico, e os resultados foram

expressos em mg de acido galico (AG) g™! de massa.
2.5.5 Peroxidacdo lipidica
A peroxidacao lipidica foi determinada pela quantificagdo de substancias reativas ao

acido tiobarbittrico, utilizando o malondialdeido (MDA) como produto final, seguindo o

protocolo estabelecido por Heath e Packer (1968). Inicialmente, 0,2 g de tecido foliar fresco foi
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macerado na presenga de nitrogénio liquido e homogeneizado em 1,5 mL de dacido
tricloroacético (TCA) a 6%. O material homogeneizado foi submetido a centrifugagdo a 12.000
x g durante 15 minutos, a uma temperatura de 4 °C. Para a reagdo, coletou-se uma aliquota de
500 pL do sobrenadante, a qual foram adicionados 2 mL de uma solugdo composta por TCA a
20% e acido tiobarbitarico (TBA) a 0,5%. Os tubos foram incubados em banho-maria a 95 °C
por 60 minutos, sendo a rea¢ao interrompida imediatamente depois em banho de gelo. A leitura
da absorbancia foi realizada em espectrofotdmetro no comprimento de onda de 532 nm,
descontando-se a absorbancia nao especifica medida a 600 nm. O calculo da concentragao de
MDA baseou-se no coeficiente de extingdo molar de 155 mM™! cm™, sendo os resultados

expressos em nmol de MDA g! de massa fresca (MF).

2.6 Analise dos dados

Os dados foram submetidos aos testes de normalidade de Shapiro Wilk e de
homogeneidade de Bartlett. Em seguida, realizou-se a andlise de variancia (ANOVA) pelo teste
F, e os efeitos dos tratamentos foram analisados por meio da anélise de regressdo polinomial.
Adicionalmente, utilizou-se a analise de componentes principais (PCA) para verificar
associagdes entre as variaveis e os tratamentos. As analises estatisticas foram realizadas

utilizando o programa R versdo 4.4.1 (R Core Team, 2025).

3. RESULTADOS

3.1 Crescimento

A altura de plantas, didmetro do caule, nimero de folhas, massa seca de folhas, caule,
raizes e total foram influenciadas pelos diferentes tratamentos hidricos (Figuras 2 e 3). A altura
de plantas apresentou reducdo gradual com a diminui¢do da disponibilidade hidrica,
culminando em uma diminui¢ao de 65,19% no tratamento de 20% da CC em relacdo ao de
100% da CC (Figura 2A). Observou-se ainda que a altura das plantas foi 9,16% maior em 60%
da CC quando comparada a 80% da CC (Figura 2A). Por outro lado, a redugado do teor de agua
no solo de 80% para 40% da CC resultou em um decréscimo de 11,53% na variavel (Figura

2A).
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Figura 2. Altura de plantas (A), didmetro do caule (B,), nimero de folhas (C), massa seca de
folhas — MSF (D), massa seca do caule — MSC (E), massa seca de raizes — MSR (F) e massa
seca total — MST (G) de Amaranthus hybridus em fun¢do de diferentes capacidades de campo
(100, 80, 60, 40 e 20%) do solo. * - Significativo a p < 0,05 pelo teste F. As barras verticais
representam o erro padrdo (n = 5). Fonte: A autora (2026).
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Figura 3. Plantas de Amaranthus hybridus sob diferentes capacidades de campo (100, 80, 60,
40 e 20%). Fonte: A autora (2026).
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O didmetro do caule demonstrou padrao semelhante a altura de plantas, reduzindo de
forma linear com o aumento da restricdo hidrica do solo. Consequentemente, o estresse severo
(20% da CC) resultou no menor valor de didmetro, correspondendo a uma redu¢do de 33,38%
em comparagdo ao controle (Figura 2B). O nimero de folhas apresentou o valor maximo na
estimativa de 79% da CC, com média de 31 folhas por planta (Figura 2C). Nos tratamentos de
100% e 60% da CC, verificaram-se redugoes de 8,94% e 9,58%, respectivamente. Sob niveis
mais restritivos (40% e 20% da CC), as redugdes se intensificaram, alcangando 20,48% e
47,09%, respectivamente (Figura 2C).

A massa seca de folhas (MSF) reduziu linearmente com o decréscimo da capacidade de
campo, apresentando diminuicao de 77,96% no nivel de 20% da CC em comparagao ao controle
(Figura 2D). A massa seca do caule (MSC) exibiu tendéncia de reducdo linear conforme a
restri¢ao hidrica aumentou, resultando em uma diminuicao de 83,64% sob estresse severo (20%
da CC) em comparacido ao tratamento de 100% da CC (Figura 2E). Para a massa seca de raizes
(MSR), o valor maximo foi registrado em 79% da CC, alcancando 1,21 g planta™ (Figura 2F).
Ao comparar com o controle e com o estresse severo, verificaram-se decréscimos de 3,30% e
54,5%, respectivamente (Figura 2F). A massa seca total (MST) apresentou decréscimo linear
em virtude da reducdo da capacidade de campo, culminando em uma reducao de 71,48% sob

estresse severo (Figura 2G).

3.2 Trocas gasosas

Os regimes hidricos influenciaram significativamente as trocas gasosas das plantas de
A. hybridus (Figura 4). A taxa de assimilacdo liquida (A) foi reduzida linearmente com a
diminuic¢ao da disponibilidade hidrica, resultando em um decréscimo de 50,48% no nivel mais

severo de estresse (20% da CC) em comparagao ao controle (Figura 4A).
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Figura 4. Taxa de assimilagdo liquida — A (A), condutancia estomatica — gs (B), transpiragao
— E (C), concentragdo interna de CO: — Ci (D), eficiéncia do uso da 4gua — EUA (E), eficiéncia
intrinseca do uso da agua — EiUA (F), eficiéncia instantanea de carboxilagao — EiC (G) e déficit
de pressdo de vapor — DPV (H) de Amaranthus hybridus em fungdo de diferentes capacidades
de campo (100, 80, 60, 40 e 20%). * - Significativo a p < 0,05; ** - Significativo a p < 0,01
pelo teste F. As barras verticais representam o erro padrao (n =5). Fonte: A autora (2026).

A condutancia estomatica (gs) decresceu linearmente com o aumento da restricao
hidrica, apresentando seus menores valores sob estresse severo (Figura 4B). A transpiracao (E)
exibiu comportamento semelhante, com reducdo linear progressiva, culminando em uma
diminui¢do de 26,65% no nivel de 20% da CC em comparagdo ao controle (Figura 4C).
Diferentemente, o carbono interno (Ci) aumentou linearmente conforme a disponibilidade de
agua diminuiu, atingindo incremento de até 40,28% sob estresse mais intenso (Figura 4D). A
eficiéncia do uso da agua (EUA) e a eficiéncia intrinseca do uso da agua (EiUA) reduziram de
forma linear com a intensificacdo do déficit hidrico (Figuras 4E e 4F). A eficiéncia instantdnea
de carboxilagdo (EiC) também apresentou decréscimo linear, registrando diminuigdo total de
76,92% sob estresse severo (Figura 4G). O déficit de pressao de vapor (DPV) reduziu

linearmente, constatando-se uma diminui¢do de 4,85% no estresse mais severo (Figura 4H).
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3.3 Pigmentos fotossintéticos

Os pigmentos fotossintéticos foram influenciados pelos diferentes regimes hidricos
(Figura 5). Todas as variaveis analisadas ajustaram-se a modelos de regressdo quadratica,
exibindo comportamento semelhante em resposta ao déficit hidrico. Observou-se diminui¢ao
das concentracdes de clorofila a, clorofila b, clorofila total ¢ carotenoides com a reducao da
capacidade de campo até atingirem um ponto de minima estimado em 50% da CC para todos
os pigmentos. A partir desse ponto, as varidveis reverteram a tendéncia de queda, registrando-

se o aumento das concentragdes dos pigmentos fotossintéticos sob estresse hidrico severo (20%

da CC) (Figuras 5A-D).
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Figura 5. Clorofila a (A), clorofila b (B), clorofila total (C) e carotenoides (D) de Amaranthus
hybridus em funcdo de diferentes capacidades de campo (100, 80, 60, 40 e 20%). * -
Significativo a p < 0,05; ** - Significativo a p < 0,01 pelo teste F. As barras verticais
representam o erro padrdo (n = 5). Fonte: A autora (2026).

3.4 Fluorescéncia da clorofila a

Os parametros de fluorescéncia da clorofila @ foram influenciados pela disponibilidade
hidrica (Figura 6). A fluorescéncia inicial (Fo'), o rendimento quantico efetivo do PSII (RQE
PSII), o quenching fotoquimico (qP) e a taxa de transporte de elétrons (ETR) apresentaram

decréscimos lineares com o aumento da restricdo hidrica, atingindo seus menores valores sob
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estresse severo (20% da CC) (Figuras 6A, 6E, 6F e 6G). Por outro lado, a fluorescéncia maxima
(Fn"), a fluorescéncia variavel (F,') e o rendimento quantico potencial do PSII (RQP PSII)
ajustaram-se a modelos de regressao quadratica (Figuras 6B, 6C e 6D). Observou-se que Fn' €
RQP PSII exibiram ligeiros incrementos com o declinio inicial da umidade, atingindo pontos
de méxima estimados em 83,3% e 75,0% da CC, respectivamente, seguidos de redugdes
acentuadas dos niveis hidricos mais severos. Por sua vez, a F,' apresentou seu valor maximo

estimado em 93,33% da CC, declinando progressivamente a medida que o déficit hidrico se

intensificou.
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Figura 6. Fluorescéncia inicial (Fo') (A), fluorescéncia méxima (Fy') (B), fluorescéncia variavel
(F)") (C), rendimento quantico potencial do PSII — RQP PSII (F.'/Fwn") (D), quenching
fotoquimico — qP (E) e taxa de transporte de elétrons — ETR (F) de Amaranthus hybridus em
funcao de diferentes capacidades de campo (100, 80, 60, 40 e 20%). * - Significativo a p <0,05;
** _ Significativo a p < 0,01 pelo teste F. As barras verticais representam o erro padrao (n = 5).
Fonte: A autora (2026).

3.5 Status hidrico e integridade de membranas

As variaveis relacionadas ao estado hidrico e a integridade de membranas foram

afetadas pela disponibilidade de dgua (Figura 7). O conteudo relativo de dgua (CRA) apresentou
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redugdo linear e progressiva com o aumento da intensidade do estresse, atingindo seus menores
valores sob estresse hidrico severo (20% da CC) (Figura 7A). Em contrapartida, a massa de
folha por unidade de area (MFA) aumentou linearmente com a restri¢ao hidrica, atingindo seus
maiores valores no nivel mais severo de estresse (20% da CC) (Figura 7B). A suculéncia (SUC)
exibiu comportamento semelhante & MFA, com incremento linear a medida que a
disponibilidade de 4gua diminuiu, apresentando maximo acumulo no tratamento de 20% da CC
(Figura 7C). O extravasamento de eletrolitos (EE) também aumentou de forma linear e
progressiva com a intensifica¢ao do déficit hidrico, culminando no maior percentual de dano as

membranas sob estresse severo (20% da CC) (Figura 7D).
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Figura 7. Contetido relativo de 4gua — CRA (A), massa de folha por unidade de 4rea — MFA
(B), suculéncia — SUC (C) e extravasamento de eletrdlitos — EE (D) de Amaranthus hybridus
em funcdo de diferentes capacidades de campo (100, 80, 60, 40 e 20%). * - Significativo a p <
0,05; ** - Significativo a p < 0,01 pelo teste F. As barras verticais representam o erro padrao (n
=5). Fonte: A autora (2026).

3.6 Variaveis bioquimicas

As variaveis bioquimicas foram significativamente influenciadas pelos regimes hidricos
(Figura 8). O teor de agucares soluveis totais (AST) ajustou-se a um modelo quadratico,
apresentando incremento inicial com a redugdo da umidade até atingir um ponto de maxima
estimado em 50,67% da CC, seguido de decréscimo sob estresse mais severo (Figura 8A). Por
outro lado, o acimulo de prolina, proteinas e compostos fendlicos, bem como o teor de

malondialdeido (MDA), apresentaram incrementos lineares e progressivos com a intensificacao
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do déficit hidrico. Consequentemente, os maiores valores para todas essas variaveis foram

registrados sob estresse severo (20% da CC) (Figuras 8B, 8C, 8D ¢ 8E).
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Figura 8. Agucares soluveis totais — AST (A), prolina (B), proteinas (C), compostos fendlicos
(D) e teor de malondialdeido — MDA (E) de Amaranthus hybridus em fungdo de diferentes
capacidades de campo (100, 80, 60, 40 e 20%). * - Significativo a p < 0,05 pelo teste F. As
barras verticais representam o erro padrao (n =5). Fonte: A autora (2026).

A analise de componentes principais demonstrou que os dois primeiros eixos (PCI1 e
PC2) explicaram 93,3% da variancia total dos dados (76,4% e 16,9%, respectivamente) (Figura
9). Os tratamentos com maior disponibilidade hidrica (100% e 80% da capacidade de campo)
associaram-se fortemente as variaveis de crescimento, trocas gasosas (A, gs e E), eficiéncia
fotoquimica, acimulo de biomassa e, no caso do controle de 100%, com os teores de pigmentos
fotossintéticos (clorofilas a, b e total). Em contrapartida, as plantas sob déficit hidrico severo
(40% e 20% da capacidade de campo) apresentaram forte correlagdo com mecanismos de
ajustamento osmorregulatorio e indicadores de peroxidacdo lipidica. A restricdo de agua
induziu o acimulo de osmoprotetores e solutos compativeis (prolina, proteinas, compostos
fenodlicos e agucares soluveis totais), além de estar associada a indicadores de dano de
membrana como o malondialdeido (MDA), pigmentos de fotoprotecdo (carotenoides), e a

elevacao da concentracao interna de carbono (Ci) e da fluorescéncia inicial (Fo').



72

Capacidade de campo

100%

Clo b
Clo total

204
80% Cloa

60% qP

40% .
EiC

20% Carot !

4> Ee

FJF,
EiUA
EUA
MFA CRA
MDA ® F,
EE v ETR

10+

suc ; 4
S A B © DPV
Prolina AP
C DC
F'y MSC
-107 Proteinas ST
MSF

s

Comp Feno

PC2 (16,9%)
o

AST

MSR
220+

m

NF

-10 0 10 20 30
PC1 (76,4%)

230 220

Figura 9. Andlise de componentes principais entre tratamentos e varidveis. A: taxa de
assimilagdo de CO»; gs: condutancia estomatica; E: transpiragdo; Ci: concentragdo interna de
carbono; EUA: eficiéncia do uso da dgua; EiUA: eficiéncia intrinseca do uso da agua; EiC:
eficiéncia intrinseca de carboxilagdo; DPV: déficit de pressao de vapor; Fo': fluorescéncia
inicial; Fy': fluorescéncia méxima; Fy': fluorescéncia variavel; Fy'/Fn': eficiéncia fotoquimica
do fotossistema II; qP: quenching fotoquimico; ETR: taxa de transporte de elétrons; Clo a:
clorofila a; Clo b: clorofila b; Clo total: clorofila total; Carot: carotenoides; AP: altura da planta;
DC: diametro do caule; NF: numero de folhas; CRA: conteudo relativo de agua; SUC:
suculéncia; MSF: massa seca foliar; MSC: massa seca do caule; MSR: massa seca radicular;
MST: massa seca total; MFA: massa fresca da parte aérea; EE: extravasamento de eletrdlitos;
MDA: malondialdeido; Prolina: teor de prolina; AST: agucares soluveis totais; Proteinas:
proteinas soluveis totais; Comp Feno: compostos fenolicos. Fonte: A autora (2026).

4. DISCUSSAO

A disponibilidade hidrica afeta diretamente todos os processos vitais das plantas,
influenciando desde o metabolismo fotossintético e bioquimico a caracteristicas morfologicas
(Drobnitch et al., 2025). No presente estudo, a reducdo ocasionada pelo estresse severo nas
variaveis de crescimento pode ser explicada pelos efeitos deletérios da seca na morfologia de
A. hybridus, pois nessas condicdes o estresse inibe a divisdo celular do tecido meristematico
foliar e a expansdo celular nas areas de alongamento (Meng et al., 2021). Nas folhas, o estresse

hidrico severo pode induzir alteragdes complexas nos parénquimas pali¢adico e lacunoso para



73

mitigar a perda de dgua e promover aclimatagdo (Drobnitch et al., 2025). A queda de folhas
observada com a progressao do estresse pode interferir diretamente na assimilagdo de carbono,
porém constitui estratégia aclimatativa de plantas sob estresse severo (Limousin ef al., 2022).

Em um contexto de restricdo hidrica, pode ocorrer o aumento da sintese de hormonios
responsaveis pela modulacao de respostas e cascatas de sinalizagdo que envolvem a transdugao
de sinais fisiologicos e bioquimicos como, por exemplo, o etileno, conhecido por sua
participacao na senescéncia foliar (Aslam et al., 2022). Zhao et al. (2016) aborda em seu estudo
que essa senescéncia foliar (perda de folhas) mediada pelo ABA no estresse hidrico gera um
gradiente de potencial osmético que direciona o fluxo de dgua para tecidos em crescimento. As
alteragOes observadas na altura e didmetro de caule com o aumento da intensidade do estresse,
por sua vez, podem indicar uma redistribuicdo de fotoassimilados para a manutengdo da
sobrevivéncia (Lal et al., 2022). Além disso, Wahab et al. (2022) relatam que a redugdo da
altura de plantas e didmetro do caule pode decorrer da diminui¢do de componentes internos
desestabilizados por problemas na mitose sob estresse hidrico. Notavelmente, os efeitos
negativos constatados no crescimento foram estendidos para a biomassa. A alocacdo e o
acimulo de biomassa sdo indicadores das respostas de 4. hybridus frente ao estresse hidrico,
confirmando tanto as alteragdes no crescimento quanto na redistribuicdo de recursos entre seus
orgaos vegetais. No presente estudo, foi evidenciado que para MSF, MSC e MSR, A. hybridus
demonstrou que a restricdo hidrica moderada ndo afeta fortemente esses parametros, o que
parece ser um modo de ajuste estrutural e fisiologico da espécie (Wang et al., 2024). Estudando
Amaranthus cruentus L. submetido a estresse hidrico, Cechin et al. (2022) retrataram que o
comportamento da biomassa vai depender da intensidade e duragao do estresse.

Para manter a fotossintese ativa, as plantas desenvolvem mecanismos de reparacao para
proteger os danos causados pelo estresse hidrico em seus tecidos fotossintéticos (Wu et al.,
2022). As trocas gasosas em A. hybridus foram moduladas pela disponibilidade de agua,
evidenciando as respostas fisiologicas sob estresse hidrico. A taxa de assimilacao liquida (4) €
fortemente prejudicada pela redugdo da condutincia estomatica (gs) e pelas limitagdes
metabolicas oriundas da desidratacdo (He et al., 2024). Nas plantas, a resposta fisioldgica inicial
a seca ¢ o fechamento estomatico, visando a reduzir a perda de 4gua por meio da transpiracao,
0 que também limita a entrada do CO; para a fotossintese (Al-Salman et al., 2024),
semelhantemente ao observado no presente estudo. Esse fechamento dos estomatos evidenciado
pela reducdo da gs em A. hybridus pode ser explicado também pelo aumento da sintese de ABA

em condicdes de seca, pois o acimulo desse hormonio nas células-guarda dos estdmatos e a sua
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interagdo com citocininas e acido jasmonico regulam a gs, reduzindo a transpiracao (£), turgor
foliar e ativando vias de sinaliza¢do antioxidante (Bulgakov et al., 2019; Wu et al., 2022).

O aumento do carbono interno (C;) sob estresse severo indica que a diminui¢ao na 4 nao
foi causada apenas pelo fechamento estomatico, mas também por limitagdes bioquimicas que
reduziram a capacidade de fixagdo de CO. (Wahab et al., 2022). Tal fato foi confirmado na
eficiéncia instantanea de carboxilagdo (EiC) que reduziu drasticamente sob estresse severo.
Explicando essa condigdo, Wu et al. (2022) afirmam em seu estudo que o estresse hidrico
intenso pode inibir fortemente a atividade da RuBPCase, o que diminui de forma acentuada
essa eficiéncia.

A eficiéncia do uso da dgua (EUA) e a eficiéncia intrinseca do uso da agua (EiUA)
apresentaram decréscimos lineares com a reducdo da disponibilidade hidrica. Entretanto, as
baixas taxas de reducdo observadas, de apenas 0,01 mol CO: / mol H20 para EUA ¢ 0,79 pumol
CO:2 / mol gs para EiUA a cada unidade de redu¢do da CC, indicam que A. hybridus preserva
uma elevada capacidade de aproveitamento hidrico mesmo sob restrigdo. Comportamento
semelhante foi relatado para Amaranthus caudatus (Khamis et al., 2025). A eficiéncia hidrica
apontada no presente estudo esta relacionada com a capacidade de aclimatacao das plantas,
priorizando caracteristicas de sobrevivéncia nessa condi¢do. Os nossos resultados de EUA e
EiUA apontam para afirmagdes previamente relatadas para plantas C4, caracteristica que
permite o sucesso evolutivo dessas espécies em um contexto de mudangas climaticas (Ferguson
et al., 2024; Khamis et al., 2025). Diversos fatores podem estar envolvidos nisso, dentre eles o
padrdo estomadtico, a forma da folha e a condutancia da bainha vascular (Ghannoum et al.,
2025).

A disponibilidade hidrica promoveu uma modulagdo diferencial nos pigmentos
fotossintéticos de A. hybridus. Normalmente, o estresse hidrico severo causa a reducdo de
clorofila a, b e total, em razdo dos seus efeitos nos componentes do aparato fotossintético,
incluindo os complexos pigmento-proteina fotossintéticos e a forma e organizagao estrutural de
cloroplastos e tilacoides (Chieb e Gachomo, 2023). No presente estudo, houve respostas
distintas a esse padrdo, com um acimulo de clorofilas sob estresse severo e decréscimo nos
tratamentos moderados. Diante disso, esses tratamentos (80, 60 e 40% da CC) promoveram
degradacao ou inibigdo da sintese desses pigmentos. Isso pode ter ocorrido pela ruptura dos
cloroplastos, além do fato de que o estresse hidrico favorece tanto a degradacao de precursores
da clorofila, quanto a ativacdo da clorofilase intensificando a perda desses pigmentos (Rezaei-

Chiyaneh et al., 2023). Ao estudar o metabolismo das clorofilas em espécie C4, Karami et al.
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(2025) identificaram que o estresse hidrico afetou o metabolismo da porfirina e clorofila e isso
previne o acumulo de tetrapirolas, substancias que geram a formagao de oxigénio singleto. A
mediacao das reacdes fotossintéticas pelas clorofilas ¢ sensivel a exposi¢ao de condigdes
adversas, de forma que as proteinas ligantes de clorofilas, as suas moléculas e os carotenoides
sdo componentes primarios do ajuste adaptativo (Gao et al., 2024). Notavelmente, A. hybridus
possuem mecanismos que protegem as clorofilas no estresse severo. Monteoliva et al. (2021)
afirmam que o acimulo de clorofila pode favorecer a taxa fotossintética ou pode ser resultante
de mecanismos de defesa antioxidante. Assim, o aumento nos teores de clorofila pode estar
associado a capacidade de tolerancia da espécie, embora nao constitua necessariamente a causa
direta dessa tolerancia.

Os carotenoides sdo pigmentos complementares que atuam na captura de luz e na
protecao dos cloroplastos contra danos. Diferentemente do declinio observado nas clorofilas, o
aumento isolado dos carotenoides sob estresse severo de 20% da CC sugere possivel ajuste
funcional para a estabiliza¢do dos complexos fotossintéticos e para a eficiéncia das proteinas
estruturais que compdem as antenas coletoras de luz, auxiliando a dissipar o excesso de energia
luminosa na forma de calor (Gao et al., 2024).

As respostas fotoquimicas envolvidas na fluorescéncia da clorofila @ demonstram a
integridade ou desestabilizagdo do funcionamento dos fotossistemas de A. Aybridus no estresse
hidrico. No presente estudo, o aumento da fluorescéncia inicial (Fo') com a intensificagdo do
estresse hidrico indica dano parcial aos complexos antena do PSII e comprometimento da
cadeia de transporte de elétrons (Netshimbupfe et al., 2022). Esse comportamento esta
associado a reducao da capacidade de oxidacao da quinona primaria (Q,), o que resulta em um
fluxo mais lento de elétrons ao longo da via fotoquimica do PSII e, consequentemente, na
inativacdo progressiva dos centros de reagdo do fotossistema II (Aazami ef al., 2021; Sharma
et al.,2022). Por sua vez, a reducdo encontrada na fluorescéncia maxima (Fn') pode indicar que
alteragdes conformacionais na proteina D1 modificaram as caracteristicas dos aceptores de
elétrons do PSII (Singh et al., 2021; Bhatt et al., 2022). Como consequéncia, folhas
fotossinteticamente ativas tendem a apresentar menor eficiéncia do PSII, refletida diretamente
nos valores reduzidos de Fy,' (Sharma et al., 2022).

O rendimento quantico maximo do PSII (F,'/Fn') € um parametro essencial para verificar
o funcionamento do aparato fotossintético em condi¢des de estresse (Arya et al., 2024). Os
resultados obtidos para F./Fmn reportam que 4. hybridus, apesar de ter apresentado redugdo com

a progressao do estresse, possivelmente diminuiu na eficiéncia méxima de conversao de energia
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luminosa, mas ainda existe o funcionamento do PSII com desempenho reduzido. Respostas
semelhantes foram obtidas por Vargas-Ortiz ef al. (2021), confirmando a eficiéncia do aparato
fotossintético em Amaranthus. A diminuicdo moderada no quenching fotoquimico (qP) e da
taxa de transporte de elétrons (ETR) sugere certa plasticidade fisiologica de A. hybridus,
conseguindo manter sua atividade fotoquimica, mesmo que de forma reduzida pelo estresse
imposto (Khamis et al., 2025). A leve reducdo de qP e ETR evidencia que a restricdo hidrica
reduz a quantidade de centros de reagdao abertos e limita o fluxo de elétrons na fotoquimica
(Akhlaq et al., 2025). Notavelmente, os resultados que obtivemos na fluorescéncia da clorofila
indicam que a restri¢ao da taxa fotossintética (4) pode se dever tanto a limitagao da gs quanto
a limita¢des bioquimicas envolvendo a atividade da RuBCase e do ciclo de Calvin, além de
associados as concentragdes de clorofilas nos tecidos, evidenciando que esta planta apresenta
elevada sensibilidade a restri¢ao hidrica quanto aos teores de clorofilas e as readequacdes do
status fotoquimico (Raines, 2022).

O contetdo relativo de agua (CRA) ¢ uma varidvel relacionada ao potencial hidrico da
planta, funcionando como indicador da hidrata¢do dos tecidos vegetais (Miranda-Rojas et al.,
2025). No presente estudo, observou-se que as respostas do status hidrico de A. hybridus
ocorreram de forma esperada, reduzindo o CRA com o aumento da intensidade do estresse. O
CRA elevado encontrado em algumas espécies esta associado a um mecanismo de tolerancia
ao estresse hidrico, resultante da maior regulagao osmotica (Abdelmoghny ef al., 2020). Com
um CRA em decréscimo, a planta tende a acumular osmolitos para evitar a desintegragdo de
membranas e controlar a perda de turgor com a reducao do potencial hidrico externo (Singh et
al., 2022b). A redugdo constatada no presente estudo reflete que no estresse severo os valores
obtidos para CRA (42,37%) indicam que, mesmo com a hidratagcdo foliar comprometida, as
folhas ainda estavam funcionais e promovendo a ativa¢do de mecanismos de aclimata¢do, como
a massa de folha por unidade de drea (MFA) e suculéncia (SUC). Esses pardmetros estdo
associados a mudancas morfoanatdémicas que alteram o espessamento das folhas ou o acimulo
osmoprotetores (Zahedi et al., 2025).

O acréscimo de MFA e SUC no estresse severo reflete uma resposta integrativa da
mitigacdo do estresse hidrico em A. hybridus. Em plantas C4 tolerantes a seca, as pesquisas
apontam reducdes leves do CRA, modificagdes morfoanotdmicas nas folhas, regulagdao da
densidade e abertura estomatica (Tiwari et al., 2021). Essas caracteristicas em Amaranthus
estdo associadas a ampla plasticidade fenotipica, especialmente em condigdes de estresse

hidrico (Jamalluddin et al., 2021). O aumento progressivo do extravasamento de eletrdlitos
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(EE) indica a perda da integridade de membranas a partir do desequilibrio entre a geracao e
eliminagdo de espécies reativas de oxigénio (EROS) (Ma et al., 2024). Além disso, o estresse
hidrico provoca redugdo da pressao de turgor que induz o desprendimento da membrana
plasmatica e da parede celular, alterando a tensdo da membrana (Nongpiur et al., 2020).
Consequentemente, a membrana torna-se mais permeavel e suscetivel a danos estruturais
evidenciados no EE (Sato et al., 2024). Resultados semelhantes foram obtidos por Nkuna et al.
(2025), avaliando Amaranthus dubius € Amaranthus tricolor sob déficit hidrico severo. Por sua
vez, Netshimbupfe et al. (2022), estudando Amaranthus caudatus e Amaranthus
hypochondriacus submetidos a estresse hidrico, também constataram desestabilizagdo de
membranas (maior EE) e associaram essa reposta a uma possivel degradacdo na configuragao
lipidio-proteina.

As respostas bioquimicas de 4. hybridus confirmam a condigdo de estresse a partir da
ativacdo de mecanismos que conferem tolerancia, os quais incluem acumulo de substancias
osmoprotetoras, proteinas e a defesa antioxidante. Observou-se que com a percep¢ao do estresse
(50% da CC) A. hybridus apresentou um pico de actcares soluveis totais (AST), indicando uma
estratégia de ajuste osmotico, onde a espécie intensifica a retengdo de carboidratos (Kaur et al.,
2021).

Os AST sdo essenciais na produgdo de energia e formacao de esqueletos de carbono, na
sinalizagdo do estresse hidrico e no ajuste osmético (Khamis ef al., 2025). Sob estresse severo,
o fechamento estomatico constatado por meio da gs limita a assimilacdo de CO2, o que
comumente reduz os niveis de AST, mas o transporte e acimulo de aglicares podem melhorar
a tolerancia de A. hybridus (Karami et al., 2025). Dentre os aglcares incluidos nos AST, a
sacarose, glicose e frutose funcionam como sinalizadoras para a regulacdo da expressao génica
sob estresse hidrico (Khamis et al., 2025). No presente estudo, com a progressdo do estresse
observou-se leve reducdo em AST, sugerindo que a duragdo e intensidade do estresse afetam
diretamente o contedo de agucares, que podem ser direcionados a outras rotas metabdlicas,
como substrato para a respiracao, defesa antioxidante ou manutencdo da integridade de
membranas (Afzal et al., 2021). Comportamento semelhante foi constatado por Jamalluddin et
al. (2021), os quais, estudando A. cruentus e A. hypochondriacus, relataram que a reducao da
CRA ocasionou o aumento de AST no estresse hidrico. Com um padrao distinto de AST, neste
estudo foi verificado um acimulo de prolina sob estresse hidrico severo.

A prolina possui papel essencial no ajuste osmotico, comumente plantas expostas a

condi¢des adversas direcionam a sintese proteica para o acumulo de osmolitos, incluindo a
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prolina como estratégia de mitigacdo ao estresse (Netshimbupfe et al., 2022). Com a restri¢ao
de 4gua, pode ocorrer a inativagdo do complexo de evolugdo do oxigénio (OEC) e a limitagdo
do fluxo de elétrons no PSII leva a planta a utilizar a prolina como doador alternativo de elétrons
(Rehman et al., 2021). Esse mecanismo de ajuste protege o aparato fotossintético contra danos
oxidativos e compensa a desestabilizagdo do OEC, por atuar como molécula redutora do
NADP* em NADPH (Netshimbupfe et al., 2022).

O incremento expressivo de proteinas em 40% da CC e no estresse hidrico severo sugere
o direcionamento do metabolismo para a sintese de proteinas de estresse (Dalal, 2021). Nesse
contexto, o acréscimo constatado na prolina auxilia tanto na desintoxicagdo de EROS quanto
na sinalizacdo e estabilizagdo de proteinas (Kaur ef al., 2021). Além da prolina, Khamis et al.
(2025) afirmam que o aumento de AST (sacarose e manitol) contribui na protecdo de proteinas
em plantas expostas a restricdo hidrica. O aciimulo dessas proteinas ¢ uma estratégia de
tolerancia de A. hybridus, essencial para a ativagdo tanto de enzimas antioxidantes que atuam
na eliminagdo de EROS que causam danos oxidativos quanto de enzimas metabolicas
envolvidas na manutencdo do fluxo fotossintético e na reprogramacao metabdlica durante o
estresse (Siddique ef al., 2022). Além disso, evidenciou-se a ativacdo do sistema de defesa
antioxidante ndo enzimatico a partir do aumento do conteudo de compostos fendlicos no
estresse severo. O aumento da sintese desses compostos ¢ variavel de acordo com a espécie, os
quais participam também da defesa antioxidante para prevencao da desestabilizacdo do aparato
fotossintético, redugdo de danos na membrana e desnaturagao de proteinas (Albergaria et al.,
2020). Respostas semelhantes foram obtidas por Sarker e Oba (2018), os quais relataram em
seu estudo com A. tricolor que o estresse hidrico aumenta os metabolitos secundarios, incluindo
os compostos fendlicos totais, associando a sobrevivéncia dessa espécie em regioes aridas e
semiaridas ao aumento da sintese desses compostos. No presente estudo, os tratamentos
intermediarios (60 e 40% da CC) ja foram suficientes para intensificar as rotas da via do acido
chiquimico, responsavel pela obtencao da defesa vegetal a partir de metabolitos secundarios,
incluindo os fenolicos (Santos-Sanchez et al., 2019).

O aumento expressivo do teor de malondialdeido (MDA) no estresse hidrico mais
severo indica maior peroxidacdo lipidica nessa condi¢do, evidenciando também danos de
membrana, assim como observado com o EE. Sob estresse severo, o aumento de variaveis que
sugerem a ocorréncia de danos de membranas (MDA e EE) justifica o aumento dos
componentes de defesa antioxidante, pois em condi¢des de estresse ¢ crucial a manutengdo do

equilibrio entre a produc¢do e a detoxificagdo de EROS (Havugimana et al., 2023).
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5. CONCLUSOES

A espécie Amaranthus hybridus apresenta elevada plasticidade fenotipica em resposta
ao déficit hidrico, mobilizando eficientes mecanismos bioquimicos e fotoquimicos que
garantem sua sobrevivéncia sob forte restricdo hidrica. Embora a escassez de 4gua comprometa
o acumulo de biomassa e as trocas gasosas, a planta sustenta sua viabilidade celular por meio
do incremento de osmoprotetores € compostos secundarios, além de preservar a eficiéncia
intrinseca do uso da 4gua caracteristica de seu metabolismo C4. Essa expressiva capacidade de
aclimatacdo confere a espécie alta vantagem competitiva como planta daninha em cenarios de
secas prolongadas. Portanto, 4. hybridus apresenta grande potencial como modelo biolégico
para estudos de resiliéncia climdtica, sendo essenciais investigacdes futuras sobre diferentes

tempos de exposi¢do ao estresse para o aprimoramento das estratégias de manejo agricola.
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ARTIGO III

Respostas morfofisiologicas associadas ao metabolismo fotossintético e antioxidante de
Amaranthus hybridus sob estresse salino

RESUMO

A salinidade da 4gua de irrigagdo ¢ um dos principais desafios em cultivos agricolas, sendo de
fundamental importancia compreender os mecanismos de resposta e a capacidade competitiva
de plantas daninhas sob essas condi¢des. Neste contexto, o objetivo deste estudo foi investigar
a tolerancia e os mecanismos de aclimatacao de Amaranthus hybridus submetida ao estresse
salino. O experimento avaliou varidveis de crescimento, trocas gasosas, fluorescéncia da
clorofila, relagdes hidricas e respostas bioquimicas sob cinco niveis de condutividade elétrica
da agua de irrigagdo (0,5 - controle, 3,5, 6,5, 9,5 ¢ 12,5 dS m™"). O aumento da salinidade
comprometeu severamente o desenvolvimento da espécie. No nivel de 12,5 dS m™, a altura das
plantas e o numero de folhas apresentaram decréscimos de 57,6% e 51%, respectivamente, em
relagdo ao controle. O acumulo de biomassa também foi drasticamente afetado, registrando-se
reducdes de 59,6% na massa seca foliar e de 83,5% na massa seca do caule entre os tratamentos
extremos. O estresse salino reduziu o conteudo hidrico celular e provocou o fechamento
estomatico, limitando a assimilagdo de CO;. Os danos estruturais ao fotossistema II foram
evidenciados pela queda da eficiéncia fotoquimica e pela intensa peroxidagdo lipidica nas
salinidades mais elevadas. Embora a planta ative defesas antioxidantes e osmoprotetoras, esses
mecanismos sao insuficientes para conter o desequilibrio redox e preservar a integridade celular
sob niveis severos de salinidade.

Palavras-chave: Caruru, salinidade, trocas gasosas, fluorescéncia da clorofila, metabolismo
oxidativo.

Morphophysiological responses associated with the photosynthetic and antioxidant

metabolism of Amaranthus hybridus under saline stress.

ABSTRACT

Irrigation water salinity is a major challenge for crops, and it is fundamental to understand the
mechanisms underlying crop responses and the competitive capacity of weeds under these
conditions. In this context, this study aimed to investigate the tolerance and acclimatization
mechanisms of Amaranthus hybridus subjected to salt stress. The experiment evaluated growth
variables, gas exchange, chlorophyll fluorescence, water ratios, and biochemical responses
under five levels of electrical conductivity of irrigation water (0.5 - control, 3.5, 6.5, 9.5, and
12.5 dS m™). The increase in salinity severely compromised the species' development. Plant
height and number of leaves decreased by 57.6% and 51%, respectively, at the level of 12.5 dS
m™! in relation to the control. Biomass accumulation was also drastically affected, with
reductions of 59.6% in leaf dry mass and 83.5% in stem dry mass between the extreme
treatments. Salt stress reduced water cell content and caused stomatal closure, limiting CO»
assimilation. Structural damage to photosystem II was evidenced by a decrease in
photochemical efficiency and by intense lipid peroxidation at higher salinities. Although the
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plant activates antioxidant and osmoprotective defenses, these mechanisms are insufficient to
contain the redox imbalance and preserve cellular integrity under severe salinity levels.

Keywords: Pigweed, salinity, gas exchange, chlorophyll fluorescence, oxidative metabolism.

1. INTRODUCAO

A salinizagdo do solo constitui ameaca de escala global aos sistemas agricolas:
aproximadamente 33% das 4reas agricolas irrigadas ja sdo afetadas por esse problema
(Hopmans et al., 2021). Esse processo pode ocorrer por meio de salinizagdo primaria ou
secundaria (Zhang et al., 2024). A salinizacdo primaria resulta de processos geoquimicos
naturais, como o intemperismo de rochas e a deposi¢do de sais de origem oceénica
transportados pelo vento e pela precipitacao (Balasubramaniam et al., 2023). Em contrapartida,
a salinizacdo secundaria decorre de atividades antropicas, associada principalmente ao manejo
inadequado da irrigagdo, ao uso excessivo de fertilizantes quimicos e a substitui¢do de culturas
perenes por culturas anuais, praticas que favorecem o acumulo de sais no solo (Hualpa-Ramirez
et al.,2024). Em regides aridas e semidridas, caracterizadas pela baixa precipitagdo, o processo
de salinizagdo ¢ intensificado pela reducdo da umidade do solo e supressdo dos eventos de
lixiviagao (Perri et al., 2022).

O estresse salino pode ser definido, de forma geral, como o aumento nos tecidos das
concentragdes de ions, principalmente sodio (Na") e cloreto (CI°), os quais sdo responsaveis por
provocar efeitos deletérios no crescimento e no desenvolvimento das plantas (Hasanuzzaman
et al., 2021). Em nivel morfoldgico, a salinidade causa reducdo de partes vegetativas das
plantas, clorose foliar, danos a germinagdo e ao desenvolvimento inicial do embrido (Rosca et
al., 2023). Em nivel fisioldgico, a inibicdo da fotossintese com o fechamento estomético
resultante da desestabiliza¢do da relagdo Na*/K" e danos ao aparato fotossintético, desequilibrio
nutricional e hormonal e desbalanco do status hidrico (Sanoubar et al., 2020; Ji et al., 2022).
Em decorréncia desses processos, o estresse salino promove a ocorréncia simultanea de estresse
106nico e osmotico, além de intensificar a producdo e o acimulo de espécies reativas de oxigénio
(EROs), levando ao estabelecimento do estresse oxidativo (Kesawat ef al., 2023). Esse quadro
resulta em danos celulares, comprometimento da integridade das membranas, bem como na
reducdo da expansdo celular e da atividade metabdlica das plantas (Sachdev et al., 2021).
Apesar disso, as espécies vegetais apresentam respostas distintas que refletem niveis de

tolerancia e aclimatacao frente a essa condi¢dao (Grossman, 2023).
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Nos sistemas agricolas, as plantas daninhas desempenham papel relevante em virtude
de sua elevada rusticidade e plasticidade fenotipica, caracteristicas que lhes permitem manter
alto potencial competitivo mesmo sob condi¢des de estresse salino (Kaur ef al., 2021). Em
comparagdo as espécies cultivadas, essas plantas geralmente apresentam maior resiliéncia
genética e capacidade adaptativa frente a ambientes adversos (Cirilo ef al., 2018; Abdelaal et
al., 2022). Dessa forma, o sucesso no estabelecimento e na persisténcia das plantas daninhas a
areas salinizadas esta associado a atributos como ampla variabilidade intraespecifica,
heteromorfismo de sementes ¢ menor eficiéncia do controle quimico por herbicidas, fatores que
contribuem para sua sobrevivéncia ¢ dominancia em areas agricolas (Hakim et al., 2021). Além
disso, os estudos evidenciam a importancia de considerar os fatores ambientais para a
compreensdo de processos evolutivos de plantas daninhas e dos mecanismos envolvidos na
mitigacdo do estresse salino, bem como no seu potencial de competicao (Mahaut et al., 2020;
Sharma et al., 2021).

A tolerancia ao estresse salino em plantas daninhas resulta da atuagdo integrada de
mecanismos adaptativos que envolvem modificacdes nos niveis morfoldgico, fisioldgico,
bioquimico ¢ molecular (Balasubramaniam et al., 2023). Essa tolerancia pode ser promovida
pelo controle do conteudo i6nico citoplasmatico por meio da compartimentaliza¢do de ions e
da manutencao da homeostase celular, associadas ao ajuste osmotico e a ativagdo de sistemas
de defesa antioxidante enzimaticos € ndo enzimaticos, responsaveis pela neutralizagdo das
EROs (Arif et al., 2020; Basu e Kumar, 2024). O acimulo de solutos, como prolina e actcares
soluveis totais, atuam na osmoprote¢do para melhorar o equilibrio osmotico e a estabilidade
celular (Rosca ef al., 2023). Adicionalmente, a regulagdo mediada por transportadores 16nicos
especificos e a preservacdo do aparato fotossintético por meio da dissipagdo de energia
excessiva sustentam a homeostase metabolica sob estresse salino (Hussain et al., 2021; Joshi et
al.,2022). A alta plasticidade fenotipica resulta em vantagem competitiva as plantas daninhas,
além de atributos fisioldgicos especificos, como o metabolismo fotossintético do tipo Cy
(Monson et al., 2025).

Plantas com metabolismo fotossintético do tipo Cs apresentam caracteristicas
morfofisiologicas que conferem elevada eficiéncia fotossintética, principalmente em virtude da
redugdo da fotorrespiragdo (Singh et al., 2022). A presenga das células da bainha do feixe
vascular, organizadas na chamada anatomia Kranz, possibilita a separagdo espacial das etapas
da fotossintese € 0 aumento da concentra¢ao de CO: ao redor da enzima ribulose-1,5-bisfosfato

carboxilase/oxigenase (Rubisco), favorecendo sua eficiéncia catalitica (Rakhmankulova ef al.,
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2026). Esse mecanismo ¢ complementado pela elevada atividade da fosfoenolpiruvato
carboxilase (PEPc), responsavel pela fixa¢ao inicial do carbono na forma de acidos organicos
C4, 0s quais sdo posteriormente descarboxilados nas células da bainha vascular, liberando CO:
e promovendo maior eficiéncia da carboxilagdo pela Rubisco (Demircan et al., 2024). Sob
condi¢des de estresse salino, outras enzimas do metabolismo Cs, como a piruvato ortofosfato
dicinase (PPDK) e a enzima malica, apresentam atividade acentuada, contribuindo para a
manutengdo do metabolismo fotossintético e para a mitigagao dos efeitos do estresse (Chen et
al., 2022). Esses fatores explicam o sucesso adaptativo de plantas daninhas C4, especialmente
de espécies pertencentes ao género Amaranthus (Rakhmankulova et al., 2026).

O género Amaranthus compreende cerca de 70 espécies que apresentam expressiva
dualidade funcional, reunindo elevado valor nutracéutico e industrial associado ao alto teor
proteico das sementes (<18%) e a elevada capacidade antioxidante e, simultaneamente,
comportamento agressivo como plantas daninhas em sistemas agricolas (Ejiofor et al., 2022;
Roberts e Florentine, 2022). A ampla distribuicdo dessas espécies, nativas das Américas, esta
relacionada a elevada tolerancia a estresses abioticos, como salinidade e déficit hidrico, bem
como a eficiéncia do metabolismo fotossintético do tipo C4 (Luyckx et al., 2023).

Nesse contexto, Amaranthus hybridus L. ¢ um exemplo de planta daninha que se destaca
pela elevada competitividade, caracterizada por rapido crescimento, alta produgdao e
persisténcia do banco de sementes no solo (Resende et al., 2022). Essas caracteristicas tornam
A. hybridus um modelo promissor para o estudo das respostas de plantas daninhas C4 ao estresse
salino, especialmente em cendrios nos quais a salinizacdo dos solos tende a se intensificar
(Perotti et al., 2020). O sucesso de plantas C4 em ambientes salinos pode derivar da maior
eficiéncia fotossintética, maior eficiéncia no uso da agua, melhor protecdo do aparato
fotossintético e ajuste osmatico mais eficiente. Hipotetiza-se que, devido a sua via fotossintética
C4 e elevada plasticidade fenotipica, A. hybridus seja capaz de modular suas respostas
morfofisiologicas e ativar sistemas de defesa antioxidante para mitigar os efeitos da salinidade.
Com base nisso, o presente estudo teve como objetivo investigar os mecanismos de tolerancia

e aclimatagdo de A. hybridus ao estresse salino.

2. MATERIAL E METODOS

2.1 Localizagao da area do estudo
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O experimento foi realizado no ano de 2023 (outubro a dezembro) em casa de vegetacao
pertencente a Universidade Federal Rural do Semidrido (UFERSA), em Mossord, no estado do
Rio Grande do Norte no Brasil. O ambiente de estudo fica posicionado geograficamente na
latitude 5° 12' 28" Sul e longitude 37° 19' 04" Oeste com elevagdo de 24 metros. A regido
apresenta clima caracterizado como BSh ou semidrido quente, de acordo com Alvares et al.
(2013). As varidveis climaticas de temperatura e umidade relativa do ar foram registradas
diariamente na area experimental utilizando um medidor digital cujos resultados estdo

apresentados na Figura 1.
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Figura 1. Valores diarios de temperatura e umidade relativa do ar registrados ao longo do
periodo experimental. Fonte: A autora (2026).

2.2 Manejo do plantio

A fase inicial do cultivo de A. hybridus ocorreu em bandejas plasticas de 162 células
abastecidas com substrato comercial. O substrato apresentou condutividade elétrica de 0,50 +
0,30 dS m™ e pH de 6,00 + 0,50 além de teor de umidade de aproximadamente 58% e densidade
de 310 kg m™. Foram semeadas em torno de cinco sementes por célula. O crescimento inicial
nas bandejas durou 13 dias apos a semeadura e posteriormente as plantas jovens seguiram para
vasos de polietileno de 2,5 dm>. O solo usado para encher os vasos foi retirado de uma area
proxima ao experimento e ¢ classificada como Argilossolo Vermelho Amarelo (Santos ef al.,
2018). Os dados sobre as propriedades fisicas e quimicas do material de cultivo estdo

apresentados na Tabela 1.
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Tabela 1. Atributos fisico-quimicos do solo utilizado no experimento.

Variavel Valor
pH 6,90
CE (dSm™) 0,05
P (mg dm™) 75,3
K* (mg dm™) 109,8
Na* (mg dm™) 20,8
Ca* (cmolc dm™) 3,54
Mg?* (cmolc dm™) 0,66
AP** (cmolc dm™) 0,00
H+Al 0

SB 4,57
T 4,57
CTC 4,57
V (%) 100
m (%) 0
PST (%) 2

Fonte: A autora (2026). CE: condutividade elétrica do extrato solo:agua na proporgao de 1:2,5;
SB: soma das bases trocaveis; t: capacidade de troca catidnica efetiva; CTC: capacidade de
troca catidnica; V: saturacdo de bases; m: satura¢do de aluminio; PST: porcentagem de sodio
trocavel.

2.3 Delineamento experimental e preparo de solugoes

O experimento foi realizado em delineamento inteiramente casualizado, sendo os
tratamentos compostos por cinco niveis de condutividade elétrica da agua de irrigagdo: 0,5
(4gua do abastecimento local), 3,5, 6,5, 9,5 e 12,5 dS m™'. As dguas salinas foram preparadas
com cloreto de sodio e dgua de abastecimento local, sendo armazenadas em recipientes de
polietileno com capacidade volumétrica de 60 dm?, sendo a condutividade elétrica de cada
tratamento monitorada a cada dois dias por meio de um condutivimetro portatil. A diferenciagao
dos tratamentos salinos comegou aos 20 dias apds a semeadura. A irrigacdo didria adotou o
método gravimétrico a partir das pesagens dos vasos para manter a umidade do solo em
aproximadamente 80% da capacidade de campo (Souza et al., 2000). Durante a condugdo do

ensaio, realizou-se o controle manual de plantas daninhas.

2.4 Variaveis analisadas
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Aos 70 dias apos a semeadura, foram realizadas avalia¢des de crescimento e de trocas
gasosas, além da medigdo da fluorescéncia da clorofila a e dos pigmentos fotossintéticos. Além

disso, foram analisados extravasamento de eletrdlitos, relacdes hidricas e aspectos bioquimicos.

2.4.1 Crescimento

O crescimento foi avaliado por meio de variaveis biométricas e producao de biomassa.
As medidas de biometria incluiram a altura de plantas (cm) e didmetro do caule (mm), assim
como a contagem do nimero de folhas. A medic¢ao da altura de plantas se deu com uma régua
graduada posicionada da base no solo até a extremidade superior das plantas. A medig¢do do
diametro caulinar ocorreu com o auxilio de um paquimetro digital a trés centimetros da
superficie do solo. Aos 70 dias apds a semeadura, foi quantificada a matéria seca de cada 6rgao.
Ap6s a colheita, ocorreu a separagdo do material em folhas, caules e raizes. O material foi
colocado em sacos de papel e transportado a uma estufa com circulagao forgada de ar a 65 °C
até a obtencdo de massa constante. A pesagem do material seco ocorreu em balanga analitica
digital. Posteriormente, foi calculada a massa seca total. Os resultados foram expressos em

gramas por planta.

2.4.2 Trocas gasosas

Para as andlises de trocas gasosas, foi mensurada a taxa de assimilagdo liquida de CO»
(A — umol m s7), condutancia estomatica (gs — mol m? s™), transpiracio (E — mmol m?s?) e
a concentragdo interna de CO (Ci — umol mol ™), além do déficit de pressdo de vapor (VPD —
kPa). Com base nesses dados, foi possivel calcular a eficiéncia instantdnea no uso da 4gua (EUA
— AJ/E) e a eficiéncia intrinseca no uso da agua (EiUA — A/gs), juntamente com a eficiéncia
instantanea de carboxilagao (EiC — A/Ci). As medi¢des ocorreram em folhas sadias, totalmente
expandidas e localizadas no ter¢o mediano das plantas. O equipamento utilizado foi um
analisador de gas portatil por infravermelho (IRGA — modelo LI 6400XT, Licor Inc). As
analises aconteceram no periodo da manha, entre 8h00 e 10h00. O aparelho operou com camara
foliar de 2 cm? e densidade de fotons fotossintéticos de 1800 pmol m™ s!. A umidade do ar
permaneceu ajustada na faixa de 50 a 60% com fluxo de ar de 300 pmol s e concentragdo

atmosférica de CO> de 400 pmol mol™'.
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2.4.3 Pigmentos fotossintéticos

A determinacao dos pigmentos fotossintéticos (clorofila a, clorofila b, clorofila total e
carotenoides) ocorreu mediante imersao de 0,03 g de massa foliar fresca em microtubos com 2
mL de solugdo de acetona a 80%. A amostra permaneceu durante 24 horas para garantir a
retirada completa dos pigmentos. Em seguida, a absorbancia foi medida em espectrofotometro
nos comprimentos de onda de 663,2 nm, 646,8 nm e 470,0 nm. A determinacao das

concentragdes seguiu a metodologia de Lichtenthaler (1987), usando as equacgoes:

Clorofila a = (12,25 * Absee32) - (2,79 * Abse46,8);

Clorofila b = (21,50 * Abse4s8) - (5,10 * Abses3,2);

Clorofila total = Clorofila a + Clorofila b;

Carotenoides = (1000 * Absa7o - 1,82 * Clorofila a - 85,02 * Clorofila b) / 198.

2.4.4 Fluorescéncia da clorofila

A determinacdo da fluorescéncia da clorofila a ocorreu com o auxilio de um fluordmetro
modelo LI 6400 40 LCF acoplado ao sistema IRGA. Em folhas expostas a luz, foram
determinadas a fluorescéncia inicial (Fo'), a fluorescéncia maxima (Fn') e a fluorescéncia
variavel (F,'), além do rendimento quéantico potencial do fotossistema II (Fy'/Fn'). O estudo
mensurou também o coeficiente de extingdo fotoquimica (qP) e a taxa de transporte de elétrons
(ETR). A coleta dos dados ocorreu mediante a exposi¢ao das folhas a pulsos de luz actinica

saturante, bem como a radiac¢ao na faixa do vermelho distante.

2.4.5 Relagoes hidricas e extravasamento de eletrdlitos

Para a avaliacdo das relagdes hidricas, foram empregados dez discos foliares de 1 cm?
provenientes da por¢do central das plantas. A amostragem ocorreu ao amanhecer entre Sh00 e
6h00 com o objetivo de minimizar a perda de dgua por transpiragdo. Inicialmente, a massa
fresca (MF) dos discos foi quantificada utilizando balanga de precisdo. Na sequéncia, as
amostras permaneceram hidratando em agua destilada por um periodo de 24 horas para a
obtenc¢ao da massa tirgida (MT). O material foi submetido a secagem em estufa regulada a 65

°C até atingir peso constante, permitindo a determina¢@o da massa seca (MS). A partir desses
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dados, foi calculado o conteudo relativo de agua (CRA) segundo a equagdo proposta por Barrs
e Weatherley (1962): CRA = [(MF - MS) / (MT - MS)] x 100. Além disso, foi determinada a
massa da folha por unidade de area (MFA) obtida pela propor¢do entre a massa seca ¢ a area
do disco, conforme Poorter ef al. (2009), e a suculéncia, correspondente a diferenga entre a
massa turgida e a massa seca dividida pela area dos discos (Kluge e Ting, 2012).

A anélise da integridade das membranas seguiu a metodologia de Bajji et al. (2002) por
meio da medicao do extravasamento de eletrolitos. Utilizou-se dez discos foliares previamente
lavados e incubados em tubos de ensaio com 10 mL de dgua destilada a 25 °C durante seis horas
para a leitura da condutividade elétrica inicial (CE1). Em seguida, os tubos foram submetidos
a aquecimento em banho maria a 90 °C por 60 minutos. Apos o resfriamento, procedeu-se a
quantifica¢do da condutividade elétrica final (CE2). O indice de extravasamento de eletrolitos

(EE) foi expresso em porcentagem por meio da equagdo: EE = (CE1 / CE2) x 100.

2.5 Aspectos bioquimicos

2.5.1 Acucares soluveis totais

A quantificagdo dos acucares soluveis totais seguiu o método do fenol sulfurico
proposto por Dubois et al. (1956). A obtengdo do extrato ocorreu mediante a incubagdo de 50
mg de massa seca em tubos com 5 mL de dgua destilada. As amostras permaneceram em banho
térmico a 100 °C por 30 minutos. Apds o aquecimento, a centrifugacdo do material a 1.000 rpm
permitiu a separacdo do sobrenadante. A reacdo colorimétrica aconteceu em tubos de ensaio
com uma aliquota de 100 pL do extrato diluida em 400 uL de agua destilada. Essa mistura
recebeu a adi¢do de 0,5 mL de solugdo de fenol a 5% e, logo depois, 2,5 mL de 4cido sulfurico
concentrado. O desenvolvimento da cor demandou um periodo de 20 minutos, precedendo a
leitura da absorbancia em espectrofotometro no comprimento de onda de 490 nm. As
concentragdes de agucares soliveis totais foram determinadas utilizando a glicose como padrao,

e os resultados foram expressos em mg de glicose g' de massa seca.

2.5.2 Prolina

A determinagdo do teor de prolina livre seguiu o método de Bates et al. (1973). O

processo de extracao utilizou 50 mg de massa seca incubados com 5 mL de dgua destilada sob
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banho térmico a 100 °C por 30 minutos. Apds a centrifugacdo a 1.000 rpm, uma aliquota de 1,0
mL do sobrenadante foi transferida para tubos de ensaio. Esse volume recebeu a adig¢do de 1,0
mL de solu¢ao de ninhidrina acida e 1,0 mL de acido acético glacial. A mistura homogeneizada
permaneceu em banho térmico a 100 °C durante uma hora. A imersao em banho de gelo
interrompeu a reacao e logo apos a extragdo do complexo colorido demandou a adig¢do de 2,0
mL de tolueno sob agitacdo vigorosa. A separagdo das fases ocorreu a temperatura ambiente,
viabilizando a leitura da absorbancia da fase organica a 520 nm em espectrofotometro com o
tolueno servindo como branco. O calculo das concentragdes utilizou uma curva padrdo, e os

resultados foram expressos em pmol g~' de massa seca.

2.5.3 Proteinas soluveis totais

A quantificagdo de proteinas soluveis totais ocorreu mediante maceragdo de 0,2 g de
folhas frescas em tampao fosfato de potassio (100 mM, pH 7,0) suplementado com EDTA (10
mM) e PVP (1%). O homogenato resultante passou por centrifugacdo a 14.000 x g durante 30
minutos sob temperatura de 4 °C. A determinagdo da concentracdo proteica no sobrenadante
seguiu o método de Bradford (1976) utilizando albumina sérica bovina (BSA) como padrao
para a curva de calibracdo. Os resultados foram expressos em mg de proteina g' de massa

fresca (MF).

2.5.4 Compostos fendlicos

A quantificagcdo dos compostos fenolicos totais seguiu 0 método proposto por Singleton
et al. (1999). O processo de extragdo consistiu na adicdo de acetona a 50% as amostras com
posterior submiss@o a banho ultrassdnico por 20 minutos. O material foi centrifugado a 5.000
rpm durante dez minutos para a coleta do sobrenadante. O residuo precipitado passou por uma
segunda extra¢do sob as mesmas condigdes, € os sobrenadantes resultantes foram combinados
para a analise. A reacdo colorimétrica exigiu a mistura de uma aliquota de 0,5 mL do extrato
com 0,5 mL de 4gua destilada e 0,5 mL do reagente de Folin Ciocalteu diluido na propor¢ao de
1:4. Na sequéncia, ocorreu a adicdo de 2,5 mL de solucao de carbonato de sédio a 20%. O
desenvolvimento da cor demandou um periodo de repouso de uma hora precedendo a leitura da
absorbancia em espectrofotdometro a 725 nm. Os teores de fendis totais derivaram de uma curva

padrdo de 4cido galico com resultados expressos em mg de acido galico g! de massa.



98

2.5.5 Peroxidacdo lipidica

A peroxidacao lipidica foi determinada pela quantificagdo de substancias reativas ao
acido tiobarbitirico utilizando o malondialdeido (MDA) como produto final segundo o
protocolo estabelecido por Heath e Packer (1968). Inicialmente, 0,2 g de tecido foliar fresco
foram macerados na presenca de nitrogénio liquido e homogeneizados em 1,5 mL de 4cido
tricloroacético (TCA) a 6%. O material homogeneizado foi submetido a centrifugagdo a 12.000
x g durante 15 minutos a uma temperatura de 4 °C. Para a reagdo, uma aliquota de 500 puL do
sobrenadante foi coletada e misturada a 2 mL de uma solugao composta por TCA a 20% e acido
tiobarbittrico (TBA) a 0,5%. Os tubos foram incubados em banho térmico a 95 °C por 60
minutos, e a rea¢do foi interrompida imediatamente apds em banho de gelo. A leitura da
absorbancia ocorreu em espectrofotdmetro no comprimento de onda de 532 nm com o desconto
da absorbancia ndo especifica medida a 600 nm. O calculo da concentragdo de MDA utilizou o
coeficiente de extingdo molar de 155 mM™' cm™!, e os resultados foram expressos em nmol de

MDA g! de massa fresca (MF).

2.6 Analise dos dados

Os dados experimentais foram submetidos aos testes de normalidade de Shapiro Wilk e
de homogeneidade de Bartlett. Em seguida, a andlise de variancia (ANOVA) foi realizada pelo
teste F, e os efeitos dos tratamentos foram analisados por meio da andlise de regressdo
polinomial. O conjunto de dados também foi submetido a analise de componentes principais
(PCA). As analises estatisticas foram realizadas utilizando o programa R versdo 4.4.1 (R Core

Team, 2025).

3. RESULTADOS

3.1 Crescimento

A altura de plantas, o didmetro do caule, o nimero de folhas e as massas secas de folhas,

caule, raizes e total de A. hybridus reduziram linearmente com o aumento da salinidade da agua

de irrigacdo (Figura 2), padrao que reflete o acentuado enfezamento visual das plantas nos



99

maiores niveis de estresse (Figura 3). A andlise dos modelos de regressdo indica que, a cada
incremento de 1 dS m™ na condutividade elétrica da dgua, ocorreu redugdo de 1,28 cm na altura
das plantas (Figura 2A) e uma perda de aproximadamente 1 folha por planta (Figura 2C). O
impacto do estresse salino foi refletido severamente no acuimulo de biomassa, com registros de
reducdes de 0,024 g, 0,044 g e 0,035 g planta™' para as massas secas de folhas, caule e raizes,
respectivamente, a cada unidade de aumento salino (Figuras 2D a 2F). De modo geral, foi
observado que o incremento de uma unidade na condutividade elétrica resultou na redugao de

0,104 g planta™ na produ¢ao de matéria seca total (Figura 2G).
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Figura 2. Altura de plantas (A); diametro do caule (B); nimero de folhas (C); massa seca de
folhas — MSF (D); massa seca do caule — MSC (E); massa seca de raizes — MSR (F); e massa
seca total - MST (G) em plantas de Amaranthus hybridus submetidas a niveis de condutividade
elétrica da agua de irrigagao (0,5, 3,5, 6,5, 9,5 ¢ 12,5 dS m™!). ** - Significativo a p < 0,01 pelo
teste F. As barras verticais representam o erro padrao (n = 5). Fonte: A autora (2026).
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Condutividade elétrica da dgua de irrigagdo (dS m™)

Figura 3. Plantas de Amaranthus hybridus sob diferentes condutividades elétrica da agua de
irrigacao (0,5, 3,5, 6,5, 9,5 ¢ 12,5 dS m™). Fonte: A autora (2026).

3.2 Trocas gasosas

As variaveis de trocas gasosas foram severamente afetadas pela salinidade da agua de
irrigacdo (Figura 4). A taxa de assimilacdo liquida de CO: (A), a condutincia estomatica (gs),
a taxa de transpiracdo (E), a eficiéncia do uso da dgua (EUA), a eficiéncia intrinseca do uso da
agua (EiUA) e a eficiéncia instantanea de carboxilacao (EiC) reduziram de forma linear com o
incremento da condutividade elétrica. A cada incremento de uma unidade na agua de irrigagao,
ocorreram decréscimos de 0,866 umol m2 s™' para A (Figura 4A), 0,0057 mol m™2 s™! para gs
(Figura4B) e 0,279 mmol m2 s para E (Figura 4C). Consequentemente, as eficiéncias hidricas
e de carboxilagdo também declinaram, registrando perdas de 0,124 na EUA, 6,385 na EiUA e
0,005 na EiC a cada unidade de aumento da salinidade (Figuras 4E, 4F e 4G).
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Figura 4. Taxa de assimilagdo liquida de CO2— 4 (A); condutancia estomatica — gs (B); taxa
de transpiracdo — £ (C); concentragdo interna de COz — C; (D); eficiéncia do uso da 4gua — EUA
= A/E (E); eficiéncia intrinseca do uso da agua — EiUA = 4/g; (F); eficiéncia carboxilativa —
EiC = 4/C; (G); e déficit de pressdo de vapor — DPV (H) em plantas de Amaranthus hybridus
submetidas a niveis de condutividade elétrica da 4gua de irrigagao (0,5, 3,5, 6,5, 9,5¢ 12,5dS
m™'). ** - Significativo a p < 0,01 pelo teste F. As barras verticais representam o erro padrdo (n
=5). Fonte: A autora (2026).

A concentragdo interna de CO: (Ci) e o déficit de pressdao de vapor (DPV) apresentaram
aumentos lineares e progressivos com a elevacao do estresse salino. Para cada aumento de uma
unidade de salinidade, foi observado um acréscimo de 9,94 umol mol™ no Ci (Figura 4D) e de

0,113 kPa no DPV (Figura 4H).

3.3 Pigmentos fotossintéticos

Os teores de pigmentos fotossintéticos foram severamente afetados pelo incremento da
salinidade na 4gua de irrigacdo (Figura 5). A clorofila b e a clorofila total apresentaram redugdes
lineares com a elevagdo da condutividade elétrica. A partir das equagdes de regressao, foi

verificado que cada incremento de uma unidade salina na agua resultou em perdas de 0,008 mg
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g ! para a clorofila b (Figura 5B) e de 0,032 mg g' para a clorofila total (Figura 5C). Por sua
vez, a clorofila a e os carotenoides ajustaram modelos quadraticos. Ocorreu acentuada
diminui¢do inicial dessas varidveis com o aumento da salinidade, atingindo as menores
concentragdes estimadas em 9,5 dS m™' para a clorofila a (Figura 5A) e 8,63 dS m™ para os

carotenoides (Figura 5D), com posterior estabiliza¢do dos teores sob os niveis mais severos de

estresse.
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Figura S. Clorofila a — Chl a — Chl a (A); clorofila b — Chl b — Chl b (B); clorofila total — Chl
total (C); e carotenoides — Car (D) em plantas de Amaranthus hybridus submetidas a niveis de
condutividade elétrica da agua de irrigacao (0,5, 3,5, 6,5, 9,5 ¢ 12,5 dS m™"). ** - Significativo
ap =<0,01 pelo teste F. As barras verticais representam o erro padrdo (n = 5). Fonte: A autora
(2026).

3.4 Fluorescéncia da clorofila a

As variaveis de fluorescéncia da clorofila foram significativamente alteradas pela
condutividade elétrica da agua de irrigacdo (Figura 6). A fluorescéncia maxima (Fy'), a
fluorescéncia variavel (F,"), o rendimento quantico potencial do PSII (RQP PSII), o quenching
fotoquimico (gqP) e a taxa de transporte de elétrons (ETR) reduziram de forma linear com o
incremento da condutividade elétrica. A cada incremento de uma unidade na salinidade,
ocorreram decréscimos de 33,516 na Fy' (Figura 6B), 42,909 na F,' (Figura 6C), 0,0263 no RQP
PSII (Figura 6D), 0,016 no qP (Figura 6E) e 6,968 na ETR (Figura 6F). Em comportamento

oposto, a fluorescéncia inicial (Fo') aumentou de forma linear. Para cada incremento de uma



103

unidade de salinidade na dgua de irrigacdo, foi verificado acréscimo de 9,393 na Fo' (Figura

6A), evidenciando danos ao aparato fotossintético das plantas sob os maiores niveis de estresse.
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Figura 6. Fluorescéncia inicial — Fo' (A); fluorescéncia méxima — Fy' (B); fluorescéncia
variavel — F' (C); eficiéncia quantica potencial do PSII — F,'/Fi' (D); coeficiente de extin¢ao
fotoquimica — qP (E); e taxa de transporte de elétrons — ETR (F) em plantas de Amaranthus
hybridus submetidas a niveis de condutividade elétrica da dgua de irrigacao (0,5, 3,5, 6,5, 9,5 ¢
12,5 dS m™). ** - Significativo a p < 0,01 pelo teste F. As barras verticais representam o erro
padrdo (n =5). Fonte: A autora (2026).

3.5 Status hidrico e integridade de membranas

O status hidrico e a integridade das membranas celulares de A. hybridus foram
significativamente alterados pelo estresse salino (Figura 7). O conteudo relativo de 4gua (CRA)
apresentou reducao linear, registrando decréscimo de 2,24% a cada incremento de uma unidade
na condutividade elétrica da agua (Figura 7A). Em contrapartida, o extravasamento de
eletrolitos (EE) aumentou de forma linear, com acréscimo de 5,733% para cada unidade de
elevacao da salinidade, evidenciando os severos danos celulares nas maiores concentracoes
salinas (Figura 7D). Para suculéncia e massa de folha por unidade de area (MFA), foram
ajustados modelos quadraticos. A suculéncia aumentou com a salinidade inicial até atingir seu
ponto de maxima estimado em 8,12 dS m™!, declinando sob as condigdes mais extremas de
estresse (Figura 7C). Por sua vez, a MFA apresentou forte decréscimo inicial com o aumento
da salinidade, atingindo o menor valor estimado em 10,32 dS m™* (Figura 7B), com posterior
estabilizacdo biologica sob as condicdes mais severas, descartando a possibilidade de

incremento foliar em elevada salinidade.
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Figura 7. Conteudo relativo de 4gua — CRA (A); massa de folha por unidade de drea — MFA
(B); suculéncia (C); e extravasamento de eletrdlitos — EE (D) em plantas de Amaranthus
hybridus submetidas a niveis de condutividade elétrica da dgua de irrigacdo (0,5, 3.5, 6,5, 9,5 ¢
12,5 dS m™). ** - Significativo a p < 0,01 pelo teste F. As barras verticais representam o erro

padrao (n =5). Fonte: A autora (2026).

3.6 Variaveis bioquimicas

As variaveis bioquimicas evidenciaram a ativacao do sistema de defesa das plantas sob
estresse salino (Figura 8). O acimulo de prolina, os compostos fendlicos e o teor de
malondialdeido (MDA) apresentaram incrementos lineares com a elevacdo da condutividade
elétrica da 4gua. Cada incremento de uma unidade salina resultou em aumentos continuos de
30,24 micromol por grama para prolina (Figura 8B), 1,0171 miligrama por grama para
compostos fendlicos (Figura 8D) e 26,00 nanomol por grama para o MDA (Figura 8E). O teor
de agucares soluveis totais ajustou modelo quadratico, com discreta reducgao inicial até o ponto
de minima estimado em 3,86 dS m™!, seguido de expressivo acimulo nas salinidades mais
severas (Figura 8A). Em contrapartida, as proteinas soliveis totais ndo foram influenciadas de

forma significativa pelos niveis de salinidade, mantendo média constante de 16,13 miligramas

por grama ao longo de todos os tratamentos (Figura 8C).
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Figura 8. Acucares soluveis totais — AST (A); prolina (B); proteinas soluveis totais — PST (C);
compostos fenolicos (D); e contetido de malondialdeido — MDA (E) em plantas de Amaranthus
hybridus submetidas a niveis de condutividade elétrica da dgua de irrigacdo (0,5, 3.5, 6,5, 9,5 ¢
12,5 dS m™). ** - Significativo a p < 0,01 pelo teste F. As barras verticais representam o erro
padrao (n =5). Fonte: A autora (2026).

A analise de componentes principais evidenciou que os dois primeiros eixos (PC1 e
PC2) explicaram 95,5% da variancia total dos dados (87,7% e 7,8%, respectivamente) (Figura
9). O tratamento controle (0,5 dS m™) associou-se fortemente s varidveis de crescimento,
acumulo de biomassa, trocas gasosas (A, gs, E), eficiéncia fotoquimica (Fv'/Fu', qP, ETR) e
teores de pigmentos fotossintéticos (clorofilas a, b, total e carotenoides). Em contrapartida, a
medida que a salinidade foi incrementada (de 3,5 até 12,5 dS m™"), observou-se forte correlagio
com mecanismos de ajustamento osmorregulatorio e indicadores de peroxidacdo lipidica. O
aumento da salinidade induziu o acimulo de osmoprotetores e solutos compativeis (prolina,
proteinas, compostos fenolicos e agucares soluvelis totais), além de estar associado a indicadores
de alteragcdo na integridade das membranas, como o extravasamento de eletrolitos (EE) e o
malondialdeido (MDA), ¢ a elevagdo da concentracao interna de carbono (Ci) e da fluorescéncia

inicial (Fo').
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Figura 9. Anélise de componentes principais entre variavies e condutividades elétrica da dgua
de irrigacdo. A: taxa de assimilagdo de COz; gs: condutancia estomatica; E: transpiragdo; Ci:
concentrac¢do interna de carbono; EUA: eficiéncia do uso da agua; EiUA: eficiéncia intrinseca
do uso da agua; EiC: eficiéncia intrinseca de carboxilacdo; DPV: déficit de pressdo de vapor;
Fo': fluorescéncia inicial; Fn': fluorescéncia maxima; F,'": fluorescéncia variavel, F,'/Fn'"
eficiéncia fotoquimica do fotossistema II; qP: quenching fotoquimico; ETR: taxa de transporte
de elétrons; Clo a: clorofila a; Clo b: clorofila b; Clo total: clorofila total; Carot: carotenoides;
AP: altura da planta; DC: diametro do caule; NF: nimero de folhas; CRA: contetido relativo de
agua; SUC: suculéncia; MSF: massa seca foliar; MSC: massa seca do caule; MSR: massa seca
radicular; MST: massa seca total; MFA: massa fresca da parte aérea; EE: extravasamento de
eletrélitos; MDA: malondialdeido; Prolina: teor de prolina; AST: agucares soluveis totais;
Proteinas: proteinas soluveis totais; Comp Feno: compostos fendlicos. Fonte: A autora (2026).

4. DISCUSSAO

Sob condigdes de estresse abiotico, as plantas alocam energia em diversos processos
metabolicos vitais para lidar com as condi¢des adversas. Neste estudo, o efeito do estresse
salino resultou em decréscimo do crescimento de Amaranthus hybridus, o que é consistente

com os resultados observados nas varidveis de trocas gasosas (Emam et al., 2025). O aumento



107

da condutividade elétrica da 4gua dificulta a absor¢do de dgua pelas raizes a partir da diminui¢ao
do potencial osmotico do solo (Angon et al., 2022). Consequentemente, a perda de turgescéncia
celular impede os processos de divisao, alongamento e expansao, limitando, assim, o
crescimento vegetativo de A. hybridus (Rosa et al., 2022). Esse efeito osmético € a principal
razdo para o decréscimo de altura de plantas, didmetro do caule e numero de folhas (Luyckx et
al., 2023). Ahmed et al. (2024) abordaram que o efeito da salinidade nas variaveis de
crescimento esta relacionado a reducdo da taxa de fotossintese ¢ niveis reduzidos de
carboidratos e hormonios de crescimento, além de diminuicao de sintese proteica. Em plantas
C4, a diminuicao do numero de folhas com a progressao do estresse salino pode ser ocasionada
pelos efeitos osmoticos citados anteriormente, como também pelo estresse i6nico provocado
pelo acamulo de Na' e CI" nos tecidos vegetais (Mokrani e Nabti, 2021; Rodriguez Coca et al.,
2023). Portanto, a senescéncia precoce e a reducdo da emissdo de novas folhas podem ser
observadas como um mecanismo de adaptacdo para reduzir a perda de dgua por transpiracao e
para mitigar a toxicidade idnica, uma vez que os ions tendem a se acumular em folhas mais
velhas (Kumari et al., 2022).

A massa seca total confirma que o estresse salino afeta de forma integrada os
componentes de crescimento de Amaranthus hybridus. O decréscimo observado na massa seca
de folhas evidencia o comprometimento do metabolismo fotossintético, o qual pode ter ocorrido
em razao do fechamento estomatico ou por danos ao aparato fotossintético (Costa et al., 2025).
Como as folhas sdo os principais orgdos fotossintetizantes, a reducdo da biomassa foliar
compromete a absor¢do de luz e a produgdo de fotoassimilados necessarios ao crescimento
(Zhang et al., 2025). Embora ocorra diminuicdo geral dos orgdos vegetativos, a andlise das
taxas de declinio revela uma estratégia de ajuste na alocagcdo de biomassa. O decréscimo mais
acentuado na massa seca do caule, que apresenta a maior taxa de perda por unidade salina (0,044
g), indica que a planta restringe prioritariamente o investimento metabolico em estruturas de
sustentagao (Huanhe ef al., 2024). Em contrapartida, a menor taxa de redugdo verificada na
massa seca de raizes (0,035 g) evidencia uma manutengdo proporcional do sistema radicular
em comparagdo aos 6rgaos aéreos (Tang et al., 2022). Essa resposta funcional busca otimizar a
explora¢do do substrato para a absor¢do de dgua e nutrientes em condi¢des adversas, o que
favorece o estabelecimento da espécie (Zou et al., 2022). Essa plasticidade na particao de
fotoassimilados ¢ uma estratégia comum para favorecer o desenvolvimento vegetal por meio
do direcionamento de recursos para os 6rgaos responsaveis pela captacdo de recursos limitantes

(Zang et al., 2022). No entanto, sob as condi¢des de estresse salino severo avaliadas neste
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estudo, a reorganizacao na distribuicao de biomassa ndo ¢ suficiente para mitigar os prejuizos
no crescimento total das plantas.

As trocas gasosas em A. hybridus foram significativamente afetadas pelo aumento da
condutividade elétrica, evidenciando as repostas fisiologicas sob estresse salino. A taxa de
assimila¢do liquida (4) foi severamente reduzida com a progressao da salinidade, pois em niveis
intermedidrios os efeitos osmoticos deletérios causam o fechamento estomatico como resposta
inicial (Al-Saman et al., 2024). Além disso, a diminui¢ao de 4 observada em niveis mais
severos (9,5 e 12,5 dS m™) pode indicar que as limitagdes causadas pela salinidade ultrapassam
o nivel estomatico, alcangando niveis bioquimicos como danos ao aparato fotossintético,
reducdo ou inibi¢ao da Rubisco e comprometimento do transporte de elétrons (Pan ez al., 2021).
Hameed ef al. (2021) afirmaram em seu estudo que a salinidade altera o nimero, o tamanho ¢
a organizacao lamelar dos cloroplastos, e isso causa reducao da taxa de assimilacdo liquida. A
condutancia estomatica (gs) e a transpiragdo (E) seguiram a mesma tendéncia da 4, sendo a gs
responsavel regular a entrada de CO» para a assimilago liquida e a quantidade de dgua perdida
por transpiracao (Ma et al., 2024).

O desequilibrio idnico causado pelo influxo de Na' prejudica fortemente a
disponibilidade de K", nutriente essencial para a regula¢do estomatica (Zorbt al., 2022). O
excesso de Na' causa uma despolariza¢io da membrana, ativando canais de saida de K e
competindo pelos transportados de membranas, ja que sdo cations monovalentes (Joshi ef al.,
2022). Esse desequilibrio i6nico pode explicar a redugdo progressiva da gs, da assimilacdo de
carbono e da transpiracdo. Kumar et al. (2023) abordaram em seu estudo que em plantas Cy4
essa toxicidade 16nica compromete o funcionamento das membranas dos tilacéides, e que esses
efeitos estao associados a redugdo da gs e desestabilizacao de fotossistemas que ocasionam uma
limitacdo na atividade de enzimas fotossintéticas, resultando na queda da eficiéncia e
decréscimo de biomassa. Os resultados para a concentracdo interna de CO (Ci) no presente
estudo, confirmam a limitagdo bioquimica na fotossintese, especificamente em niveis mais altos
de salinidade. Essa resposta de Ci indica que o CO; estd sendo difundido para o interior da
folha, mas nao fixado de forma eficiente (Wahab et al., 2022). Além disso, os resultados
observados na eficiéncia instantdnea de carboxilacdo (EiC) refor¢a a perda da atividade
carboxilativa da Rubisco com a progressao do estresse salino (Aguilo-Nicolau et al., 2024).

Para eficiéncia do uso da 4gua (EUA) e eficiéncia intrinseca do uso da agua (EiUA) em
niveis intermediarios (3,5 ¢ 6,5 dS m™!) observou-se uma variagdo reduzida, com um leve

decréscimo que pode ser associado a um ajuste temporario sob salinidade moderada que pode
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ser relacionado com a manutencdo da homeostase idnica, controle da absor¢do e transporte de
ions, acaimulo de osmolitos e ativa¢ao do sistema antioxidante (Hussain et al., 2021; Dourado
et al.,2022). Com a progressao do estresse, verificou-se decréscimos mais acentuados em EUA
e EiUA, podendo indicar que a assimilagdo de CO; apresentou alteragdes mais drasticas do que
os fluxos transpiratorios, impedindo a capacidade de conversdo e assimilagao do carbono (Qin
et al.,2025). O fechamento estomatico limita o resfriamento evaporativo da folha, favorecendo
o aumento do déficit de vapor de pressao (DPV) (Yu et al., 2023). Dessa forma, o incremento
do DPV ¢ um ponto-chave para a intensificacao do estresse, pois amplia a demanda evaporativa
em uma condi¢do em que a planta ja esta submetida a limitagdes fisioldgicas para manter a
homeostase térmica (Zailaa et al., 2025).

A diminuicdo dos pigmentos fotossintéticos com a progressdo do estresse salino
evidencia a desestabilizacdo do processo fotossintético, uma vez que esses pigmentos sao
responsaveis pela captagdo de energia luminosa para a realizacdo eficiente da etapa fotoquimica
(Coélho et al., 2025). No presente estudo, a clorofila b e a clorofila total reduziram de forma
linear, enquanto a clorofila a apresentou um declinio agudo inicial até atingir uma estabilizagao
nos niveis extremos de salinidade. Esse comportamento indica que a degradagdo estrutural
atinge um limite bioldgico critico sob elevada condutividade elétrica, descartando qualquer
tendéncia de incremento na sintese sob estresse severo. Essa resposta estd diretamente
relacionada a uma integragdo de fatores induzidos pelo acumulo de ions toxicos (Adil ef al.,
2022). O estresse salino inibe a atividade de enzimas que participam da biossintese da clorofila
e, simultaneamente, estimula a a¢do de enzimas responsaveis pela degradacdo da molécula,
como a clorofilase (Li et al., 2023). Além disso, o excesso de ions Na* e ClI” pode ter
comprometido a absor¢do de Mg?*, nitrogénio e ferro, elementos essenciais para a formagao
estrutural da molécula da clorofila (Ran et al., 2022). A diminui¢do dos pigmentos também
pode ser explicada pelos danos estruturais nos cloroplastos causados pelo estresse oxidativo, o
qual promove peroxidacao lipidica e compromete a integridade das membranas tilacoidais e
dos fotossistemas (Lu et al., 2023). Entre as condutividades de 3,5 e 6,5 dS m™, foi constatado
um leve decréscimo de pigmentos, indicando que sob estresse moderado, A. hybridus mantém
a funcionalidade parcial do aparato fotossintético (Tebini et al., 2022).

A possivel degradacdo das clorofilas observada no presente estudo, compromete a etapa
fotoquimica, inviabilizando o transporte de elétrons e o metabolismo energético (Khamis et al.,
2025). Esse comprometimento pode ser uma premissa para explicar a reducdo da fixagdo de

carbono (A) e eficiéncia de carboxilacdo (EiC). Os carotenoides desempenham uma dupla



110

funcdo, na dissipacao de energia (fotoprotecdo) e neutralizagdo de EROs (Sierra et al., 2022).
Portanto, a diminui¢do desses pigmentos (36,5%) no estresse severo indica que a formacao de
radicais livres nas membranas dos cloroplastos, intensificada pela desestabilizagcdo do fluxo de
elétrons, pode ter superado a capacidade de neutralizagdo antioxidante (Saleem et al., 2022).
Hossain et al. (2022), estudando Amaranthus lividus sob estresse salino, constataram a
diminui¢ao do teor de clorofila e associaram esse decréscimo a maior atividade da clorofilase
causada pelo estresse salino, bem como ao enfraquecimento do complexo proteina — pigmento
— lipidio, essencial para o funcionamento e estrutura dos fotossistemas.

Os parametros de fluorescéncia da clorofila indicam que o acréscimo da salinidade
comprometeu fortemente a atividade fotoquimica de 4. hybridus. O aumento da fluorescéncia
inicial (Fo') sob estresse severo (12,5 dS m™) indica dano estrutural nos centros de reacdo do
fotossistema II (FSII), que pode ser causado pela degradacdo da proteina D1 ou pelo
desacoplamento do complexo antena (LCHII) (Su et al., 2024). Esse dano impede a
transferéncia de energia para os centros de reacdo, ocasionando maior dissipagao de energia em
forma de fluorescéncia (Bagchus et al., 2025). No presente estudo, progressdo do estresse
também proporcionou decréscimos na fluorescéncia variavel (F,') e fluorescéncia maxima
(Fn"), indicando que a capacidade do FSII em reduzir o aceptor primario de elétrons (quinona
Qa) foi suprimida, impedindo, consequentemente, a conversao de energia luminosa em energia
quimica (Makhtoum et al., 2023; Jan et al., 2025). O decréscimo de Fy' e Fn' resultou em
diminui¢do da eficiéncia quantica potencial do FSII (Fy'/Fn'), sugerindo uma condi¢cdo de
fotoinibi¢do (Takeuchi et al., 2025). A diminui¢do da relacdo F'/Fi' comprova que a toxicidade
10nica e o estresse oxidativo causada pelo estresse salino impossibilita a transferéncia de energia
luminosa para a via fotoquimica (Mousavi ef al., 2022).

O comprometimento da funcionalidade do fotossistema II desencadeou efeitos
deletérios no transporte de elétrons, constatando-se com a redug¢do do coeficiente extingdo
fotoquimica (qP) que sob estresse salino severo ocorreu saturagdo da cadeia de transporte de
elétrons, com grande proporcao dos centros de reagdo fechada (Wang et al., 2024). Como
consequéncia dos danos ao aparato fotossintético, a taxa de transporte de elétrons (ETR)
apresentou declinio expressivo sob salinidade severa, indicando a interrup¢do do fluxo de
elétrons e a reducdo de ATP e NADPH (Che et al., 2023). No presente estudo, os resultados da
fluorescéncia da clorofila a em A. hybridus indicam que niveis intermediarios (3,5 — 6,5 dS m’
1) de salinidade mantém o funcionamento parcial da atividade fotoquimica, porém com o

aumento gradual da salinidade foram observadas alteracdes evidentes na fluorescéncia da
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clorofila, os quais se correlacionaram as respostas observadas nas trocas gasosas, nos pigmentos
€ no crescimento.

O decréscimo do conteudo relativo de agua (CRA) com o incremento da salinidade
evidencia o efeito osmotico € o comprometimento da hidratacao foliar (Patane et al., 2022).
Essa resposta ¢ ocasionada pela redug¢ao do potencial osmético, tornando restrita a absor¢do de
agua pelas raizes e o fluxo hidrico para a parte aérea (Akter et al., 2023). Dessa forma, o CRA
¢ amplamente reduzido, ocorre a desidratacao dos tecidos foliares e perda de turgescéncia
celular (Trifilo ef al., 2023). A diminui¢ao expressiva do CRA observada no intervalo de 9,5 —
12,5 dS m™! pode indicar que os mecanismos de ajuste osmético ndo foram suficientes para a
manuten¢do adequada do status hidrico de A. hybridus. A massa de folha por unidade de area
(MFA) sugere alteracdes estruturais nas folhas, relacionadas a densidade e espessura, como
estratégia de resposta ao estresse (Zahedi et al., 2025). Nos niveis intermediarios, observou-se
um incremento de MFA; como resposta inicial, 4. Aybridus aumentou o espessamento foliar,
mas sob estresse severo a MFA foi inibida possivelmente em razdo da falta de pressdo de turgor
para expansdo do mesofilo e da restricdo na fixacdo de carbono (Malaviya et al., 2025),
conforme observado no presente estudo.

A resposta morfoldgica compensatoria foi evidenciada em suculéncia (SUC), com seu
valor maximo em 8,12 dS m™'. O aumento da SUC ¢é reconhecido como estratégia de adaptacio
morfoanatdmica, com o objetivo de compartimentalizagdo ou diluicdo de ions toxicos para
mitigar danos ao citosol (Asghar et al., 2023). No presente estudo, o acréscimo da salinidade
para 12,5 dS m™!' ocasionou decréscimo de SUC, sinalizando o limite de plasticidade de A.
hybridus e a perda da capacidade de manutencdo de mecanismos morfoanatomicos
compensatorios. O aumento do extravasamento de eletrolitos (EE) ¢ um indicador dos danos de
membrana causados pelos efeitos da salinidade (Hryvusevich et al., 2022). A perda da
integridade e permeabilidade de membranas sob estresse severo pode ser associada a
peroxidagao lipidica induzida pelo acimulo de EROs que desestabilizacao dos lipidios (Zheng
etal.,2024). No presente estudo, os resultados de EE demonstram que o dano oxidativo causado
pela salinidade ndo se limita ao cloroplasto, conforme observou-se na fluorescéncia da clorofila
e na reducdo de pigmentos, mas afeta a integridade celular como um todo (El Moukhtari et al.,
2024). Tebini et al. (2025) obtiveram resultados semelhantes com Amaranthus caudatus, com
maior peroxidacdo lipidica e perda de integridade de membranas sob estresse salino severo.

Os mecanismos bioquimicos da defesa de A. hybridus foram ativados com a progressao

do estresse salino. O aumento simultdneo de osmolitos como agucares soluveis totais (AST) e
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prolina evidencia a ativagdo de mecanismos de ajuste osmotico, os quais participam diretamente
da manutencdo do potencial osmotico celular, na estabilizagdo de proteinas, prote¢ao de
membranas e contra a desidratacao (Kaur et al., 2024). Assim, o acimulo de AST e prolina sob
estresse severo pode indicar a intensificacao da tentativa de mitigacao por 4. hybridus. Rehman
et al. (2023) retratam que a prolina ¢ considerada um sequestrador de oxigénio singleto e
superoxido durante condigdes de estresse. Por sua vez, Alvarez et al. (2025) relatam fungdes
de prolina relacionadas a fotossintese e a regulacao de energia.

O aumento expressivo dos compostos fendlicos nos tratamentos com maior salinidade
(9,5 — 12,5 dS m™") evidencia ativacio do metabolismo secundério antioxidante, participando
diretamente da neutralizagdo de EROs (Kumar et al., 2024). Dehghanian et al. (2022)
confirmaram a atuacdo dos compostos fendlicos como antioxidante ndao enzimatico com
capacidade protecdo contra danos oxidativos, ao passo que nas proteinas soltveis totais (PST)
aumentaram de forma expressiva em niveis intermedidrios, com posterior decréscimo sob
estresse severo. Tal resposta sugere uma limitagdo metabolica para a sintese proteica funcional,
que pode ser resultante da auséncia de compostos energéticos, evidenciada pela reducdo
acentuada da fotossintese e da eficiéncia fotoquimica (Athar et al., 2022). Muitos estudos
relacionam o incremento de proteinas com o metabolismo energético de carboidratos ao sistema
antioxidante, evidenciando sua relacdo com vias metabolicas integradas que conferem
tolerancia sob estresse salino (Yang et al., 2019; Belghith et al., 2022; Jha et al., 2022).

O aumento do teor de malondialdeido (MDA) ¢ um efeito deletério da toxicidade i6nica,
pois 0 Na" compromete a absorcio eficiente Ca’*, essencial para a estabilidade estrutural das
membranas, conforme observado também no incremento de EE (Silva ef al., 2023). O aumento
das varidveis indicativas de danos as membranas, como o MDA e o EE, explica a intensificacao
dos componentes do sistema antioxidante. Em condigdes de estresse salino, a manuten¢ao do
equilibrio entre a producdo e a detoxificagio de EROs ¢ fundamental para preservar a
integridade celular (Havuginama et al., 2023). Dessa forma, a ativacdo das defesas
antioxidantes representa uma resposta compensatoria frente ao desequilibrio redox imposto

pela salinidade.

5. CONCLUSOES

O estresse salino compromete severamente o desenvolvimento e a fisiologia de

Amaranthus hybridus. A restricdo hidrica e os efeitos deletérios induzidos pela elevada
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salinidade impdem fortes limitacdes estomaticas e causam danos bioquimicos diretos ao aparato
fotoquimico, inviabilizando a manuten¢do das trocas gasosas. Embora a espécie ative
mecanismos bioquimicos de defesa por meio da sintese de osmorreguladores € compostos
secundarios, essa resposta metabolica ¢ insuficiente para mitigar o estresse oxidativo e a
degradagdo das membranas celulares sob alta condutividade elétrica. Portanto, A. hybridus
apresenta alta sensibilidade a salinidade extrema, o que restringe seu potencial de crescimento

e estabelecimento nesses ambientes.
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ARTIGO 1V

Plasticidade fenotipica, desempenho fotossintético e defesa antioxidante na aclimatacio
de Amaranthus hybridus em flutuacées de disponibilidade luminosa

RESUMO

A luz ¢ o fator ambiental mais determinante no desenvolvimento vegetal, sendo crucial
compreender como as plantas daninhas respondem as suas flutuagdes em cultivos agricolas.
Neste contexto, o objetivo deste estudo foi investigar a tolerancia e os mecanismos de
aclimatacdo de Amaranthus hybridus submetida a niveis de sombreamento. O experimento
avaliou variaveis de crescimento, trocas gasosas, pigmentos fotossintéticos e respostas
bioquimicas sob cinco niveis de sombreamento (0% - controle, 30, 50, 70 € 90 %). Os resultados
demonstraram elevada plasticidade da espécie face ao ambiente. O maior crescimento em altura
ocorreu no nivel de 49 % de sombreamento, atingindo 40,86 cm. A massa seca total foi reduzida
em 46,10 % no nivel mais severo de restri¢ao de luz (90%). Contudo, a massa seca das folhas
atingiu o seu valor maximo sob 70 % de sombreamento, valor 44,64% superior ao registrado a
pleno sol. Nas trocas gasosas, a taxa de assimilacdo liquida de CO> obteve seu maximo com
42% de sombreamento, ao passo que a eficiéncia do uso da 4gua aumentou nos niveis de 70%
e 90%. Os pigmentos fotossintéticos também refletiram esta aclimatacdo estrutural, com a
clorofila a incrementando 53,93% a 70% de sombra em relagdo ao controle. As plantas a pleno
sol apresentaram maior peroxidacgdo lipidica e acumulacao de compostos fendlicos devido a
foto-oxidagdo. Sob 70% de sombreamento, observou-se maior equilibrio fisioldgico e redugao
de danos celulares. Diante disso, A. hybridus aclimata-se de forma eficiente a ambientes
sombreados por meio de modulagdes morfofisioldgicas e bioquimicas.

Palavras-chave: Caruru, plasticidade fenotipica, estresse luminoso, sistema antioxidante,
trocas gasosas.

Phenotypic plasticity, photosynthetic performance, and antioxidant defense in the
acclimation of Amaranthus hybridus to fluctuations in light availability

ABSTRACT

Light is a key environmental factor in plant development, and it is crucial to understand how
weeds respond to fluctuations in light levels in crops. In this context, this study aimed to
investigate the tolerance and acclimatization mechanisms of Amaranthus hybridus subjected to
shading levels. The experiment evaluated growth variables, gas exchange, photosynthetic
pigments, and biochemical responses under five levels of shading (0 - control, 30, 50, 70, and
90%). The results showed high plasticity in the species in response to the environment. The
highest growth in height occurred at 49% shading, reaching 40.86 cm. The total dry mass
decreased by 46.10% at the most severe level of light restriction (90%). However, the dry mass
of the leaves reached its maximum at 70 % shade, 44.64 % higher than that recorded in full sun.
In gas exchange, the net CO; assimilation rate reached its maximum at 42 % shading, while
water use efficiency increased at 70% and 90%. The photosynthetic pigments also reflected this
structural acclimatization, with chlorophyll increasing by 53.93% to 70% under 70% shade
compared to the control. Plants in full sun showed higher lipid peroxidation and accumulation
of phenolic compounds due to photo-oxidation. At 70% shading, greater physiological balance
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and reduced cell damage were observed. Therefore, 4. hybridus acclimatizes efficiently to
shaded environments through morphophysiological and biochemical modulations.

Keywords: Pigweed, phenotypic plasticity, light stress, antioxidant system, gas exchange.

1. INTRODUCAO

As mudangas climaticas, aliadas ao rapido crescimento populacional, tornam essencial
aprimorar a eficiéncia fotossintética e a produtividade agricola para assegurar a seguranca
alimentar nas proximas décadas (Hussain et al., 2021). Esse desafio se intensifica porque o
aquecimento global tem aumentado a frequéncia e a severidade de estresses abioticos,
impulsionados por eventos extremos de temperatura, disponibilidade hidrica e variagdes na
irradiancia solar (Anderegg et al., 2020; Zandalina et al., 2021). Essas alteracdes na
luminosidade, somadas as modificacdes na arquitetura das culturas que alteram o
sombreamento no interior do dossel, influenciam diretamente a dinamica das plantas daninhas.
Tais espécies representam séria ameaga aos sistemas agricolas, uma vez que reunem
caracteristicas que favorecem sua sobrevivéncia e persisténcia nas areas infestadas (Clements
e DiTommaso, 2022). Diferentemente de plantas cultivadas, as plantas daninhas sobrevivem e
prosperam em uma ampla variedade de ambientes luminosos diante das condigdes de alteracdes
climaticas (Nath e al., 2024). No entanto, a dinamica de competicao ¢ fortemente influenciada
pela disponibilidade de recursos, incluindo a luminosidade (Perthame et al., 2022).

A luz € o componente ambiental essencial para a regulacao do desenvolvimento vegetal,
atuando tanto na ativac¢do de vias de sinalizacdo, ciclos fenologicos, ritmos circadianos € no
fornecimento de energia necessdria a processos vitais, como a fotossintese (Lee et al., 2021;
Roeber et al., 2021). A intensidade e a qualidade da luz sio moduladas pelas condigdes
climaticas, podendo exercer efeitos positivos ou negativos sobre os processos fisiologicos e
bioquimicos das plantas (Ahammed et al., 2022). Processos como germinacdo, floragdo,
crescimento, fotossintese e fotomorfogénese estdo diretamente relacionados a luz, sendo
mediados por fotorreceptores que percebem os sinais luminosos e desencadeiam cascatas de
sinalizagdo responsaveis por promover alteracdes na transcricdo de genes responsivos a luz
(Wang et al., 2022). Os fotorreceptores (fitocromos, criptocromos, fototropinas e UV
RESISTANCE LOCUS 8 - UVRS) sdo essenciais na percep¢ao de luz para o ajuste da
expressdo génica que promovem respostas a estresses abioticos (Mujahid ef al., 2025).

No processo fotossintético, a radiagdo luminosa exerce influéncia direta na assimilagao
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de carbono e na integridade do aparato fotoquimico (Sahoo et al., 2025). Atuando como
principal fonte de energia para a etapa fotoquimica, os fotons absorvidos pela clorofila nos
complexos antena do fotossistema II (PSII) promove a excitacao de elétrons e o subsequente
transporte eletronico através da membrana tilacoidal, resultando na formagdo de trifosfato de
adenosina (ATP) e nicotinamida adenina dinucleotideo fosfato reduzido (NADPH) (Johnson,
2025). Esses compostos energéticos sao utilizados no ciclo de Calvin—Benson—Bassham, no
estroma dos cloroplastos, onde ocorre a fixagdo de CO: e a producao de agucares (Khan et al.,
2024). Entretanto, tanto a intensidade quanto a composic¢ao espectral da luz variam no ambiente
natural, exigindo mecanismos regulatorios dindmicos que ajustem a eficiéncia quantica e a
dissipacdo de energia, a fim de prevenir a fotoinibi¢do (Huang et al., 2025). Quando
prolongada, a fotoinibi¢do pode danificar a proteina D1 do PSII, reduzir a capacidade
fotossintética maxima e, consequentemente, limitar o crescimento vegetal (Didaran et al.,
2024).

A aclimatagdo fotossintética a diferentes niveis de irradiancia € sustentada por ajustes
integrados de natureza estrutural e bioquimica (Gjindali et al., 2023). Dentre os ajustes
estruturais, destacam-se a reorganizagao e a variagao na proporcao de clorofilas e carotenoides;
dentre os bioquimicos, a modulagao das vias fotoquimicas e nao fotoquimicas de dissipagdo de
energia (Khan et al., 2025). O padrao dessas respostas varia conforme a espécie e sua
plasticidade fisiologica (Puglielli ef al., 2021). Em alta irradiancia, os centros de reagdo do PSII
tendem a saturagdo, estimulando a dissipacao ndo fotoquimica de energia (NPQ), sobretudo via
ciclo das xantofilas e ajuste do gradiente de pH no lumen tilacoidal, como forma de protecdo
(Kromdjik e Walter, 2023). Em baixa irradiancia, predomina o aumento do tamanho funcional
dos complexos de antena, elevando a captacao de luz e a eficiéncia da transferéncia de energia
de excitagao (Bechtold et al., 2025).

Nos sistemas agricolas, a disponibilidade de luz ¢ diretamente relacionada ao contexto
competitivo entre plantas daninhas e culturas, sendo considerado fator limitante para as altas
produtividades (Savi¢ et al., 2025). Desse modo, quando comparamos as plantas C4 e Cs, 0s
estudos apontam uma vantagem evolutiva em espécies C4 nos ambientes de alta luminosidade
(Anderson et al., 2021). Tal fato ¢ viabilizado pela presenca de mecanismos morfofisioldgicos
adaptativos integrados envolvidos na manuteng¢do do equilibrio da distribuicdo de energia
luminosa, na mitiga¢do da fotoinibi¢ao e na dissipa¢do de energia luminosa (Wasilewska-
De¢bowska et al., 2022). Esses mecanismos sdo responsaveis por garantir maior eficiéncia no

fluxo de elétrons, o que resulta em maior producdo de NADPH e ATP, compostos essenciais
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para atender as altas demandas energéticas do metabolismo C4 e assegurar a fixacao de carbono
(Walker et al., 2020; Essemine et al., 2020).

A capacidade de aclimatacao das plantas daninhas as flutuagdes do ambiente luminoso
esta diretamente associada as caracteristicas intrinsecas de cada espécie, refletindo sua
plasticidade fenotipica (Osei-Kwarteng et al., 2022). Nesse contexto, o género Amaranthus
abrange espécies com ampla diversidade de usos, incluindo formas alimenticias, medicinais e
ornamentais, além de espécies consideradas plantas daninhas com elevado potencial
competitivo. Esse género compreende cerca de 70 espécies, predominantemente originarias de
regides tropicais, o que contribui para sua ampla distribuicao e aclimatagdo a ambientes quentes
e com variagdo de luz (Yanniccari et al., 2022). Como planta daninha extremamente
problematica, o Amaranthus hybridus destaca-se por sua ampla capacidade adaptativa e
potencial competitivo, com bidtipos resistentes a herbicidas inibidores da EPSPS, ALS e
auxinicos (Dellaferrera et al., 2018; Garcia et al., 2020).

O sucesso evolutivo de 4. hybridus pode ser associado a sua via fotossintética C4 ¢ a
caracteristicas genéticas que aumentam a expressao de genes relacionados ao sistema de defesa
antioxidante (Fragoso-Ifiiguez et al., 2025). Além disso, estudos ja reportam a elevada
eficiéncia fotossintética de 4. hybridus quando comparado a amaranto para grao (4.
hypochondriacus) e amaranto para hortalica (4. dubius) (Tsutsumi et al., 2017; Osei-Kwarteng
et al., 2022). A investigacdo da eficiéncia fotossintética de Amaranthus hybridus evidencia a
necessidade de estudos que aprofundem o entendimento das respostas dessa espécie quanto a
eficiéncia no uso da luz sob condigdes de estresse luminoso. Considerando sua ampla
distribuicao e elevado potencial adaptativo, torna-se fundamental compreender como variacdes
na disponibilidade de luz afetam seus processos fisiologicos e bioquimicos, bem como sua
capacidade de manter o desempenho fotossintético (Netshimbupfe et al., 2022).

Hipotetiza-se que a variagdo gradual na disponibilidade de luz, imposta por condigdes
de sombreamento, influencie diretamente as respostas morfofisioldgicas e bioquimicas de
Amaranthus hybridus. Especificamente, propde-se que essas condi¢des modulam o crescimento
e o desempenho fisiologico de A. hybridus, em virtude de sua elevada plasticidade fenotipica e
de caracteristicas associadas a via fotossintética C4, a0 mesmo tempo em que ativam
mecanismos de ajuste fisioldgico e sistemas de defesa que contribuem para a tolerancia ao
estresse luminoso. Assim, o objetivo deste estudo foi investigar a tolerancia e os mecanismos

de aclimatacdo de A. hybridus sob estresse luminoso por sombreamento.
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2. MATERIAL E METODOS

2.1 Area do estudo

O experimento foi conduzido entre os meses de outubro e dezembro de 2023 em casa
de vegetacdo localizada nas instalagdes da Universidade Federal Rural do Semidrido
(UFERSA), na cidade de Mossor6, no Rio Grande do Norte. A area da pesquisa esta situada
nas coordenadas de 5° 12' 28" de latitude Sul e 37° 19' 04" de longitude Oeste sob uma altitude
de 24 metros. O clima da localidade ¢ definido como semidrido quente do tipo BSh segundo a
classificagdo de Koppen (Alvares ef al. 2013). O monitoramento das condi¢cdes meteoroldgicas
diarias de temperatura e de umidade relativa ocorreu por meio de um sensor digital instalado

no local, e os valores obtidos podem ser observados na Figura 1.
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Figura 1. Condi¢des de temperatura e umidade relativa do ar monitoradas durante a execucao
da pesquisa. Fonte: A autora (2026).

2.2 Plantio e caracterizacio do solo

As sementes de 4. hybridus foram dispostas em bandejas de polietileno compostas por
162 células e preenchidas com substrato adquirido no comércio. As caracteristicas desse
substrato envolviam pH de 6,00 + 0,50 e condutividade elétrica de 0,50 + 0,30 dS m™! com
limite de umidade em 58% e densidade de 310 kg/m?. Cada célula recebeu aproximadamente

cinco sementes. As mudas permaneceram na bandeja durante 13 dias ap6s a semeadura e logo
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depois foram transferidas para vasos plasticos com capacidade de 2,5 dm?. O solo depositado
nos recipientes foi retirado de um local vizinho a pesquisa e possui classificagdo de Argilossolo
Vermelho Amarelo, descrita por Santos et al. (2018). A avaliacdo das caracteristicas do solo
demonstrou pH em 4gua de 6,90 e condutividade elétrica do extrato de 0,05 dS m™. As
concentragdes de fosforo, potassio e sodio foram de 75,3 mg dm™, 109,8 mg dm™ e 20,8 mg
dm, respectivamente. Os teores de cilcio e magnésio encontrados foram de 3,54 cmol. dm™ e
0,66 cmol. dm™, respectivamente, com completa auséncia de aluminio e de acidez potencial. A
soma de bases, a capacidade de troca catidnica efetiva e a capacidade de troca total registraram
o mesmo indice de 4,57 cmol. dm™. Além disso, a saturacdo de bases foi de 100% com auséncia

de saturacdo por aluminio e 2% de porcentagem de sodio trocavel.

2.3 Delineamento experimental e tratamentos

O experimento foi conduzido em delineamento inteiramente casualizado, com cinco
niveis de sombreamento (0% - a pleno sol, 30%, 50%, 70% e 90%) e quatro repeti¢des,
considerando-se uma planta por vaso como unidade experimental. A diferenciacdo dos
tratamentos luminosos iniciou aos 20 dias apds a semeadura com a transferéncia das mudas
para as respectivas malhas. O ensaio transcorreu em casa de vegetacdo com cobertura alta e
orientagdo espacial norte-sul evitando interferéncias na luminosidade natural diaria. Os niveis
de sombreamento foram definidos utilizando um luximetro digital (modelo MLM 1011,
Minipa) calculando a irradiancia sob as malhas adquiridas no comércio local em proporg¢ao a
condic¢do de pleno sol. A irrigagdo diaria adotou o método gravimétrico mediante pesagem dos
vasos para manter a umidade do solo em aproximadamente 80% da capacidade de campo,

conforme Souza et al. (2000).
2.4 Variaveis analisadas

As andlises das plantas ocorreram aos 70 dias ap6s a semeadura sendo avaliadas
variaveis de crescimento e trocas gasosas, além da quantificagdo de pigmentos fotossintéticos
e da fluorescéncia da clorofila a. Além disso, foram avaliados aspectos bioquimicos, relagdes

hidricas e extravasamento de eletrolitos.

2.4.1 Crescimento
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O estudo do crescimento vegetal considerou varidveis biométricas e produgdo de
matéria seca. A altura de plantas foi estimada por meio de régua milimetrada posicionada do
colo da planta até o seu apice. O diametro caulinar foi medido utilizando um paquimetro digital
posicionado a 3 cm do nivel do solo. Aos 70 dias apos a semeadura, foi determinada a biomassa
seca das estruturas da planta (folhas, caules e raizes). O material coletado foi submetido a
secagem em estufa de ventilagao for¢ada sob temperatura constante de 65 °C até atingir a massa
constante. A massa seca foi registrada por meio de balanga com precisao de 0,001 g. A partir
desses dados, foi calculada a massa seca total, e os resultados foram expressos em gramas por

planta.

2.4.2 Trocas gasosas

A avaliagdo das trocas gasosas avaliou a taxa de assimilacdo liquida de CO> (A — umol
m> s), condutincia estomdtica (gs — mol m? s!), transpiragio (E — mmol m? s') e a
concentracio interna de CO; (Ci — umol mol™!) e déficit de pressido de vapor (VPD —kPa). Esses
dados permitiram calcular a eficiéncia instantanea no uso da dgua (EUA — A/E), eficiéncia
intrinseca no uso da agua (EiUA — A/gs) e a eficiéncia instantanea de carboxilacao (EiC — A/C1).
As avaliagdes foram realizadas no ter¢o mediano das plantas utilizando folhas integras e
completamente expandidas. A coleta de dados foi realizada por meio de um aparelho portatil
de gas por infravermelho (IRGA, LI-6400XT, Licor Inc). As leituras ocorreram entre 8h00 e
10h00. O sistema funcionou com densidade de fétons fotossintéticos de 1800 umol m2 s! e
camara foliar de 2 cm?. O nivel de umidade do ar variou de 50 a 60%, ao passo que o fluxo de

ar foi de 300 pmol s™! sob concentragio atmosférica de CO> de 400 pmol mol™!.

2.4.3 Pigmentos fotossintéticos

A quantificag@o dos teores de clorofila a, clorofila b e carotenoides se deu pelo método
de extragdo com solvente. O procedimento empregou 0,03 g de massa foliar fresca fragmentada,
depositados em microtubos abastecidos com 2 mL de solugdo de acetona a 80%. A extragdo
ocorreu durante um periodo de repouso de 24 horas. Na sequéncia, a absorbancia do extrato foi

quantificada em espectrofotometro calibrado para os comprimentos de onda de 663,2 nm, 646,8
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nm ¢ 470,0 nm. A determinagdo das concentragdes seguiu a metodologia proposta por

Lichtenthaler (1987) aplicando as equagdes:

Clorofila a = (12,25 * Abses32) - (2,79 * Absesss);

Clorofilab = (21,50 * Abse4s8) - (5,10 * Abses3,2);

Clorofila total = Clorofila a + Clorofila b;

Carotenoides = (1000 * Absa7o - 1,82 * Clorofila a - 85,02 * Clorofila b) / 198.

2.4.4 Fluorescéncia da clorofila

A determinacdo das variaveis de fluorescéncia da clorofila a empregou uma camara
fluorométrica (modelo LI 6400 40 LCF) acoplada ao IRGA. Sob condi¢cdo de iluminagdo
natural, a fluorescéncia inicial (Fo'), fluorescéncia méaxima (Fn') e fluorescéncia variavel (Fy')
foram quantificadas. A partir desses dados, foi possivel calcular o rendimento quantico
potencial do fotossistema II (F'/Fu'). Além disso, determinou-se a taxa de transporte de elétrons
(ETR) e o coeficiente de extingdo fotoquimica (qP). A excitagdo do sistema fotossintético para
as leituras ocorreu mediante a emissao de pulsos de radiacdo actinica saturante combinada com

luz do vermelho distante.

2.4.5 Relagoes hidricas e extravasamento de eletrdlitos

A avaliacao das relagdes hidricas envolveu a extra¢ao de dez discos foliares com 1 cm?
de area provenientes da por¢cao mediana das plantas. A coleta ocorreu no inicio da manha entre
5h00 e 6h00, com o objetivo de minimizar a perda hidrica por transpiragdo. A determinacdo da
massa fresca (MF) foi realizada em balanca analitica imediatamente apds a amostragem. Os
discos foliares foram posteriormente submetidos a hidratagdo em agua destilada durante 24
horas para a quantificagdo da massa turgida (MT). Ap0s essa etapa, os discos secaram em estufa
aquecida a 65 °C até a estabilizacdo do peso resultando no valor da massa seca (MS). Esses
dados foram utilizados para o calculo do conteudo relativo de 4gua (CRA) (Barrs e Weatherley,
1962): CRA =[(MF - MS) / (MT - MS)] x 100. A determina¢do da massa da folha por unidade
de area (MFA) ocorreu pela razao entre a massa seca e a area do disco, conforme Poorter ef al.
(2009). A suculéncia foi calculada por meio da diferenca entre a massa tiirgida e a massa seca,

com posterior divisao do resultado pela area da amostra (Kluge e Ting, 2012).
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A medicdo do extravasamento de eletrdlitos seguiu a metodologia de Bajji et al. (2002).
Inicialmente, foi realizada a lavagem de dez discos foliares; em seguida, a imersdo desse
material em tubos com 10 mL de 4dgua destilada. As amostras permaneceram sob temperatura
de 25 °C por um periodo de seis horas para a leitura da condutividade elétrica inicial (CE1) no
extrato, usando condutivimetro digital. As amostras foram aquecidas em banho térmico a 90 °C
por 60 minutos. A medi¢do da condutividade elétrica final (CE2) ocorreu apos o resfriamento
dos extratos. O extravasamento de eletrélitos (EE) foi calculado mediante o emprego da

equagao: EE = (CE1 / CE2) x 100.

2.5 Aspectos bioquimicos

2.5.1 Acucares soluveis totais

A avaliagdo do teor de acuicares soluveis totais empregou o protocolo do fenol sulfurico
descrito por Dubois et al. (1956). O processo de extra¢do utilizou 50 mg de massa seca
incubados em 5 mL de 4gua destilada sob banho térmico a 100 °C durante 30 minutos. A
separagdo do sobrenadante exigiu a centrifugacdo subsequente das amostras a 1.000 rpm. A
etapa colorimétrica consistiu na transferéncia de 100 uL do extrato para tubos contendo 400 pL
de 4gua destilada. Na sequéncia, a mistura recebeu 0,5 mL de fenol a 5% e 2,5 mL de acido
sulfurico concentrado. O tempo de repouso para a formagdo da cor foi de 20 minutos,
viabilizando a leitura da absorbancia a 490 nm em equipamento espectrofotométrico. A curva
padrao elaborada com glicose permitiu o célculo das concentragdes finais expressas em mg de

glicose g' de massa seca.

2.5.2 Prolina

A avaliacao do teor de prolina livre utilizou o método de Bates ef al. (1973). A extracao
demandou a incubacdo de 50 mg de massa seca em 5 mL de 4dgua destilada sob banho térmico
a 100 °C durante 30 minutos. Apoés a centrifugagdo a 1.000 rpm, uma aliquota de 1,0 mL do
sobrenadante foi isolada para a continuidade do ensaio. O extrato recebeu a adicao de 1,0 mL
de ninhidrina acida e 1,0 mL de 4cido acético glacial. A mistura homogeneizada permaneceu
em banho térmico a 100 °C durante uma hora. O resfriamento imediato em banho de gelo

interrompeu a reagdo, viabilizando a adi¢do de 2,0 mL de tolueno sob agitag¢do para a extragao
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do complexo colorido. O repouso em temperatura ambiente assegurou a separacao das fases. A
leitura espectrofotométrica da fase organica aconteceu a 520 nm, com o tolueno atuando como
branco. O calculo das concentragdes empregou uma curva padrdo resultando em valores

expressos em pumol g™! de massa seca.

2.5.3 Proteinas soluveis totais

A determinacdo da concentragdo de proteinas soluveis totais foi realizada pelo método
de Bradford (1976). O processo extrativo iniciou com 0,2 g de folhas frescas maceradas em
tampao fosfato de potassio (100 mM, pH 7,0) contendo EDTA (10 mM) e PVP (1%). A
separacdo do sobrenadante ocorreu por centrifugacdo do homogenato a 14.000 x g por 30
minutos a 4 °C. A quantificacdo utilizou albumina sérica bovina (BSA) na elaboragdo da curva

padrdo com os valores finais aferidos em mg de proteina g! de massa fresca (MF).

2.5.4 Compostos fendlicos

A avaliagdo dos compostos fenolicos totais foi conduzida conforme a metodologia de
Singleton et al. (1999). A etapa extrativa empregou acetona a 50% nas amostras, com
subsequente exposi¢ao a banho ultrassonico durante 20 minutos. Apos a centrifugacdo do
material a 5.000 rpm por dez minutos, o sobrenadante foi coletado. O precipitado passou por
uma nova extra¢ao adotando os mesmos parametros, e os liquidos resultantes foram unificados.
Para o ensaio colorimétrico, uma aliquota de 0,5 mL do extrato foi combinada a 0,5 mL de agua
destilada e 0,5 mL do reagente de Folin Ciocalteu sob diluicdo de um para quatro. O
procedimento avangou com a inser¢ao de 2,5 mL de solu¢do de carbonato de sédio a 20%. O
tempo de repouso de 60 minutos garantiu a formagdo da coloracdo antes da leitura
espectrofotométrica a 725 nm. A quantificagdo utilizou uma curva de calibragdo de acido galico

e os valores finais foram aferidos em mg de acido galico g' de massa.

2.5.5 Peroxidacdo lipidica

A avaliagdo da peroxidacao lipidica empregou o protocolo de Heath e Packer (1968)

mediante quantifica¢do de substancias reativas ao acido tiobarbittrico tendo o malondialdeido

(MDA) como produto final. O processo foi iniciado com a maceragdo de 0,2 g de tecido foliar
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fresco sob nitrogénio liquido e posterior homogeneizagdo em 1,5 mL de é4cido tricloroacético
(TCA) a 6%. O homogenato passou por centrifugacdo a 12.000 x g por 15 minutos sob
temperatura de 4 °C. O ensaio prosseguiu com a transferéncia de uma aliquota de 500 pL do
sobrenadante para tubos contendo 2 mL de solu¢do de TCA a 20% e acido tiobarbittrico (TBA)
a 0,5%. A incubag¢ao da mistura em banho térmico a 95 °C durou 60 minutos, sendo a reagao
paralisada de imediato em banho de gelo. A leitura espectrofotométrica ocorreu a 532 nm,
subtraindo a leitura inespecifica aferida a 600 nm. A concentragdo de MDA foi calculada
aplicando o coeficiente de extingdo molar de 155 mM™ cm™, resultando em valores expressos

em nmol de MDA g' de massa fresca (MF).

2.6 Analise dos dados

Os dados experimentais foram submetidos aos testes de normalidade de Shapiro Wilk e
de homogeneidade de Bartlett. Em seguida, realizou-se a analise de variancia (ANOVA) pelo
teste F, ao passo que os efeitos dos tratamentos foram analisados por meio da analise de
regressao polinomial. A analise de componentes principais (PCA) foi realizada para verificar
associagdes entre variaveis e tratamentos. As analises foram realizadas utilizando o programa

R versdo 4.4.1 (R Core Team, 2025).

3. RESULTADOS

3.1 Crescimento

As varidveis de crescimento de Amaranthus hybridus foram influenciadas pelos niveis
de sombreamento (Figuras 2 e 3), com excecdo do numero de folhas, que ndo apresentou
resposta significativa e manteve média de 23,96 (Figura 2C). A altura de plantas e o diametro
do caule seguiram modelos quadraticos, com pontos de méxima estimados sob sombreamentos
de 48,7% para altura, atingindo 40,86 cm (Figura 2A), e 42,5% para o didmetro, com média de
5,15 mm (Figura 2B). A partir desses pontos, observou-se o declinio progressivo de ambas as

variaveis sob niveis de sombra mais intensos.
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Figura 2. Altura de plantas (A), didmetro do caule (B,), nimero de folhas (C), massa seca de
folhas — MSSF (D), massa seca do caule — MSC (E), massa seca de raizes — MSR (F) e massa

seca total

— MST (G) de Amaranthus hybridus cultivado sob niveis de sombreamento (0, 30,

50, 70 € 90%). ** - Significativo a p < 0,01 pelo teste F. As barras verticais representam o erro
padrao (n = 4). Fonte: A autora (2026).
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Figura 3. Plantas de Amaranthus hybridus sob diferentes niveis de sombreamento (0, 30, 50,

70 € 90%). Fonte: A autora (2026).
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No que se refere a particdo de biomassa, a massa seca de folhas apresentou
comportamento distinto das demais fragdes, aumentando linearmente com a intensificacdo da
sombra. De acordo com o modelo de regressao, ocorreu incremento de 0,003 g por planta para
cada unidade de aumento no nivel de sombreamento (Figura 2D). Esse investimento em tecidos
foliares sugere uma estratégia de compensacao da planta para otimizar a captacdo de luz em
ambientes com restrigdo luminosa. Em contrapartida, as demais fragdes de biomassa foram
severamente prejudicadas pela reducao da luminosidade. A massa seca de caule, a massa seca
de raizes e a massa seca total apresentaram reducdes lineares com o aumento dos niveis de
sombreamento. Para cada unidade acrescida a sombra, verificou-se decréscimo de 0,011 g na
massa de caule (Figura 2E), 0,006 g na massa de raizes (Figura 2F) e 0,014 g na massa seca
total das plantas (Figura 2G). Tais resultados evidenciam que, embora a espécie busque
expandir sua area foliar, o sombreamento severo limita o acimulo global de biomassa e o

desenvolvimento dos 6rgaos de reserva e sustentacao.

3.2 Trocas gasosas

Os niveis de sombreamento influenciaram significativamente as trocas gasosas de
Amaranthus hybridus, com excecao da eficiéncia do uso da dgua e da eficiéncia intrinseca do
uso da agua (Figura 4). A taxa de assimilacdo liquida de CO: apresentou ajuste ao modelo
quadrético, atingindo seu ponto de maxima estimado sob 66,94% de sombreamento (Figura
4A). A condutancia estomatica e a taxa de transpiracdo seguiram comportamento semelhante,
com picos de atividade estimados sob 50% e 50,71% de sombra, respectivamente, declinando

sob os niveis mais intensos de restricao luminosa (Figuras 4B e 4C).



135

A B. C.
P 00 P 0.16 7 = 0,0326 - 87 00w -
D B — w e —
“ o ] - — a7 4 ~
T 20 . w 0,12 - - ‘ -\’
g a g
s = i\. 2,
© 15 S 008 - = %]
g b g
= 10 §=13.59+0241%*x - 00018¥++x: €D § = 0,07 +0,002%%x - 0,00002+%x2 E S V= 5.57 + 0071%%x - 0,0007%¥x2
< R2=09797 0,04 R = 09130 st R = 09092
0 i - - - - 0,00 T T T T T 0 : - - - -
0 30 50 70 90 0 30 50 70 90 0 30 50 70 90
D Niveis de sombreamento (%) E Niveis de sombreamento (%) E Niveis de sombreamento (%)
200 4,0 A 250
Ee 175 - ‘)}2 143,52 - 1,743%%x + 0,01 14%*x2
=) R*=08758 3.5 —_
E 150 - o { %2007 1 ¢ @
S 125 - \ < 307 < 1 5
— = ¢ ° < 150 A )
Z 100 - ~_ & S 254 ¢ =<
s i 2
= 75 —2—3 = 20 R = .
] p=00242 ’ y=291 100 y=17864
01— — 0,0 1— — ‘ ‘ 0 41— ———
0 30 50 70 90 0 30 50 70 90 0 30 50 70 90
G Niveis de sombreamento (%) Niweis de sombreamento (%) Niveis de sombreamento (%)
0,36 - p= 00332
0,30 * }/1
3 024 - —~
= ¢ = 1
< 018 -
\ —~
20124
[ ] y = 0,12 + 0,002%*x
0,06 R*=08214
0,00 T T T T T
0 30 50 70 90

Niveis de sombreamento (%)

Figura 4. Taxa de assimilagdo liquida — A (A), condutancia estomatica — gs (B), transpira¢ao
— E (C), concentracao interna de CO: — Ci (D), eficiéncia do uso da dgua — EUA (E), eficiéncia
intrinseca do uso da dgua — EiUA (F) e eficiéncia instantdnea de carboxilacdo — EiC (G) de
Amaranthus hybridus cultivado sob niveis de sombreamento (0, 30, 50, 70 e 90%). ** -
Significativo a p < 0,01 pelo teste F. As barras verticais representam o erro padrdo (n = 4).
Fonte: A autora (2026).

A concentragdo interna de CO: reduziu com o incremento do sombreamento até atingir
o ponto de minima estimado sob 76,45% de sombra (Figura 4D). Biologicamente, esse ponto
representa o limite de maxima eficiéncia na utilizagdo do CO- interno, ocorrendo posterior
estabilizacdo dos teores nos niveis mais severos de sombreamento, o que descarta tendéncias
de incremento sob sombra extrema. Em contrapartida, a eficiéncia instantanea de carboxilagao
aumentou de forma linear, registrando acréscimo de 0,002 para cada unidade de elevagdo no
sombreamento (Figura 4G).

Para eficiéncia do uso da dgua e eficiéncia intrinseca do uso da agua, ndo foram
verificados efeitos significativos dos tratamentos. Dessa forma, a espécie manteve médias
constantes de 2,91 para a eficiéncia do uso da agua (Figura 4E) e de 178,64 para a eficiéncia
intrinseca (Figura 4F) ao longo de todos os ambientes luminosos avaliados, indicando

manutencdo da economia hidrica, independentemente da disponibilidade de luz.
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3.4 Pigmentos fotossintéticos

Os teores de pigmentos fotossintéticos em Amaranthus hybridus foram
significativamente alterados pelos niveis de luminosidade, apresentando incrementos lineares
conforme a intensificagdo do sombreamento (Figura 5). A concentracdo de clorofila a aumentou
progressivamente com a restricdo luminosa, indicando ajuste fisiolégico para maximizar a
captacao de energia em ambientes de baixa irradiancia (Figura 5A). Esse comportamento linear
também foi verificado para a clorofila b e para a clorofila total, as quais registraram seus
maiores valores acumulados sob o nivel mais severo de sombreamento (Figuras 5B e 5C). De
forma semelhante, os carotenoides apresentaram resposta linear positiva, com as maiores
concentragdes observadas nas plantas submetidas a 90% de sombreamento (Figura 5D). Tais
resultados evidenciam que a espécie investe no aumento do aparato coletor de luz como
estratégia de aclimatagdo aos ambientes sombreados, garantindo a manutencdo da etapa

fotoquimica mesmo sob baixa disponibilidade de fotons.
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Figura 5. Clorofila a (A), clorofila b (B), clorofila total (C), carotenoides (D) de Amaranthus
hybridus cultivado sob niveis de sombreamento (0, 30, 50, 70 e 90%). ** - Significativo a p <
0,01 pelo teste F. As barras verticais representam o erro padrao (n = 4). Fonte: A autora (2026).

3.5 Fluorescéncia da clorofila a
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Os parametros de fluorescéncia da clorofila a em Amaranthus hybridus foram
significativamente influenciados pelos niveis de luminosidade (Figura 6). A fluorescéncia
inicial (Fo') e a relacdo entre a fluorescéncia varidvel e a maxima (F,/Fn) apresentaram respostas
lineares aos tratamentos, ao passo que a Fo' reduziu de forma linear com o incremento do
sombreamento, registrando decréscimo de 1,278 para cada unidade de sombra adicionada
(Figura 6A), a relagdo Fv/Fm aumentou na ordem de 0,0021 para cada incremento unitario na
restri¢ao luminosa (Figura 6D). As demais variaveis de fluorescéncia ajustaram-se a modelos
quadraticos. A fluorescéncia maxima (Fn') e a fluorescéncia varidvel (F,') atingiram seus
maiores valores estimados sob 65,44% (Figura 6B) e 73,80% de sombreamento (Figura 6C),
respectivamente. O quenching fotoquimico (qP) apresentou seu ponto de maxima sob 40% de
sombra (Figura 6E). De forma semelhante, a taxa de transporte de elétrons (ETR) alcangou seu
valor maximo estimado sob 50,07% de sombreamento, apresentando declinio sob os niveis

mais intensos de restri¢do luminosa (Figura 6F).
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Figura 6. Fluorescéncia inicial (Fo') (A), fluorescéncia méxima (Fn,') (B), fluorescéncia variavel
(Fy") (C), rendimento quantico potencial do PSII — RQP PSII (F,'/Fn') (D), quenching
fotoquimico — qP (E) e taxa de transporte de elétrons — ETR (F) de Amaranthus hybridus
cultivado sob niveis de sombreamento (0, 30, 50, 70 e 90%). * - Significativo a p < 0,05; ** -

Significativo a p < 0,01 pelo teste F. As barras verticais representam o erro padrdo (n = 4).
Fonte: A autora (2026).

3.6 Status hidrico e integridade de membranas

As varidveis relacionadas ao estado hidrico e a integridade das membranas de

Amaranthus hybridus foram significativamente afetadas pelos niveis de luminosidade (Figura
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7). O contetdo relativo de dgua e a suculéncia ajustaram-se ao modelo quadratico, atingindo
seus valores maximos estimados sob 64,59% (Figura 7A) e 64,04% de sombreamento (Figura
7C), respectivamente. Sob esses pontos, as plantas alcangaram médias de 70,70% para o
conteudo de agua e 141,10 g m™2 para a suculéncia, com declinios observados tanto sob
irradiancia plena quanto nos niveis mais severos de restricdo luminosa. Em contrapartida, a
massa foliar por unidade de area apresentou reducdo linear com a intensificagdo da sombra,
registrando decréscimo de 0,7379 g m™? para cada unidade percentual de sombreamento
adicionada (Figura 7B). Por sua vez, o extravasamento de eletrolitos seguiu modelo quadratico
com concavidade voltada para cima, atingindo seu ponto de minima estabilizacao sob 65,34%
de sombreamento (Figura 7D). Esse comportamento indica que a maior perda de integridade
das membranas ocorre na condi¢ao de pleno sol, com o incremento da estabilidade celular sob

niveis intermediarios de sombra.
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Figura 7. Contetdo relativo de dgua — CRA (A), massa de folha por unidade de area — MFA
(B), suculéncia — SUC (C) e extravasamento de eletrolitos — EE (D) de Amaranthus hybridus
cultivado sob niveis de sombreamento (0, 30, 50, 70 e 90%). ** - Significativo a p < 0,01 pelo
teste F. As barras verticais representam o erro padrao (n = 4). Fonte: A autora (2026).

3.7 Variaveis bioquimicas

As varidveis bioquimicas de Amaranthus hybridus foram significativamente
influenciadas pelos niveis de luminosidade (Figura 8). Os aglcares soluveis totais € os teores
de prolina apresentaram reducoes lineares e continuas com o incremento do sombreamento. De

acordo com os modelos de regressdo, verificou-se um decréscimo de 0,843 mg g para os
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acucares (Figura 8A) e de 16,203 pmol g para a prolina (Figura 8B) para cada unidade

percentual de sombra adicionada.
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Figura 8. Agucares soluveis totais — AST (A), prolina (B), proteinas (C), compostos fendlicos
(D) e teor de malondialdeido — MDA (E) de Amaranthus hybridus cultivado sob niveis de
sombreamento (0, 30, 50, 70 e 90%). ** - Significativo a p < 0,01 pelo teste F. As barras
verticais representam o erro padrdo (n =4). Fonte: A autora (2026).

As proteinas soluveis totais ajustaram-se ao modelo quadratico, atingindo o ponto de
maxima estimado sob 58% de sombreamento, condi¢do na qual o teor alcangou 19,62 mg g
(Figura 8C). Em contrapartida, os compostos fendlicos e o teor de malondialdeido apresentaram
curvas de resposta com pontos de minima estabilizacdo estimados sob 72,86% (Figura 8D) e
66,63% de sombreamento (Figura 8E), respectivamente. Tais resultados evidenciam que as
maiores concentracdes de metabolitos relacionados ao ajuste osmotico e ao estresse oxidativo
ocorrem na condi¢@o de pleno sol, com reducdes significativas e posterior estabilizagdo sob os
niveis intermediarios e elevados de sombra.

A andlise de componentes principais evidenciou que os dois primeiros eixos (PC1 e
PC2) explicaram 93,9% da variancia total dos dados (77,0% e 16,9%, respectivamente) (Figura
9). Os tratamentos submetidos ao sombreamento (30%, 50%, 70% e 90%) associaram-se
fortemente as variaveis de crescimento (AP, DC, NF, MSF), trocas gasosas (A, gs, E), eficiéncia
fotoquimica (Fv'/Fn', qP, ETR) e teores de pigmentos fotossintéticos (clorofilas a, b, total e
carotenoides). Em contrapartida, o tratamento a pleno sol (0% de sombreamento) apresentou
forte correlacdo com respostas de defesa antioxidante e danos as membranas celulares. A alta

incidéncia radiativa promoveu maior alocacdo de biomassa caulinar e radicular (MSC, MSR,
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MST), porém induziu o acimulo de osmoprotetores e metabdlitos de defesa (prolina,
compostos fenodlicos e acucares soluveis totais), além de estar associada a indicadores de
alteracdo na integridade das membranas, como o extravasamento de eletrolitos (EE) e o
malondialdeido (MDA), bem como a elevacao da concentragao interna de carbono (Ci) e da

fluorescéncia inicial (Fo').
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Figura 9. Analise de componentes principais entre varidveis de plantas de Amaranthus
hybridus de submetidas a niveis de sombreamento (0, 30, 50, 70 e 90%). A: taxa de assimilacao
de COg; gs: condutancia estomatica; E: transpira¢do; Ci: concentragdo interna de carbono;
EUA: eficiéncia do uso da 4gua; EiUA: eficiéncia intrinseca do uso da agua; EiC: eficiéncia
intrinseca de carboxilagdo; Fo': fluorescéncia inicial; Fn': fluorescéncia maxima; F.':
fluorescéncia varidvel; Fy'/Fn': eficiéncia fotoquimica do fotossistema II; qP: quenching
fotoquimico; ETR: taxa de transporte de elétrons; Clo a: clorofila a; Clo b: clorofila b; Clo
Total: clorofila total; Carot: carotenoides; AP: altura da planta; DC: didmetro do caule; NF:
numero de folhas; CRA: contetudo relativo de agua; SUC: suculéncia; MSF: massa seca foliar;
MSC: massa seca do caule; MSR: massa seca radicular; MST: massa seca total; MFA: massa
fresca da parte aérea; EE: extravasamento de eletrélitos; MDA: malondialdeido; Prolina: teor
de prolina; AST: aglicares soluveis totais; Proteinas: proteinas soluveis totais; Comp Feno:
compostos fendlicos. Fonte: A autora (2026).

4, DISCUSSAO
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A luz é o componente ambiental essencial para o crescimento e desenvolvimento das
plantas, pois fornece a energia primaria para processos vitais, como a fotossintese (Yadav et
al., 2020). Além disso, atua como um sinalizador que modula processos fisioldgicos,
bioquimicos e morfoldgicos determinantes para a aclimatagdo vegetal a condi¢des adversas
(Liu et al., 2023). No presente estudo, 0 maximo crescimento em altura e diametro do caule sob
os niveis estimados de 48,7% e 42,5% de sombreamento, respectivamente, sugerem elevado
desempenho vegetativo de Amaranthus hybridus em condigdes de moderada disponibilidade
luminosa (Rakhmankulova et al., 2023). Essa plasticidade frente as variagdes na luminosidade
pode ser atribuida a ajustes coordenados na morfologia foliar e na eficiéncia fotoquimica
(Romanowska e Wasilewska-Debowska, 2022).

A redugdo verificada nas variaveis de crescimento sob pleno sol esta associada ao
estresse foto-oxidativo decorrente do excesso de energia luminosa absorvida (Hu et al., 2025).
Esse desequilibrio compromete a eficiéncia fotossintética e o metabolismo energético,
restringindo a produgdo de fotoassimilados necessarios a manutengao e ao crescimento (Leister,
2023). Embora o sombreamento extremo de 90% também tenha reduzido a expansdo em altura
e diametro de 4. hybridus, os resultados de assimilagdo liquida demonstram que essa resposta
reflete mais um ajuste morfoldégico a baixa luminosidade do que uma desestabilizacao
metabolica (Proietti et al., 2023). Tal comportamento evidencia uma estratégia de priorizagdo
da eficiéncia metabolica em detrimento da expansao estrutural, caracteristica de espécies que
se aclimatam com sucesso ao sombreamento (Costa et al., 2025).

O incremento linear constatado na massa seca de folhas evidencia ampla plasticidade
morfoldgica voltada para a particdo de fotoassimilados para os tecidos fotossintetizantes. Essa
estratégia visa a obter a maxima eficiéncia na aquisicdo de energia luminosa em ambientes
restritivos (Zhi et al., 2021). O acimulo continuo de biomassa foliar em Amaranthus hybridus
até o nivel de 90% de sombreamento demonstra elevada capacidade compensatoria frente a
limita¢do de luz, sem que se atinja um limiar de saturagdo para essa variavel. Segundo Qiu ef
al. (2023), nessas condicdes de restricao luminosa, as modulagdes de aclimatagao sao mediadas
por vias de sinalizacdo dependentes de fotorreceptores. Em contrapartida, os valores superiores
de massa seca de caule e raizes em pleno sol indicam que a alta irradiancia favorece a alocagao
de recursos para tecidos de sustentacdo e absor¢dao (Guo et al., 2022). Esse investimento
prioritario em estruturas radiculares e no caule sob luminosidade plena pode ser associado a
uma estratégia de otimizacao na aquisi¢do de 4gua e no suporte mecanico (Bisht et al., 2025).

Embora a diminui¢do da massa seca total sob sombreamento severo evidencie limitagcdo do
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crescimento global pela baixa irradiancia, a plasticidade observada nos niveis intermediérios e
0 ajuste na particdo foliar confirmam a competitividade da espécie em diversos nichos
luminosos (Brunetto et al., 2024).

As respostas das trocas gasosas frente aos niveis de luminosidade evidenciam a
sensibilidade de Amaranthus hybridus a variagdo na irradiancia (Lv et al., 2025). O decréscimo
na taxa de assimilagdo liquida de CO: observado a pleno sol estd associado ao processo de
fotoinibi¢do, o qual induz a produgdo de espécies reativas de oxigénio e danos estruturais aos
componentes das membranas tilacoidais (Vilyanen e Kozuleva, 2025). Essa condicao de
estresse decorre da reducdo excessiva do pool de plastoquinona e da inibi¢do da atividade do
fotossistema II sob irradiancia plena (Wasilewska Debowska et al., 2022). Em contrapartida, o
maximo desempenho fotossintético estimado sob 66,94% de sombreamento reflete a criacao de
um microclima ameno, o qual favoreceu a maior condutancia estomatica e taxa de transpiragao,
ambas otimizadas sob o nivel de 50% de sombra. Tais resultados confirmam que a atenuagao
da luz direta proporcionou um melhor balango energético e maior estabilidade fotoquimica,
elevando a eficiéncia de fixagdo de carbono (Song et al., 2022). Esse ajuste de aclimatagao
demonstra que, sob sombreamento moderado, a espécie atinge o equilibrio ideal entre a
demanda evaporativa e a abertura estomatica (Cao et al., 2022). A coordenagido do desempenho
fotossintético por meio da otimizagdo da captacdo luminosa e da transferéncia de elétrons
também foi relatada como estratégia de aclimatacao para a graminea C4 Cynodon dactylon
(Wang et al., 2024).

A alta concentracdo de carbono interno (Ci) no controle pode indicar que o CO> estava
disponivel, mas a eficiéncia de fixagdo/assimilagdo foi reduzida nessa condicao (Li et al., 2024).
Esse resultado pode indicar que a limitagdo fotossintética em pleno sol pode ter ocorrido por
fatores associados a carboxilacdo da Rubisco e a presenca do estresse foto-oxidativo
evidenciado pelos dados de dano de membrana (Wahab et al., 2022). Em contrapartida, a
redugdo do Ci associada ao aumento da taxa fotossintética (4), observada sob sombreamento
mais elevado (70-90%), pode indicar equilibrio entre a entrada e fixacdo de CO» (Chen et al.,
2025). Quando expostas ao sombreamento, 4. hybridus aumentou a eficiéncia do uso da agua
(EUA) e eficiéncia intrinseca do uso da agua (EiUA), indicando a capacidade de ajuste
fisiologico da espécie, favorecendo o equilibrio de carbono fixado e economia hidrica (Tasa et
al., 2025). Avaliando o uso da dgua em plantas daninhas, Singh ef a/l. (2022) afirmam em seu
estudo que essas caracteristicas relacionadas a EUA e EiUA s3o amplamente relacionadas a

capacidade de absor¢do de dguas pelas raizes, arquitetura e volume da zona radicular e da via
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fotossintética Cs4. O acentuado decréscimo da eficiéncia instantanea de carboxila¢do (EiC),
associado a reducdo de 4 e ao aumento de Ci em pleno sol, confirma a limitagdo bioquimica
nessas condigdes, que pode ter ocorrido a partir de danos ao aparato fotossintético em virtude
de possiveis danos foto-oxidativos, além de comprometer a atividade e regeneragdao da Rubisco
(Li et al., 2026). Diferentemente, os resultados obtidos no sombreamento (70 — 90%) podem
indicar um bom desempenho carboxilativo de A. hybridus em ambientes de baixa irradiancia,
garantindo bom desempenho fotossintético a partir da assimila¢ao de carbono mesmo sob fluxo
limitado de energia luminosa (Arce Cubas et al., 2023).

O incremento dos pigmentos fotossintéticos nas plantas submetidas a 70% de
sombreamento € uma resposta tipica de aclimatagdo das espécies vegetais a sombra, indicando
o ajuste do complexo antena (Chen ef al., 2021). Essa resposta ¢ uma estratégia para a
maximizacdo da capta¢do de energia luminosa, onde o aumento da sintese de pigmentos
melhora a eficiéncia e o tamanho do complexo antena (LHC), especificamente em ambientes
de baixa irradiancia (Xue et al., 2023). Dessa forma, o aumento de clorofila a, b ¢ total amplia
a capacidade de absor¢ao em comprimentos de onda menos intensos e favorece o metabolismo
fotossintético, conforme observamos no presente estudo (Li et al., 2025). O decréscimo de
pigmentos fotossintéticos em pleno sol também pode ser considerado uma resposta de
aclimatagdo fotoprotetora de 4. hybridus em condigdes de alta irradiancia. Nesse contexto, essa
diminui¢do de pigmentos pode ser associada tanto a fotodegradagdo e maior taxa de turnover
de clorofilas quanto a redu¢@o do complexo antena para limitar a absor¢ao excessiva de fotons
(Modarelli et al., 2022). Sharma et al. (2023) retratam em seu estudo que a reducdo da taxa
fotossintética em ambientes de alta irradidncia (pleno sol) ocorre através de danos foto-
oxidativos ao aparato fotossintético, fotoinibi¢do do PSII, bem como pela diminuicdo da
captagdo de energia luminosa por meio das clorofilas. Notavelmente, a reducdo constatada sob
90% de sombreamento pode indicar um limite metabolico de A. hybridus, pois a intensa
limitagdo de energia luminosa pode ter causado restrigdo na biossintese de precursores da
clorofila, incluindo as porfirinas, comprometendo a manuten¢do da sustentacdo dos teores de
pigmentos em 90% de sombreamento (Elango et al., 2023).

No presente estudo, os carotenoides seguiram o mesmo padrdo das clorofilas,
relacionados tanto com o auxilio na captacao de luz quanto com a fotoprote¢do do aparato
fotossintético para a dissipacao de energia (Kim e Eom, 2025). Demmig-Adamms et al. (2020)
afirmam que a plasticidade fisiologica de espécies vegetais em flutuagdes de luz se relaciona

diretamente ao tamanho do pool de pigmentos do ciclo das xantofilas, a dindmica e a taxa de
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conversao de seus precursores ¢ flexibilidade na associacdo entre o estado de conversao do ciclo
das xantofilas e a dissipag@o fotoprotetora do excesso de energia de excitagdo.

A analise de fluorescéncia da clorofila a demonstra a modulacdao da atividade
fotoquimica pela disponibilidade de luz em Amaranthus hybridus. Em pleno sol, constatou-se
os maiores registros de F¢', 0 que ¢ um indicativo de danos aos centros de reagao do fotossistema
IT e de desbalango entre a captagdo e a inativacdo da energia luminosa excessiva (Didaram et
al., 2024). Diferentemente do observado em condigdes de cultivo protegido, a exposicao direta
a irradiancia plena neste estudo atuou como fator de estresse foto-oxidativo, superando os
mecanismos de dissipagdo térmica da espécie. Portanto, os danos a proteina D1 evidenciados
pelo aumento do Fo' em pleno sol podem ocasionar reducao da capacidade de conversao de
energia luminosa em quimica, o que explica o decréscimo da taxa de assimilacdo e o acumulo
de carbono interno nessa condicao (Broddrick ef al., 2022). O incremento de Fy', Fy' e da relagao
Fy'/Fm' em plantas sob niveis de 70% a 90% de sombreamento retrata a eficiéncia da captura e
do uso da luz em ambientes com baixa irradidncia (Wan et al., 2020). Panda et al. (2025)
corroboram esses achados ao afirmarem que a tolerancia ao sombreamento ¢ evidenciada pelo
aumento de parametros como Fn' ¢ F.'/Fn', demonstrando ativa remodelagdo do aparato
fotossintético para garantir a estabilidade fotoquimica.

O comportamento constatado para qP e ETR demonstrou que sob niveis intermediarios
(40 — 50%) A. hybridus obteve maior eficiéncia no uso da energia captada para o transporte de
elétrons. Além disso, a relacdo entre essas duas varidveis permite afirmar que o alto qP sob
essas condicdes indicam que a maior parte dos centros de reacdo do FSII permaneceram abertos
(estado oxidado), favorecendo o fluxo continuo e estavel de elétrons (ETR) e melhorando a
atividade fotoquimica de 4. hybridus (Li et al., 2024). Os resultados do presente estudo sdao
semelhantes aos de Xue et al. (2025), os quais observaram a associacdo do metabolismo
fotossintético com aumento de qP e ETR em ambientes sombreados. A baixa disponibilidade
de fotons proporcionada pelo sombreamento de 90% proporcionou decréscimo de ETR nessa
condi¢do, o que pode ter sido ocasionado pela limitagdo energética que reduz a producao de
ATP e NADPH (Wei et al., 2024). De forma integrada, a plasticidade do maquinario
fotossintético de 4. hybridus foi evidenciada com a manuten¢do da integridade funcional do
FSII em ambientes sombreados pode favorecer a sobrevivéncia e a capacidade de aclimatagdo
(Wang et al., 2024).

O aumento do contetdo relativo de dgua (CRA) em niveis intermediarios de

sombreamento (64%) sugere uma condicao favoravel para o equilibrio hidrico, comparado ao
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pleno sol (Cordoba-Novoa et al., 2022). Por outro lado, em pleno sol com alta irradiancia o
CRA foi fortemente reduzido, o que pode ser associado a um alto déficit de pressao de vapor,
que tende a reduzir o status hidrico foliar (Bai ef al., 2026). Além disso, essas respostas em
pleno sol estdo amplamente ligadas ao incremento observado em MFA, pois nessas condi¢des
as folhas tendem a ficar mais espessas, como estratégia alternativa para proteger os cloroplastos
ao estresse foto-oxidativo e reduzir possivelmente a perda de dgua (Zahed et al., 2025). No
presente estudo, a diminui¢ao progressiva de massa de folha por unidade de area (MFA) em
plantas expostas ao sombreamento reflete uma plasticidade morfoanatomica de A. hybridus,
com a capacidade de formagdo de folhas mais finas e expandidas para favorecer a area de
interceptacdo de luz, sendo esse ajuste essencial para otimizagdo da fotossintese (Niinemets,
2023).

Os nossos resultados de suculéncia (SUC) confirmam a condicdo favoravel
proporcionada pelo sombreamento (64%) para A. hybridus mencionada no CRA, indicando boa
disponibilidade hidrica e capacidade estrutural de armazenamento (Zhang et al., 2022). De
forma integrada, os resultados obtidos para CRA, MFA e SUC no sombreamento (64 — 65%)
sugere um ponto de desempenho fisiologico de A. hybridus, maximizando o status hidrico e
reduzindo danos foto-oxidativos. A integridade de membranas estimada pelo extravasamento
de eletrdlitos (EE) foi comprometida em pleno sol, pois ambientes assim sdo caracterizados
pela alta intensidade luminosa e maior carga térmica, o que pode intensificar a peroxidagao
lipidica pelo acimulo de EROS, reduzindo severamente a permeabilidade de membranas
(Shibaeva et al., 2023). Resultados distintos foram obtidos por Ma et al. (2025), os quais
abordaram que em espécies sensiveis a baixa luminosidade houve associacdo ao aumento de
danos de membranas, evidenciado pelo maior extravasamento de eletrolitos e teor de
malondialdeido. A tolerancia ao sombreamento observada em A. hybridus indica ampla
capacidade de eficiéncia na neutralizagdo de EROs, atenuando a peroxidagdo lipidica e
preservando a funcionalidade de membranas (Gao ef al., 2026).

A modulacdo causada pela flutuagdo de irradidncia nas varidveis bioquimicas,
influenciou tanto o metabolismo primério quanto o secundério, com alteragdes nos
componentes energéticos e antioxidantes (Kudo et al., 2023). O actimulo de agtcares soluveis
totais (AST) atua como importante mecanismo de ajuste osmoético e estd diretamente
relacionado ao crescimento e desenvolvimento vegetal, sendo fortemente influenciado por
fatores ambientais, especialmente pela intensidade luminosa (Lo Piccolo et al., 2024). No

presente estudo, observamos que em pleno sol A. hybridus apresentou maior teor de AST,
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comportamento ja relatado por Zhu et al. (2024). Essa tendéncia de acumulo de AST ¢
conhecida na sinalizacdo e tolerancia de plantas submetidas a condi¢des adversas (Nassarawa
et al., 2022). O mecanismo de ajuste osmotico de A. hybridus em pleno sol também foi
confirmado com o acumulo de prolina, atuando como osmoprotetor e antioxidante (Kavi Kishor
et al., 2022). O papel da prolina ¢ amplamente observado na estabilizacdo de proteinas e na
neutralizagdo de EROs, o que explica seu acréscimo em condi¢des de estresse foto-oxidativo
(Renzetti et al., 2025).

O pico de proteinas soliveis totais (PST) foi constatado em sombreamento moderado
(58%), sugerindo aumento de sintese ou manutenc¢do de proteinas associadas a aclimatacao de
A. hybridus em ambientes sombreados (Huang et al., 2025). Assim, comparar o incremento de
PST em 90% de sombreamento ao controle sugere o aumento de proteinas de regulagdo para o
uso eficiente da luz (Zaman ef al., 2024). Chang et al. (2025) abordaram em seu estudo que o
sombreamento moderado aumenta o contetido de proteinas fotossintéticas que se associam aos
complexos antena, os quais se ligam a clorofila, favorecendo a estabilizacdo e reduzindo de
processos de degradagdo e estresse foto-oxidativo. Por sua vez, a redugdo de PST observada
em pleno sol pode indicar que o estresse foto-oxidativo pela alta irradiancia o excesso de EROs
pode ter ocasionado a protedlise de enzimas essenciais, como a Rubisco e D1 (Han et al., 2024).
Os compostos fendlicos foram incrementados em pleno sol, sendo esse mais um indicativo de
resposta direta a alta irradiancia nessa condi¢do (Aguiar et al., 2024). No presente estudo,
observamos a ativagdo do sistema antioxidante ndo enzimatica a partir do aumento do teor de
compostos fendlicos. A sintese desses metabolitos varia conforme a espécie, mas, de modo
geral, esta associada a prote¢do contra o estresse oxidativo, contribuindo para a preservagao do
aparato fotossintético, a reducdo de danos as membranas e a prevengao da desnaturagdo de
proteinas (Kumar et al., 2020).

Os nossos resultados do teor de malondialdeido (MDA) estdo de acordo com o que
observamos em extravasamento de eletrolitos (EE). Aqui, mostramos que em pleno sol 4.
hybridus apresentou maior peroxidacao lipidica, possivelmente pela maior foto-oxidagdo
causada pela alta irradiancia (Teran et al., 2025). Os resultados obtidos em niveis intermediarios
de sombreamento (70%) sugerem um equilibrio fisioldgico, com menor pressdo de excitagdo
nos fotossistemas e consequente reducao de EROs (Li ef al., 2025). Além disso, a reducao do
MDA confirma que 4. hybridus ndo sofreu estresse com a baixa luminosidade, ao passo que
que em pleno sol o maior acimulo de MDA influenciou de forma negativa na fotossintese

(Zaman et al., 2022).
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5. CONCLUSOES

A espécie Amaranthus hybridus apresenta elevada plasticidade fenotipica, com seu
maximo crescimento vegetativo ocorrendo sob niveis intermediarios de sombreamento. A
condicdo de pleno sol caracteriza um ambiente de estresse foto-oxidativo severo, o que ¢
evidenciado pela reducdo da eficiéncia fotoquimica maxima e pelo acentuado extravasamento
de eletrodlitos e acimulo de malondialdeido. Embora a exposi¢ao direta a luz induza o ajuste
osmotico e a ativacdo do sistema de defesa antioxidante, esses mecanismos sao insuficientes
para evitar danos ao aparato fotossintético e a consequente restri¢do do crescimento global.

A estratégia de aclimatacao sob restricdo luminosa severa fundamenta-se no incremento
linear da massa seca foliar e na reorganizacdo do aparato fotossintético, assegurando a
viabilidade metabolica mesmo sob sombreamento intenso. Do ponto de vista agronémico, a alta
capacidade compensatoria demonstrada indica que o sombreamento exercido pelo dossel das
culturas comerciais ndo atua como ferramenta de controle eficaz para essa espécie. A
persisténcia de Amaranthus hybridus no estrato inferior das lavouras garante a manutenc¢ao de
sua competitividade e do potencial reprodutivo, exigindo métodos de manejo integrado que
considerem sua agressividade tanto em 4reas abertas quanto em ambientes de intensa restri¢ao

de luz.
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CONSIDERACOES FINAIS

A presente tese evidenciou a capacidade de aclimatacdo de Amaranthus hybridus a
multiplas condi¢des adversas, reforcando seu elevado potencial competitivo em cendrios de
variabilidade ambiental. De maneira integrada, os resultados obtidos permitiram elucidar os
mecanismos morfologicos, fisioldgicos e bioquimicos que sustentam a tolerancia desta espécie
sob diferentes estresses abidticos.

Sob altas temperaturas, A. hybridus demonstrou tolerdncia mediada pela ativacao do
sistema de defesa antioxidante e pela sintese de proteinas de choque térmico (HSP70). Esse
mecanismo biologico permitiu a espécie a recuperacao de suas fungdes fisioldgicas principais
ap6s o alivio do estresse térmico. Quanto a restricdo hidrica, a sobrevivéncia da planta foi
modulada por estratégias de ajuste osmotico, notadamente pelo acumulo de prolina, em
conjunto com a protecdo antioxidante. Apesar do déficit hidrico intenso ter causado danos
celulares e restringido o desenvolvimento, os ajustes fisioldgicos garantiram a continuidade das
atividades metabdlicas vitais da planta.

Sob condicdes de salinidade, a espécie sofreu limitagdes oxidativas e metabolicas que

foram mitigadas por meio da regulagdo do seu sistema antioxidante. Além disso, a variagdo na
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disponibilidade luminosa destacou a plasticidade morfofisioldgica de 4. hybridus, evidenciando
sua capacidade de reajustar a estrutura da parte aérea e o aparato de pigmentos fotossintéticos
para otimizar a captacao de luz.

De modo geral, as respostas de A. hybridus aos fatores limitantes avaliados compdem
um conjunto de estratégias de sobrevivéncia. A integracao de ajustes morfofisiolégicos com a
ativacdo de sistemas de defesa bioquimica e reparo celular justifica a sua agressividade e
persisténcia nas areas agricolas. O conhecimento detalhado destes mecanismos fornece o
embasamento ecofisioldgico para o desenvolvimento de estratégias de manejo de plantas

daninhas mais precisas e eficientes para lidar com os desafios das mudangas climaticas.



