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RESUMO 

 
Na região semiárida as espécies estão condicionadas a diversos estressores 
provenientes das alterações climáticas, tais como a irregularidade pluviométrica, 
diferença de altitude, dentre outros. Visando lidar com essas condições de estresse, 
as espécies desenvolveram respostas adaptativas para reduzir e/ou reparar os danos 
causados, além de manter um nível mínimo de atividades metabólicas e eficiência 
nutricional, garantindo seu crescimento e/ou sobrevivência. Assim, esse estudo 
objetiva avaliar a eficiência nutricional das espécies florestais da Caatinga, bem como, 
investigar o comportamento metabólico dessas espécies em função da sazonalidade 
climática ao longo de um gradiente altimétrico, relacionando o metabolismo e a 
nutrição florestal, na Chapada do Araripe, em Pernambuco. A coleta de dados foi 
realizada em fragmentos de Caatinga localizados na Chapada do Araripe dispostos 
sob diferentes gradientes altimétricos, classificados como: planalto sedimentar, 
encosta e depressão periférica. Com base em levantamento fitossociológico realizado 
nas áreas foram determinadas as quatro espécies que ocorrem em todos os 
gradientes altimétricos, sendo elas: Annona leptopetala, Combretum glaucocarpum, 
Bauhinia subclavata e Guapira opposita. Foram selecionados cinco indivíduos de cada 
espécie em cada gradiente e coletadas folhas da parte intermediária da copa nos 
quatro pontos cardeais de cada indivíduo. A coleta das folhas foi realizada em dois 
períodos climáticos: chuvoso e seco. A biomassa foliar de cada espécie foi 
determinada utilizando equações alométricas e determinado os teores nutricionais de 
N, K, Ca, Mg, Cu, Fe, Mn e Zn nas folhas. Por fim, foram calculados o estoque e a 
eficiência nutricional das espécies. Na parte metabólica, foram feitas as análises de 
determinação dos pigmentos fotossintéticos (clorofila A, clorofila B e carotenoides), 
relações hídricas (TRA e potencial hídrico foliar), determinação dos solutos orgânicos 
(proteínas, carboidratos, prolina e aminoácidos), conteúdo de peróxido de hidrogênio 
(H2O2), peroxidação lipídica (MDA), nitrato (NO3

-) e enzimas antioxidantes (APX, CAT 
e SOD). A dinâmica nutricional variou entre os gradientes altimétricos nos períodos 
climáticos, mostrando que as espécies apresentam comportamento distinto em 
relação ao ambiente em que está inserida. As espécies B. subclavata, C. 
glaucocarpum e A. leptopetala mostraram-se eficientes nutricionalmente em todos os 
gradientes altimétricos. As espécies apresentaram diferentes mecanismos de 
adaptação aos gradientes altimétricos durante os períodos climáticos, incluindo a 
manutenção do TRA, dos pigmentos fotossintéticos e solutos orgânicos. Além disso, 
constatou-se uma variação na atividade das enzimas antioxidantes, sugerindo que as 
espécies apresentam sensibilidade ao estresse. Ademais, percebeu-se que as 
variáveis nutricionais influenciaram diretamente os processos metabólicos das 
espécies florestais, independente do gradiente altimétrico e período climático, 
mostrando o quão indispensáveis são os nutrientes para o crescimento e 
desenvolvimento, além da adaptabilidade das espécies aos diferentes ambientes. 
 
Palavras-chave: Eficiência nutricional; Alterações metabólicas; Enzimas 
antioxidantes; Estresse hídrico. 
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ABSTRACT 

 
In the semi-arid region, species are subject to various stressors arising from climate 
changes, such as irregular rainfall, differences in altitude, among others. Aiming to 
cope with these stress conditions, species have developed adaptive responses to 
reduce and/or repair the damage caused, as well as to maintain a minimum level of 
metabolic activities and nutritional efficiency, ensuring their growth and/or survival. 
Thus, this study aims to evaluate the nutritional efficiency of forest species in the 
Caatinga, as well as to investigate the metabolic behavior of these species in relation 
to climatic seasonality along an altimetric gradient, linking metabolism and forest 
nutrition in the Chapada do Araripe, Pernambuco. Data collection was carried out in 
Caatinga fragments located in the Chapada do Araripe, arranged under different 
altimetric gradients, classified as: sedimentary plateau, slope, and peripheral 
depression. Based on a phytosociological survey conducted in the areas, four species 
that occur in all altimetric gradients were identified: Annona leptopetala, Combretum 
glaucocarpum, Bauhinia subclavata, and Guapira opposita. Five individuals of each 
species were selected at each gradient, and leaves from the middle part of the canopy 
were collected at the four cardinal points of each individual. Leaf collection was 
conducted during two climatic periods: rainy and dry. The foliar biomass of each 
species was determined using allometric equations, and the nutritional contents of N, 
K, Ca, Mg, Cu, Fe, Mn, and Zn in the leaves were measured. Finally, the stock and 
nutritional efficiency of the species were calculated. In the metabolic part, analyses 
were conducted to determine the photosynthetic pigments (chlorophyll A, chlorophyll 
B, and carotenoids), water relations (RWC and leaf water potential), determination of 
organic solutes (proteins, carbohydrates, proline, and amino acids), hydrogen peroxide 
(H2O2) content, lipid peroxidation (MDA), nitrate (NO3

-), and antioxidant enzymes 
(APX, CAT, and SOD). Nutritional dynamics varied among altimetric gradients during 
climatic periods, showing that species exhibit distinct behavior concerning the 
environment in which they are situated. The species B. subclavata, C. glaucocarpum, 
and A. leptopetala demonstrated nutritional efficiency across all altimetric gradients. 
The species showed different adaptation mechanisms to the altimetric gradients during 
climatic periods, including the maintenance of Turgor Pressure, photosynthetic 
pigments, and organic solutes. Additionally, there was variation in the activity of 
antioxidant enzymes, suggesting that the species exhibit sensitivity to stress. 
Furthermore, it was observed that nutritional variables directly influenced the metabolic 
processes of the forest species, regardless of the altimetric gradient and climatic 
period, highlighting the essential role of nutrients for growth and development, as well 
as the adaptability of species to different environments. 
 
 
Keywords: Nutritional efficiency; Metabolic alterations; Antioxidant enzymes; Water 
stress. 
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1. INTRODUÇÃO 

 

O semiárido pernambucano apresenta uma vasta biodiversidade de espécies 

florestais, especialmente em áreas com complexidade topográfica, como a Chapada 

do Araripe. A região semiárida possui condições edafoclimáticas bem específicas em 

comparação a outros ecossistemas florestais, caracterizada por precipitação irregular, 

altas temperaturas e elevados índices de evapotranspiração, com secas prologadas 

e breves períodos chuvosos (TAGHADOSI; HASANLOU, 2017; ZHU et al., 2019). 

Assim, na região semiárida, as espécies estão condicionadas a diversos 

estressores provenientes da sazonalidade climática. A vegetação dessa região 

apresenta formação heterogênea, com presença de espécies vegetais endêmicas, 

que desenvolveram características especificas para lidar com as condições climáticas 

(MAIA et al., 2017). Entre elas, destacam-se as adaptações nutricionais e metabólicas 

que proporcionam resiliência, permitindo seu estabelecimento e aumentando o 

potencial de uso dessas espécies em locais com déficit hídrico (BARROS et al., 2019).  

A tolerância ao déficit hídrico varia entre as espécies florestais podendo ocorrer 

em intensidades variadas, dependendo de fatores como a espécie, o tempo de 

exposição, os fatores edáficos, entre outros. As condições de estresse podem 

aumentar ou diminuir o teor nutricional nas espécies, podendo essa oscilação estar 

relacionada à disponibilidade de nutrientes e sua absorção ou ao metabolismo das 

plantas, além disso, com o comprometimento de seu metabolismo, as espécies 

desenvolvem mecanismos de defesa, que incluem alterações metabólicas, como a 

ativação do sistema de defesa antioxidativo (RENNENBERG et al., 2006; ANJUM et 

al., 2016; AHRAR et al., 2017). 

Diante de condições estressantes, as plantas enviam sinais através das vias 

de transdução, desencadeando modificações metabólicas nos seus órgãos, 

ocasionadas pela interrupção da homeostase celular por limitação da fixação de CO2, 

além do desenvolvimento de mecanismos de respostas mais rápidos e/ou adaptações 

a essas condições buscando sua sobrevivência (FROSI et al., 2016; ASHRAFI-

DEHKORDI et al., 2018; SCHWACHTJE et al., 2019).  

A sazonalidade climática e os gradientes altimétricos levaram as espécies a 

desenvolverem características de crescimento especificas, uma vez que o aumento 

do estresse afeta tanto o metabolismo primário quanto o secundário (ARBONA et al., 

2013; DARMANTI; DEWI; NUGROHO, 2016). Esse estresse provoca redução do 
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potencial hídrico, fechamento dos estômatos, danos oxidativos e inibição do 

crescimento, comprometendo a capacidade produtiva das plantas, com variações 

dependendo da espécies e das condições ambientais (HLAVÁČOVÁ et al., 2018; 

COSTA et al., 2020). 

Essas condições podem induzir a maior formação de espécies reativas de 

oxigênio (EROs), resultando em estresse oxidativo, que é regulado por mecanismos 

de defesa antioxidativa (DARMANTI; DEWI; NUGROHO, 2016). Para se proteger do 

excesso de EROs e manter a homeostase redox, a planta desenvolve um sistema 

antioxidante eficiente composto por um arcabouço enzimático, em que participam 

várias enzimas, operando em diferentes compartimentos celulares e agindo em 

conjunto contra o estresse oxidativo (BARBOSA et al., 2014). 

Dessa forma, as adaptações desenvolvidas pelas espécies nesses ambientes, 

são importantes em estudos que objetivem compreender sua dinâmica nutricional e 

metabólica, além do seu comportamento em relação as alterações climáticas 

(HLAVÁČOVÁ et al., 2018; COSTA et al., 2020), auxiliando em futuros programas de 

restauração florestal. 

Aliada a esses programas de restauração florestal em áreas de Caatinga, que 

são impactadas pela degradação de seu ecossistema, é também relevante estudos 

em decorrência da necessidade de conservação do ecossistema, pois são ambientes 

que apresentam um grau elevado de endemismo e riqueza de espécies que estão 

adaptadas à baixa pluviosidade e temperaturas elevadas dessa região (LOURENÇO; 

RAMOS; COSTA, 2017). 

O desenvolvimento de estudos sobre a sazonalidade climática e a adaptação 

das espécies em ambientes florestais é escasso, principalmente quando relacionado 

à eficiência nutricional e às alterações metabólicas no semiárido ao longo de um 

gradiente altimétrico (KNOKE et al., 2014; MENDIVELSO et al., 2017). Sendo assim, 

a realização de estudos sobre essa temática pode proporcionar maior entendimento 

do comportamento das espécies sob condições adversas e as interações 

planta/ambiente (RAHMAN et al., 2020).  

As respostas sobre as modificações nas espécies florestais são importantes 

para regiões com alta biodiversidade afetadas por ações antrópicas, além da 

sazonalidade climática e gradientes altimétricos, como a Caatinga da Chapada do 

Araripe. Essa área abriga o Arranjo Produtivo Local do Polo Gesseiro do Araripe 
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(ARAÚJO; MARTINS, 2012), responsável por 97% da produção nacional de gesso 

minerado do Brasil (GALVINCIO et al., 2016). 

Servindo como base para tais investigações, o estudo visa responder as 

seguintes hipóteses: (i) o teor, estoque e a eficiência nutricional devem variar entre as 

espécies e entre os gradientes altimétricos; (ii) em ambientes com maior fertilidade, 

as espécies tendem a apresentar eficiência nutricional específica; (iii) os indicadores 

metabólicos variam entre espécies e ao longo dos gradientes altimétricos, impactando 

no metabolismo das espécies; (iv) a sazonalidade climática causa alterações na 

nutrição e no metabolismo vegetal das espécies, resultando em indivíduos mais 

adaptados nas áreas de alta altitude. 

Assim, o estudo teve como objetivo avaliar a eficiência nutricional das espécies 

florestais da Caatinga, bem como, investigar o comportamento metabólico dessas 

espécies em função da sazonalidade climática ao longo de um gradiente altimétrico, 

relacionando o metabolismo e a nutrição florestal, na Chapada do Araripe, em 

Pernambuco. 
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2. REVISÃO DE LITERATURA 

 

2.1 Vegetação do semiárido nordestino, com ênfase na Chapada do Araripe 

 

A região semiárida do Brasil possui clima tropical seco e uma vegetação 

variada, classificada como Floresta Seca, Savana Estépica e Caatinga, dentre outras 

denominações. Em escala local, a complexa interação entre as variáveis climáticas e 

fatores ambientais podem resultar numa distribuição descontínua da vegetação, 

formando diferentes grupos fitofisionômicos (ARAÚJO et al., 2011; ARRUDA et al., 

2015). 

A vegetação do semiárido está condicionada ao déficit hídrico proveniente da 

seca causada pela irregularidade na precipitação. Além da sazonalidade das chuvas, 

as altas temperaturas também contribuem acentuadamente para esse cenário 

(TROVÃO et al., 2007; ARAÚJO, 2011). 

Assim, as espécies encontradas nessa região apresentam características 

únicas com adaptações morfológicas e estratégias ecológicas à escassez hídrica, 

como a caducifolia, plantas herbáceas anuais, suculentas, presença de acúleos e 

espinhos, além da predominância de arbustos e árvores de pequeno porte (PRADO, 

2003).  

A elevada variabilidade e imprevisibilidade climática, principalmente em relação 

à precipitação pluviométrica, influencia no funcionamento, produtividade e na 

dinâmica da vegetação, refletindo na composição funcional e estrutural das florestas 

(SFAIR et al., 2018; MENDES et al., 2020). Assim, a variação climática associada a 

outros fatores ambientais, tais como: alta heterogeneidade dos solos, topografia e 

geologia podem ocasionar uma distribuição irregular da vegetação nessas regiões 

formando diferentes grupos fitofisionômicos adaptados as condições de seca 

(SANTOS et al., 2014; ARRUDA et al., 2015; SILVA; SOUZA, 2018). 

Fatores como precipitação, sazonalidade, alterações topográficas e aspectos 

edáficos influenciam a distribuição das espécies que apresentam uma maior exigência 

hídrica. Além disso, a adaptação das espécies às mudanças climáticas envolve o 

desenvolvimento de características morfológicas, anatômicas e metabólicas 

aumentando sua resiliência, dispondo de uma rápida resposta devido às inúmeras 

adaptações evolutivas adquiridas ao longo dos anos para sobreviverem nesses 

ambientes (SILVA et al., 2011; BRAND, 2017; OLIVEIRA et al., 2019). 



21 

Na Chapada do Araripe ocorrem diferentes tipos de vegetação, em virtude das 

variações altimétricas e posição do relevo influenciam as chuvas de convecção 

forçada. As áreas sedimentares do semiárido nordestino, incluindo bacias e chapadas, 

apresentam padrões complexos com vegetação caducifólia e perenifólia, diferentes 

da vegetação de Caatinga, que é predominante na região (EITEN et al., 1972; 

GOMES; RODAL; MELO, 2006). 

Devido à variabilidade ambiental, as regiões de chapada exibem uma grande 

diversidade de fitofisionomias, sendo a vegetação caracterizada por diferentes 

estruturas e composições florísticas (SANTOS, 2019). A vegetação da Chapada do 

Araripe com base no diagnóstico florestal da região do Araripe, segundo o Ministério 

do Meio Ambiente (MMA, 2007) é classificada como Cerrado, Mata Úmida, Cerradão, 

Carrasco, contato Cerradão-Carrasco e Mata Seca. 

Na Chapada do Araripe em Pernambuco, a vegetação predominante na 

vertente à sotavento é a arbustiva xerófita, conhecida como “Carrasco”, que se 

desenvolve em solos arenosos e pobres quimicamente. Ao norte da Chapada, onde 

há maior elevação no terreno, encontra-se a vegetação de Cerrado, no entanto, essa 

vegetação não tem relação com a área central do Brasil. Também há áreas de 

transição entre o Carrasco e a Caatinga, além de trechos de Mata Úmida, 

predominantes nas regiões com maior altitude e umidade do planalto sedimentar 

(ARAÚJO; MARTINS; SHEPHERD, 1999). 

A Chapada do Araripe é considerada uma região de extrema importância, pois 

é uma área rica em variedade de espécies no nordeste brasileiro, abrigando espécies 

florestais raras, endêmicas e até novas espécies (FERREIRA-SILVA et al., 2019). 

Apesar desses ambientes serem interessantes do ponto de vista vegetacional, 

taxonômico e ecológico, o conhecimento da composição florística dos diferentes tipos 

de vegetação encontrados nas serras e chapadas úmidas no semiárido nordestino 

ainda é limitado (LOIOLA et al., 2015). Isso também acontece com os conhecimentos 

sobre nutrição das espécies florestais nesses ambientes. 

 

2.2 Nutrição das espécies florestais 

 

As folhas são os órgãos essenciais no ciclo biogeoquímico de nutrientes nos 

ecossistemas florestais, além de serem responsáveis pela atividade metabólica nas 

plantas (TURPAULT et al., 2021). A determinação da composição química foliar é um 
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importante indicador do estado nutricional das espécies florestais em seus mais 

diversos ambientes (KRÜGER; SCHMITZ; SANDERS, 2021). 

Assim, é a partir da mensuração da composição química associada à 

quantificação da biomassa foliar que é possível comparar os atributos estruturais e 

funcionais dos ecossistemas florestais, bem como, dimensionar o estoque e 

exportação nutricional, além da ciclagem de nutrientes (ALVES et al., 2017). A 

biomassa florestal pode ser avaliada através de dois métodos: o método direto que é 

de difícil execução em áreas extensas, por ser destrutivo; e o método indireto que é 

realizado por meio de equações alométricas (FIORENTIN et al., 2015). Assim, realizar 

a estimativa da biomassa foliar é importante na comparação dos atributos estruturais 

e funcionais das espécies florestais, independente das condições ambientais 

(FREITAS et al., 2011).  

As espécies florestais apresentam diferentes teores de nutrientes em sua 

biomassa foliar por diversas razões, tais como: As características nutricionais da 

espécie; a eficiência na absorção dos nutrientes necessários ao seu metabolismo; a 

habilidade em concentrar os nutrientes em suas folhas; e dos níveis de fertilidade do 

solo (SALVADOR et al., 2016; ALVES et al., 2017). 

Os nutrientes desempenham papel fundamental no ciclo de vida das plantas, 

sendo classificados em macro e micronutrientes, conforme sua exigência nutricional. 

Os macronutrientes são o nitrogênio (N), fósforo (P), potássio (K), cálcio (Ca), 

magnésio (Mg) e enxofre (S) e os micronutrientes são ferro (Fe), manganês (Mn), boro 

(B), cobre (Cu), zinco (Zn), molibdênio (Mo) e cloro (Cl) (RATUCHNE et al., 2016). 

Os macronutrientes desempenham papéis fundamentais no metabolismo das 

plantas e, por isso, são encontrados em maior quantidade nas folhas, que é a parte 

metabolicamente ativa nas plantas. Cada nutriente desempenha uma função 

essencial nos processos metabólicos: o N é um componente básico de moléculas 

celulares, como clorofila, aminoácidos e ácidos nucleicos (TAIZ et al., 2021); o K é 

responsável pelo aumento da turgescência foliar e o acúmulo de solutos (BATTIE-

LACLAU et al., 2013); o Ca atua como mensageiro em vias de sinalização, ativando 

enzimas (ROCHA; DU TOIT; GONÇALVES, 2019); e o Mg é responsável pela 

ativação de enzimas envolvidas na respiração e fotossíntese (TAIZ et al., 2021). 

Os micronutrientes embora encontrados em menores quantidades nas folhas, 

também desempenham funções importantes: o Cu é constituinte e cofator de enzimas, 

participando do metabolismo de proteínas e carboidratos; o Fe é essencial para a 
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síntese do complexo proteína-clorofila nos cloroplastos; o Mn participa da evolução 

do O2 no processo fotossintético; e o Zn é utilizado na biossíntese de clorofila em 

algumas espécies (ALEXANDRE et al., 2012; CORCIOLI; BORGES; JESUS, 2016; 

LIU et al., 2020). 

O N, P e K destacam-se entre os nutrientes por serem responsáveis pela 

regulação de inúmeras funções orgânicas, além de atuarem na adaptação das plantas 

as condições adversas, como a baixa disponibilidade hídrica e elevadas temperaturas, 

que são características das regiões semiáridas (RAVEN; EVERT; EICHHORN, 2014; 

CHRISTINA et al., 2015). 

Quantificar os teores nutricionais das espécies no ambiente em que estão 

inseridas, torna-se importante por inúmeros motivos. Esses teores nutricionais 

estabelecem uma referência no manejo de plantas da mesma espécie que apresenta 

deficiência nutricional, fornecem subsídios na recuperação de áreas degradadas que 

precisam de correção do solo e desempenham papel fundamental na implementação 

de programas de reflorestamento com espécies florestais nativas (MEDEIROS; 

SANTOS; TERTULIANO, 2008). 

Além disso, o fornecimento de nutrientes de forma equilibrada é essencial no 

desenvolvimento e vitalidade das plantas, proporcionando maior resistência e 

capacidade para se adaptar a estresses bióticos e/ou abióticos que ocorrem nos 

ambientes em que estão inseridas (PÖYRY et al., 2017; ROHNER et al., 2018). Pois, 

as condições de estresse podem aumentar ou diminuir o teor nutricional nas espécies. 

Essa variação pode estar relacionada a disponibilidade de nutrientes e sua absorção 

ou ao metabolismo das plantas (RENNENBERG et al., 2006). 

A eficiência nutricional das espécies florestais expressa a produção de 

biomassa pela quantidade de nutriente contido nessa biomassa e é determinada pela 

relação entre a biomassa produzida e o estoque nutricional de uma planta (BARBOSA 

et al., 2019). Em fragmentos florestais, a eficiência nutricional disponibiliza 

informações importantes sobre a contribuição das espécies nos ambientes, bem como 

o estoque nutricional (ESPIG et al., 2008). Nesses ambientes a eficiência nutricional 

varia conforme o tipo de solo, características da espécie, condições edafoclimáticas 

ou estágio sucessional das espécies (FONTES; RODRIGUES; RODRIGUES, 2013). 

Quanto menor a exigência nutricional de uma espécie, maior é sua eficiência 

nutricional. Esse fator se torna um critério importante na escolha de espécies para 

reflorestamentos, especialmente em solos quimicamente degradados, além de 
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facilitar a compreensão sobre seu estabelecimento em diferentes tipos de solo 

(BÜNDCHEN et al., 2013; SILVA et al., 2017). 

Freire (2018), estudando a dinâmica nutricional de espécies florestais em 

fragmentos ao longo de um gradiente altimétrico na Chapada do Araripe, constatou 

que em solos mais férteis, como na depressão periférica, a eficiência nutricional é 

concentrada em poucas espécies, enquanto em solos menos férteis, como no planalto 

sedimentar, há maior abundância de espécies eficientes nutricionalmente.  

Ademais, a ciclagem de nutrientes está relacionada com o ambiente em que as 

espécies florestais estão inseridas, principalmente em relação as características 

climáticas. O Araripe pernambucano encontra-se no semiárido brasileiro, 

caracterizado por um clima quente e sazonalidade pluviométrica, além de possuir 

diferentes gradientes altimétricos (ALVARES et al., 2013; CUNHA et al., 2018). Esses 

fatores são fundamentais para a dinâmica florestal, causando alterações na paisagem 

e na ciclagem de nutrientes. Essas variações nutricionais das espécies que impactam 

na eficiência delas utilizarem esses nutrientes, muitas vezes se refletem também em 

seus metabolismos vegetais. 

  

2.3 Metabolismo vegetal das espécies florestais 

 

Por serem seres sésseis, as plantas apresentam mecanismos que permitem 

sua adaptação em locais com condições ambientais adversas, desde a regulação 

circadiana até a recuperação ao estresse (DODD et al., 2005; BRODIBB; COCHARD, 

2009). Devido ao seu longo ciclo de vida, suas adaptações genéticas acontecem 

lentamente, tornando as florestas susceptíveis as variações climáticas, bem como à 

heterogeneidade ambiental decorrente das mudanças de gradiente altimétrico 

(CORREIA et al., 2018). 

Espécies encontradas nas regiões semiáridas possuem um sistema condutor 

frágil e resistente às condições adversas, mostrando que sua existência nesses 

ambientes está relacionada a influência de características adaptativas e biológicas, 

tais como: dinâmicas fenológicas, alterações metabólicas e morfoanatômicas que 

favorecem sua resistência à seca; e determinam o grau de estresse vivenciado pelas 

espécies (BUTZ et al., 2017; BRITO et al., 2022). 

Com o aumento da intensidade dos estresses, as plantas investem em 

mecanismos adaptativos para reduzir e/ou reparar os danos causados, além de 
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manter um nível mínimo de atividades metabólicas, garantindo seu crescimento e/ou 

sobrevivência nos períodos de escassez (ARVE et al., 2011; CAPERALI et al., 2021). 

As mudanças no metabolismo das espécies estão relacionadas a alterações no 

potencial hídrico, trocas gasosas, fluorescência da clorofila, teor de solutos orgânicos, 

pigmentos fotossintéticos, enzimas protetoras oxidativas e ativação de mecanismos 

de reparo. Dessa forma, algumas espécies diminuem a quantidade de pigmentos 

fotossintéticos e acumulam solutos orgânicos demonstrando uma recuperação das 

atividades fotossintéticas (RIVAS; OLIVEIRA; SANTOS, 2013; OLIVEIRA et al., 2014).  

Nas regiões semiáridas, a maioria das espécies encontradas apresentam o 

mecanismo da caducifólia, com perda foliar no período seco. Essa é uma estratégia 

utilizada por elas para reduzir a evapotranspiração nesse período, porque a perda das 

folhas contribui para seu status hídrico e é uma condição fenológica resultante de 

diversos mecanismo (BARROS; SOARES, 2013; BRITO et al., 2022). 

A caducifolia é um processo irreversível durante o período seco, uma vez que 

as plantas começam a queda foliar logo que o estresse hídrico se inicia. Mesmo que 

ocorra condições favoráveis, como o aumento da precipitação, em alguma fase desse 

período seco, esse processo não é revertido (ALMEIDA; CARVALHO; ARAÚJO, 

2019).  

Outra característica adaptativa apresentada durante a restrição hídrica é o 

aumento do crescimento do sistema radicular, resultando no acréscimo de raízes nas 

camadas mais profundas do solo à medida que ocorre a diminuição do teor de água 

nas camadas superiores (TAIZ; ZEIGER, 2013). Esse crescimento auxilia as espécies 

a manterem seu potencial hídrico elevado mesmo em condições críticas, garantindo 

sua sobrevivência (NASCIMENTO et al., 2011). 

Segundo Larcher (2006), o crescimento radicular pode ser superior a parte 

aérea das plantas em períodos críticos, principalmente na seca, com o crescimento 

radicular para as regiões mais profundas do solo à procura de água e, 

consequentemente, aumentando a relação raiz/parte aérea. 

Ademais, os mecanismos adaptativos das plantas irão variar conforme as 

espécies, genótipos, estágios de desenvolvimento, além dos gradientes altimétricos 

que influenciam na sazonalidade climática nos ambientes. A recuperação das plantas 

irá depender da sua capacidade em reparar os danos causados durante o período de 

estresse pela perda de turgescência e capacidade hidráulica, além de ocorrer o 

reestabelecimento do crescimento e produtividade (FANG; XIONG, 2015). 
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As espécies no semiárido apresentam inúmeras adaptações metabólicas às 

condições estressantes, porém não existe um padrão adaptativo para suportar os 

períodos com condições climáticas adversas, podendo cada espécie agir de forma 

diferente, conforme o estresse sofrido e sua resiliência (SCALON et al., 2011).  

Assim, a realização de estudos sobre o metabolismo vegetal se torna 

importante no entendimento sobre como as espécies se estabelecem em ambientes 

com condições ambientais adversas, permitindo-lhes sua permanência por meio de 

estratégias adaptativas utilizadas para tolerar o estresse nas regiões semiáridas e, 

consequentemente, sua evolução em ambientes diversos, principalmente aqueles 

com variações no gradiente altimétrico (TROVÃO et al., 2007; FLEXAS et al., 2013; 

FROSI et al., 2017). Essas condições ambientais adversas são em menor ou maior 

grau encontradas na Chapada do Araripe, dependendo da condição altimétrica, em 

que as espécies estão inseridas, além do período do ano. 

 

2.4 Chapada do Araripe 

 

A Chapada do Araripe abrange parte dos estados de Pernambuco, Ceará e 

Piauí no nordeste brasileiro. Além de ser considerado um dos relevos mais 

importantes da região, apresenta vegetação diversificada com faixas de transição com 

traços de Mata Atlântica, Cerradão e Caatinga (MARINHO et al., 2016; TAVARES 

FILHO et al., 2020). No Estado de Pernambuco, a região do Araripe abrange 18% da 

área total do estado e está situada nos seguintes municípios: Araripina, Bodocó, 

Cedro, Dormentes, Exu, Granito, Ipubi, Moreilândia, Ouricuri, Parnamirim, Santa Cruz, 

Santa Filomena, Serrita, Terra Nova e Trindade (SINDUSGESSO, 2014). 

Os solos e condições geoambientais encontradas na Chapada do Araripe são 

bem diferenciados, com altitudes variando entre 700 e 1.000 m. Estende-se 

territorialmente de 35 a 60 km no sentido norte-sul e aproximadamente 180 km no 

sentido leste-oeste. Apresenta precipitação anual superior a outras áreas no 

semiárido, possibilitando uma variedade de fitofisionomias (ALCÂNTARA et al., 2020; 

GUERRA et al., 2020).  

O planalto sedimentar é a unidade geomorfológica da Chapada do Araripe, com 

superfície plana e altitude entre 730 e 1.000 m. As bordas do planalto sedimentar 

formam a encosta, podendo apresentar escarpas íngremes, especialmente nos 

setores nordeste e sul, além de ser responsável por conectar o planalto sedimentar e 
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depressão periférica. A depressão periférica é constituída por uma zona de 

dissecação areolar bem definida, influenciada por processos de morfogênese química 

e física (LIMA, 2015).  

A Chapada do Araripe apresenta uma variedade de tipos de relevo, incluindo 

planos, suavemente ondulado, ondulado, fortemente ondulado e escarpado. Contudo, 

há predominância de relevos planos (FUPEF, 2007). Na Chapada do Araripe, ocorrem 

dois ambientes distintos, devido as características do relevo. Na área úmida, 

predomina dois tipos de relevo: o plano no topo da chapada e o ondulado nas 

encostas. Por outro lado, na área semiárida, o relevo é predominantemente aplainado, 

com diferentes níveis de semiaridez (NOVAES; LAURINDO, 2014). 

Na região da Chapada do Araripe há limitação na disponibilidade hídrica. Essa 

variabilidade pode ter decorrente das seguintes causas: (i) pela complexidade na 

formação das chuvas, resultando em chuvas irregulares e concentradas em poucos 

meses do ano; (ii) disposição orográfica, com presença de serras e chapadas mais 

altas com interceptação das frentes mais úmidas; (iii) escoamento das águas, em que 

a encosta se torna mais seca e ocorrendo a concentração nos vales com formação de 

lagoas e rios; (iv) variabilidade dos solos, com diferentes capacidades de retenção de 

água das chuvas, devido a profundidade e texturas (GARIGLIO et al., 2010). 

O Araripe é conhecido pelo maior conjunto de jazidas de gipsita em exploração 

no Brasil, abrigando o principal polo gesseiro do País (GADELHA, 2014). Essa região 

sofre de inúmeros impactos ambientais, ocasionados pela utilização exacerbada dos 

recursos naturais causando um rápido processo de degradação ambiental, com 

desmatamento de cerca de 50% da vegetação nativa (GRANJA et al., 2017).  

A lenha utilizada para geração de energia no polo gesseiro é oriunda de 

desmatamentos ilegais. Segundo Cunha et al. (2018) é nas áreas de baixa altitude na 

Chapada do Araripe que ocorre a maior fragmentação da vegetação nativa. A intensa 

exploração enfrentada pela Chapada do Araripe vem acentuando a degradação 

ambiental. Assim, os recursos naturais, principalmente os florestais, estão ameaçados 

em decorrência da intensificação das ações antrópicas (LOIOLA et al., 2015). 

 

2.5 Sazonalidade climática e gradientes altimétricos na Chapada do Araripe 

 

O Nordeste brasileiro é caracterizado pela irregularidade na distribuição de 

chuvas, influenciadas pela dinâmica atmosférica, movimentação de fluxos de massa 
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de ar e variações altimétricas. Em decorrência da sazonalidade, o Nordeste enfrenta 

inúmeros problemas relacionados a disponibilidade hídrica, afetando o funcionamento 

e produtividade dos ecossistemas, bem como, a dinâmica da vegetação, refletindo na 

composição funcional e estrutural das florestas (FERREIRA et al., 2018; MENDES et 

al., 2020). 

Nessas regiões, a sazonalidade climática é decorrente das mudanças 

climáticas que aumentam a irregularidade da precipitação pluviométrica oscilando 

entre 250 mm.ano-1 e 1200 mm.ano-1, com médias históricas em torno de 700 mm.ano-

1 e a temperatura média em torno de 25 a 30 ºC. A irregularidade climática encontrada 

nessas regiões deixa as comunidades vegetais susceptíveis ao déficit hídrico 

(DONOHUE et al., 2013; BRAGA, 2016; GREENWOOD et al., 2017). O déficit hídrico 

é definido como uma deficiência hídrica, observada com base na redução da 

disponibilidade de água no solo e/ou por meio de respostas metabólicas das plantas 

em decorrência da falta d’água (IHUOMA; MADRAMOOTOO, 2017). 

Segundo a World Meteorological Organization (WMO, 2019), entre 2015 e 2018 

foram os anos mais quentes em razão do aumento da emissão de dióxido de carbono 

(CO2). Além desse cenário global, há o aumento da degradação das terras e fatores 

característicos do Nordeste, como a variabilidade pluviométrica, concentração de 

chuvas em alguns meses do ano e aumento da temperatura, tornando essa região 

uma das mais vulneráveis as mudanças climáticas (MARENGO; CUNHA; ALVES, 

2016). 

O aumento das temperaturas nessas regiões é provocado pelas alterações 

climáticas que causam redução e distribuição desigual da precipitação pluviométrica, 

com isso, ocorre o aumento da demanda evaporativa, dessecação do solo e longos 

períodos de estiagem (HOU et al., 2021). 

A variação nos gradientes altimétricos é um dos preditores climáticos, sendo as 

vertentes a barlavento consideradas obstáculos topográficos, favorecendo as chuvas 

orográficas, permitindo que as áreas de chapada apresentem médias superiores às 

da depressões sertanejas. Isso pode ser observado na Chapada do Araripe e no 

Planalto do Ibiapaba, onde os gradientes altimétricos influenciam no comportamento 

hidroclimático, apresentando elevada precipitação em virtude do efeito orográfico nas 

áreas de chapada, quando comparada com a depressão periférica (ARAÚJO, 2011; 

SANTOS; NASCIMENTO, 2017). 
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 Ademais, a variação climática que ocorre nos gradientes altimétricos afeta a 

conservação das espécies florestais na Chapada do Araripe e é considerada um dos 

principais fatores limitantes a produtividade vegetal, impactando diretamente na 

biodiversidade (MOURA; SAMPAIO, 2001; SANDERS; MOSS; WAGNER, 2003). Os 

efeitos indiretos observados na vegetação decorrente dessas mudanças podem ser 

explicados pela distribuição heterogênea da umidade e a fertilidade do solo, formando 

diversos ambientes para as plantas e promovendo uma variedade de estratégias 

ecológicas (BELLO et al., 2013). 

Em ambientes afetados pela sazonalidade climática, a variação altimétrica 

pode diminuir os efeitos causados pela estiagem na vegetação, com a redistribuição 

da umidade do solo e atmosférica. As diferentes respostas das espécies florestais à 

sazonalidade climática e à variação altimétrica podem proporcionar mudanças 

complexas na composição da vegetação (HAWTHORNE; MINIAT, 2017). 

Os gradientes altimétricos podem diminuir ou aumentar os efeitos da 

sazonalidade climática na vegetação por meio de diversos processos. Portanto, 

compreender a interação entre topografia, umidade do solo e dinâmica vegetacional 

são de extrema importância na identificação de espécies e comunidades vulneráveis, 

além dos impactos provenientes dos serviços ecossistêmicos (HAWTHORNE; 

MINIAT, 2017). 

Nesse contexto, a variação altimétrica juntamente com a sazonalidade climática 

que ocorre na Chapada do Araripe, oferecem uma interpretação particionada do 

ambiente, influenciando diretamente na vegetação (CHANG et al., 2013). A 

compreensão das interações que ocorrem nesses ambientes é essencial no 

entendimento da complexidade dos ecossistemas e na sua preservação. 

 

2.6 Estratégias adaptativas das espécies florestais em resposta à sazonalidade 

climática e aos gradientes altimétricos  

 

Ao longo dos anos, as espécies florestais submetidas a inúmeros estressores 

provenientes da sazonalidade climática e mudanças altimétricas desenvolveram 

respostas adaptativas com alterações metabólicas que proporcionam seu 

desenvolvimento e sobrevivência nessas regiões (WAGNER et al., 2016; TAIZ et al., 

2017; ZANDALINAS et al., 2017).  



30 

Há evidências que os impactos causados pelos diferentes fatores de estresse 

nas características de funcionamento das plantas não são necessariamente uma 

resposta aditiva, mas sim, respostas adaptativas únicas (PANDEY; RAMEGOWDA; 

SENTHIL-KUMAR, 2015). Essa complexidade é resultado da interação simultânea 

entre fatores estressores, proporcionando a adaptação da planta. Esses mecanismos 

são controlados por diferentes vias de sinalização, que podem interagir, inibir ou ser 

priorizado de forma diferente por cada espécie (ZANDALINAS et al., 2017). 

A variação no gradiente altimétrico proporciona heterogeneidade ambiental, 

resultando em habitats distintos e com diversidade florística (NICHOLS et al., 1998; 

ROCHA et al., 2005). Em geral, as áreas com maior altitude tendem a ter temperaturas 

mais amenas, maior precipitação pluviométrica, aumento da radiação ultravioleta e 

diminuição da velocidade dos ventos, em contrapartida, nas áreas de menor altitude 

há redução na precipitação pluviométrica e aumento na temperatura, apresentando 

déficit hídrico e menor reposição de água (FERRAZ; RODAL; SAMPAIO, 2003). 

Os desafios ambientais enfrentados podem provocar inúmeras alterações 

funcionais no organismo, impactando seu desenvolvimento nutricional e metabólico 

de maneira reversível ou permanente. Essas mudanças são causadas pela 

diversidade na composição do solo, diferença altimétrica e pelas variações na 

disponibilidade hídrica, resultantes da severidade, tempo de exposição e a natureza 

do estresse (LARCHER, 2006; SAMPAIO, 2010; SOUZA et al., 2013). 

Para sobreviver à sazonalidade climática e às alterações altimétricas, a maioria 

das espécies desses ambientes são caducifólias, com a perda de suas folhas durante 

o período de estiagem. Essa estratégia possibilita a redução da transpiração no 

período seco e altas taxas fotossintéticas no período chuvoso. Há espécies que 

mantém suas folhas, apresentando modificações funcionais e metabólicas, além da 

presença de compostos hidrofóbicos (FICHTLER; WORBES; BLANCHART, 2013; 

FIGUEIREDO et al., 2015; ALVES et al., 2017).  

Além disso, as espécies florestais reduzem sua área foliar, visando diminuir a 

perda de água por transpiração, ocorrendo assim maior concentração de nutrientes 

em decorrência da redução da biomassa foliar (SILVA et al., 2010; NASCIMENTO et 

al., 2011). No período seco, ocorre a translocação dos nutrientes dentro da planta, 

indo das folhas mais velhas para as folhas mais novas, possibilitando uma diminuição 

das perdas nutricionais (MENGEL; KIRKBY, 1982; MOURA, 2010). 
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Fatores decorrentes da sazonalidade climática, como a seca, altas 

temperaturas e disponibilidade de nutrientes, podem afetar de forma drástica o 

desenvolvimento das plantas, causando alterações moleculares, respostas 

metabólicas, nutricionais e morfoanatômicas (DANQUAH et al., 2014; GILROY et al., 

2014). No entanto, entre esses fatores, o déficit hídrico é o mais prejudicial às plantas, 

acarretando inúmeras modificações, como a redução do turgor celular, essencial ao 

metabolismo vegetal (ARAÚJO JÚNIOR et al., 2019). 

As células vegetais detectam os estímulos de estresse através de vários 

sensores que ativam suas vias de sinalização, envolvendo mensageiros secundários, 

hormônios vegetais, transdutores de sinal e reguladores transcricionais (DANQUAH 

et al., 2014; GILROY et al., 2014). A transmissão desses sinais auxilia na regulação 

de genes induzidos pelo estresse, resultando na codificação de proteínas e enzimas 

envolvidas nas alterações metabólicas (CASARETTO et al., 2016). 

O fechamento estomático é uma das respostas as condições de estresse 

provocadas pela sazonalidade climática, pois limita a condutância estomática, 

aumenta a temperatura foliar, diminui a fotossíntese e pode afetar a produtividade 

(AHRAR et al., 2017). A condutância estomática é uma estratégia evolutiva das 

plantas em resposta as condições ambientais, objetivando maximizar a eficiência no 

uso de água, controlar a transpiração e absorção de CO2, além de definir estratégias 

de sobrevivência nesses ambientes (CHAVES et al., 2016). 

A restrição na regulação estomática reduz a eficiência fotossintética das 

plantas, afetando a concentração de pigmentos e estruturas dos fotossistemas de 

transporte de elétrons e mecanismos de trocas gasosas (XU et al., 2020). Isso reduz 

a disponibilidade de CO2 para os cloroplastos, inibindo a taxa fotossintética e 

aumentando a vulnerabilidade do fotossistema (WIN et al., 2018; BRILLI et al., 2019). 

Além de afetar a taxa de conversão de energia, dificultando a eficácia do transporte 

de elétrons fotossintéticos e ocasionar a fotoinibição (WU et al., 2020). 

A integridade do aparelho fotossintético e das taxas fotossintéticas são os mais 

afetados pela sazonalidade climática. Portanto, a realização de avaliações e 

monitoramento dessas alterações metabólicas são utilizadas como ferramentas 

quantitativas e qualitativas do nível de estresses e danos associados a ele (GLENN 

et al., 2012; SHU et al., 2013). 

Outra estratégia empregada é o ajuste osmótico, que permite as plantas 

suportarem o déficit hídrico e crescerem nas regiões com baixa disponibilidade de 
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água. O ajuste osmótico envolve o acúmulo de diversos tipos de solutos orgânicos 

compatíveis, resultando na diminuição do potencial osmótico e mantendo o turgor 

celular, possibilitando que as células permaneçam absorvendo água (MANTRI et al., 

2012; GUERZONI et al., 2014).  

Os solutos orgânicos são compostos de baixo peso molecular e altamente 

solúveis, que geralmente não apresentam toxidade quando encontrados em altas 

concentrações nas células (RADIĆ et al., 2013). A síntese e acúmulo dos solutos 

compatíveis durante o déficit hídrico são importantes indicadores fisiológicos na 

avaliação da capacidade de ajuste osmótico da planta. O maior acúmulo desses 

solutos mantém o menor potencial hídrico intracelular, promovendo absorção de água 

do ambiente e mantendo o turgor celular adequado (KADKHODAIE et al., 2014; 

SHINDE et al., 2016). 

O acúmulo dos osmorreguladores como carboidratos, prolina, proteínas 

solúveis e aminoácidos permite a sobrevivência das plantas nos períodos de déficit 

hídrico. A partir desses compostos, as plantas realizam o ajuste osmótico, tornando 

seu potencial hídrico superior ao do solo, visando a absorção de mais água, além de 

serem encontrados em diferentes partes da planta e exercerem inúmeras funções 

(SANTOS JÚNIOR; OLIVEIRA; SILVA, 2020). 

O ajuste osmótico utilizado na manutenção da turgescência das plantas é uma 

das funções desempenhada pelos carboidratos, além da sua contribuição na 

estabilização das membranas contra os efeitos deletérios provenientes das EROs e 

atuam como sinalizadores do sistema antioxidante (PASQUALETTI et al., 2015). 

Nas espécies florestais, principalmente as encontradas no semiárido, os 

aminoácidos podem ser responsáveis por inúmeras funções essenciais nas alterações 

metabólicas. Os aminoácidos desempenham papel fundamental na tolerância do 

déficit hídrico, atuando como osmoprotetores, sinalizadores e eliminadores das EROS 

(ŁABANOWSKA et al., 2013). 

Adicionalmente, a concentração de aminoácidos nos órgãos das plantas pode 

regular sua atividade fotossintética, auxiliando no controle e manutenção de seu 

crescimento. Os aminoácidos também servem como fonte de reserva energética e 

nutricional, regulando o crescimento das plantas, independente das condições 

ambientais (EVELAND; JACKSON, 2012; O’HARA; PAUL; WINGLER, 2013). 

Dentre esses aminoácidos, destaca-se a prolina, considerada um osmólito por 

ser acumulado no citoplasma e nas organelas em altas concentrações sem danificar 
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as macromoléculas, além de prevenir danos as membranas e desnaturação das 

proteínas durante o estresse (SHINDE et al., 2016). Segundo Sharma; Villamor; 

Verslues (2011), a síntese e catabolismo da prolina são importantes no crescimento 

das plantas e tolerância a sazonalidade climática. 

A prolina é um dos solutos mais estudados em razão da sua sensibilidade as 

condições estressantes. Segundo Verbruggen; Hermans (2008), plantas em estresse 

podem aumentar em até 100 vezes o conteúdo de prolina quando comparadas com 

aquelas em condições normais, servindo como importante parâmetro na seleção de 

plantas resistentes. No entanto, embora sejam realizados vários estudos sobre o 

acúmulo de prolina nas plantas em relação aos diferentes tipos de estresse, não é 

possível afirmar que esse acúmulo sempre irá ocorrer (SZÁBADOS et al., 2011). 

Estudos realizados por Zhang et al. (2015), Pourghayoumi et al. (2017), El 

Yamani et al. (2020), Vieira et al. (2021), Hou et al. (2021) observaram aumento na 

prolina, aminoácidos, proteínas solúveis e carboidratos durante o déficit hídrico. 

Segundo Slabbert; Kruger (2014), o aumento da prolina desempenha papel 

fundamental na redução de lesões causadas pelo estresse hídrico durante a ativação 

do mecanismo de defesa antioxidante. 

O excesso de elétrons nos fotossistemas, quando não é dissipado 

eficientemente, pode reduzir o O2 e transformá-lo em diferentes tipos de EROs, como 

o peróxido de hidrogênio (H2O2), radical superóxido (O2
-), radical hidroxila (OH-) e o 

oxigênio singleto (1O2) (KUMAR et al., 2018). As EROs são formadas a partir de 

subprodutos de reações redox, apresentando-se como radicais livres e na forma 

molecular de um não radical, devido à interrupção da homeostase celular, 

promovendo a peroxidação lipídica da membrana e aumentando os ácidos graxos 

hidroperóxi que são tóxicas as células (INUPAKUTIKA et al., 2016; GADELHA et al., 

2017). 

O acúmulo de EROs excedente pode atingir as proteínas celulares e pigmentos 

fotossintéticos, causando danos celulares e disfunções metabólicas. Esse 

desequilíbrio no acúmulo de EROs e sua eliminação pelo sistema de defesa 

antioxidante ocasiona o estresse oxidativo, além de aumentar a produção de radicais 

derivados de lipídeos (DEMIDCHIK, 2015; SOFO et al., 2015; CAVERZAN; 

CASASSOLA; BRAMMER, 2016). 

Em ambientes como o semiárido, que dispõe de uma menor precipitação, as 

plantas apresentam uma redução nos teores de clorofila. Essa diminuição pode ser 
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considerada como indicativo de estresse oxidativo, resultando da foto-oxidação dos 

pigmentos fotossintéticos, associados a degradação das moléculas de clorofila 

(CARLIN; RHEIN; SANTOS, 2012). 

Corroborando com Pourghayoumi et al. (2017), que observaram uma 

diminuição nos teores de clorofila quando as plantas estavam em condições 

deletérias, Liu et al. (2011), mostraram que essa diminuição é um sintoma típico ao 

estresse oxidativo causado pela rápida degradação molecular. Nesse estudo também 

foi observado o aumento dos carotenoides, confirmando seu papel na fotossíntese e 

como componente estrutural e antioxidante (LIU et al., 2011). 

A redução dos teores de clorofilas e carotenoides não pode ser interpretada 

apenas de forma negativa, como resultado decorrente de condições estressantes do 

ambiente. É possível que essa diminuição seja uma adaptação das plantas as 

condições estressantes, numa tentativa de conservar energia. Dessa forma, as 

plantas diminuem a captação de energia e evitam possíveis estresses foto-oxidativos 

(TABOT; ADAMS, 2013; SILVA et al., 2016). 

Durante o processo oxidativo, a oxidação lipídica promove a produção do ácido 

malondialdeído (MDA), responsável pela deterioração da membrana (KUMAR et al., 

2018). Com base no teor de MDA é possível determinar a peroxidação lipídica nas 

células das plantas acometidas a estresses abióticos, pois ocorre o aumento do 

extravasamento de eletrólitos e danos as proteínas, com inativação das enzimas e 

canais iônicos (GILL; TUTEJA, 2010; SHARMA et al., 2012). 

As EROs não são apenas responsáveis por ações deletérias as plantas, 

podendo agir como moléculas de sinalização ao transmitir respostas ambientais que 

previnem as plantas de inúmeros estresses (DAS; ROYCHOUDHURY, 2014; 

SEWELAM; KAZAN; SCHENK, 2016). Algumas EROs podem proporcionar benefícios 

as plantas, além de coordenar seu desenvolvimento e aclimatação ao estresse, mas 

ressalta-se que isto irá depender de sua concentração e natureza reativa (CARMODY 

et al., 2016). 

Entre as EROs, o peróxido de hidrogênio (H2O2) é caracterizado como um 

sinalizador por apresentar características importantes quando comparado com outras, 

atuando como sinalizador primário, capaz de controlar respostas locais e sistêmicas 

como mecanismos de defesa (CHOI et al., 2017; SI et al., 2018). A quantidade de 

H2O2 intracelular determina se essa EROs será um sinalizador ou causador de danos. 

Em baixas concentrações o H2O2 é considerado uma molécula de sinalização, 
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podendo ser rapidamente removido pelas enzimas antioxidantes No entanto, os 

mecanismos de eliminação apresentam menos eficiência, permitindo a atuação do 

H2O2 como sinalizador (SIES, 2017; ČERNÝ et al., 2018).  

Diante de condições adversas, as plantas dispõem de um complexo sistema 

antioxidante para lidar com as EROs. Portanto quando o acúmulo de EROs excede a 

capacidade de remoção do sistema antioxidante, surgem danos oxidativos 

decorrentes da diminuição da eficiência fotoquímica do fotossistema II (PSII), 

oxidação de lipídios e proteínas celulares, permeabilidade da membrana, destruição 

de pigmentos fotossintéticos e inativação das enzimas fotossintéticas (RAJKUMAR; 

BRUNO; BANU, 2017; LIMA et al., 2018). 

Ademais, a vida útil das EROs nas plantas é determinada por um complexo 

sistema antioxidante, compreendido pelos antioxidantes enzimáticos e não 

enzimáticos, que protegem as plantas da toxidade dessas moléculas (PANDY et al., 

2016). O mecanismo enzimático é composto pelas enzimas superóxido dismutase 

(SOD), catalase (CAT) e ascorbato peroxidase (APX) (SILVA et al., 2012). Estudos 

indicam que o aumento do nível desses compostos está associado a capacidade de 

tolerância das plantas a vários tipos de estresses (SHRIVASTAVA; KUMAR, 2014; 

MUNNS; GILLIHAM, 2015). 

A SOD atua como primeiro mecanismo de defesa contra os danos induzidos 

pelas EROs no sistema antioxidante das plantas e é encontrada nos cloroplastos, 

mitocôndrias, peroxissomos e citoplasma, realizando a conversão de O2
- em H2O2 

(ZHANG et al., 2014). A CAT é encontrada no peroxissomo, responsável por remover 

o H2O2 convertendo-o em oxigênio e água por meio de uma reação catalítica 

(AFIYANTI; CHEN, 2014). Dentre as enzimas, a APX é considerada elemento 

essencial na regulação de H2O2, removendo-o dos cloroplastos e de outros 

compartimentos celulares durante o desenvolvimento da planta, além de apresentar 

diferentes respostas aos estresses (BEGARA-MORALES et al., 2013). 

O aumento dos mecanismos antioxidantes está associado a maior tolerância a 

fatores estressores, incluindo o estresse pela sazonalidade climática e mudança 

topográfica (LAXA et al., 2019). Portanto, a realização de avaliações metabólicas é 

indispensável para o conhecimento dos efeitos da sazonalidade climática na planta e 

suas relações hídricas, como a determinação dos teores de clorofila, bem como, a 

determinação das enzimas antioxidantes, que auxiliam na avaliação do nível de 
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estresse induzido por danos nas estruturas fotossintéticas e indicam a tolerância as 

condições adversas (FELLER, 2016).  

Em relação a atividade das enzimas antioxidantes, SOD, APX e CAT, os 

estudos observaram um aumento em sua atividade, constatando que essas enzimas 

desempenham papel fundamental no controle do nível celular de EROs em condições 

de déficit hídrico, além disso, foi observado que com o início da disponibilidade de 

água ocorre uma diminuição na atividade enzimática (ZHANG et al., 2015; 

POURGHAYOUMI et al., 2017; EL YAMANI et al., 2020, VIEIRA et al., 2021; HOU et 

al., 2021).  

Diante disso, observa-se que as espécies adotam comportamentos 

semelhantes, intensificando sua atividade metabólica e nutricional para reduzir os 

efeitos deletérios causados pelas condições adversas, resultantes da sazonalidade 

climática e da variação no gradiente altimétrico. 
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3. MATERIAL E MÉTODOS 

  

3.1 Caracterização da área 

 

O estudo foi realizado na região do Araripe, abrangendo o interior e áreas nas 

adjacências da Área de Proteção Ambiental (APA) da Chapada do Araripe, localizada 

no extremo oeste do estado de Pernambuco, Brasil (Figura 1). 

 

 

Figura 1. Localização geográfica das áreas de estudo inseridas no gradiente 

altimétrico na Chapada do Araripe, Pernambuco, Brasil. 

 

As áreas de estudo foram distribuídas ao longo de um gradiente altimétrico e 

classificadas com base em suas características climáticas e classes de altitude em: (i) 

planalto sedimentar, com altitude superior a 750 m; (ii) encosta, com altitude entre 600 

e 750 m; e (iii) depressão periférica, com altitude de até 600 m, de acordo com Cunha 

et al. (2018). 
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As principais características dos gradientes altimétricos estão dispostas na 

Tabela 1. 

 

Tabela 1. Características climáticas, vegetacionais e atributos do solo em cada 

gradiente altimétrico na Chapada do Araripe, Pernambuco, Brasil. 

 

Características 

Gradiente altimétrico 

Planalto 

sedimentar 
Encosta 

Depressão 

periférica 

Clima ¹ BSh’ BSh’ BSh’ 

Altitude 801 m 670 m 600 m 

Precipitação ² 700 – 800 mm 400 – 500 mm 400 – 500 mm 

Temperatura ¹ 24 a 26º C 24 a 26º C 24 a 26º C 

Domínio ³ FTS 4 FTS FTS 

Fitofisionomia 
Transição carrasco- 

Mata úmida 

Transição Caatinga-

Carrasco 
Caatinga arbórea 

Solo/Classificação 
Latossolo amarelo 

distrófico 5 
Neossolo litólico 5 

Argissolo vermelho-

amarelo 5,6 

pH (H2O) 4,95 4,77 6,00 

Ca+2 (cmolc dm-3) 0,78 0,50 4,22 

Mg+2 (cmolc dm-3) 0,33 0,40 1,07 

K+2 (cmolc dm-3) 0,11 0,15 0,27 

P (mg dm-3) 3,70 4,60 3,50 

Al+3 (cmolc dm-3) 0,20 0,24 0,01 

(H+Al) (cmolc dm-3) 3,44 3,41 1,58 

Na+ (cmolc dm-3) 0,02 0,03 0,03 

SB (cmolc dm-3) 7 1,25 1,08 5,59 

CTC pot. (cmolc dm-3)8 4,69 4,49 7,17 

V (%) 9 26,91 24,46 78,16 

m (%) 10 14,03 18,40 0,23 

C (g kg-1) 5,36 2,52 7,57 

N (g kg-1) 1,18 0,64 1,63 

MO (g kg-1) 11 9,23 4,34 13,05 

¹ ALVARES et al. (2013); ² LOPES (2005); ³ IBGE (2012); 4 Floresta tropical seca; 5 EMBRAPA (2018); 6 REZENDE 

(2017); 7 Soma de bases; 8 Capacidade de troca de cátions potencial; 9 Saturação por bases; 10 Saturação por 

alumínio; 11 Matéria orgânica. 

Fonte: SANTOS, 2019. 

 

Nos gradientes altimétricos, as áreas selecionadas para instalação das 

parcelas apresentavam como principal critério o estado de conservação dos 

fragmentos de florestas nativas. A formação vegetal do Araripe Pernambucano 

apresenta fisionomias florestais distintas, sendo classificada como Caatinga do tipo 
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Savana Estépica, com variações em decorrência dos gradientes altimétricos (IBGE, 

2012). 

O solo dos fragmentos florestais de cada gradiente altimétrico foi caracterizado 

quimicamente, conforme Teixeira et al. (2017). Em cada área, foram sorteadas 10 

parcelas que haviam sido demarcadas para o estudo fitossociológico e coletada três 

amostras simples de 0 – 20 cm de profundidade, para formar uma amostra composta 

(SANTOS, 2019). 

A região apresenta clima do tipo BSh’, quente e seco, segundo a classificação 

de Köppen, caracterizado como clima das estepes quentes de baixa latitude e altitude 

ou clima semiárido quente (ALVARES et al., 2013). Apresenta precipitação baixa e 

irregular, com a estação seca se prologando de 7 a 10 meses. A temperatura média 

varia de 24º C a 26º C, com temperatura de 18º C no mês mais frio e a altitude variando 

entre 400 e 1.100 m (LOPES, 2005). 

 

3.2 Períodos climáticos 

 

Os dados de precipitação pluviométrica e temperatura média mensal histórica 

dos últimos 20 anos (2002 – 2022) foram obtidos por meio da APAC (2023) e INMET 

(2023), conforme as coordenadas geográficas das áreas nos diferentes gradientes 

altimétricos (Figura 2). A partir da média mensal da série histórica foram divididos dois 

períodos, sendo eles: chuvoso (janeiro a abril) e seco (maio a dezembro). 
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Figura 2. Precipitação pluviométrica (mm) anual histórica entre os anos de 2002 e 2022 na Chapada do Araripe, Pernambuco, Brasil 

(A) e precipitação pluviométrica e temperatura média mensal histórica entre os anos de 2002 e 2022 subdividida por gradiente 

altimétrico: planalto sedimentar (B), encosta (C) e depressão periférica (D) e períodos. 
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As coletas ocorreram no período chuvoso em março de 2022 e no período seco 

em julho de 2022 (Figura 3). Nestes meses, os índices pluviométricos foram de 235 

mm e 81 mm, respectivamente, sendo que em 2022, a precipitação pluviométrica na 

Chapada do Araripe totalizou 1.125 mm (APAC, 2023). 

 

 

Figura 3. Precipitação pluviométrica durante o ano de 2022 e indicação do mês de 

coleta das amostras nos períodos chuvoso e seco, respectivamente, na Chapada do 

Araripe, Pernambuco, Brasil. 

 

3.3 Espécies florestais 

 

Com base no levantamento fitossociológico realizado por Santos (2019), foram 

selecionadas quatro espécies que ocorrem nos fragmentos florestais, em todos os 

gradientes altimétricos, com número de indivíduos suficientes para garantir o princípio 

da repetição (Tabela 2). Essas espécies foram selecionadas devido sua ampla 

distribuição e frequência em todos os gradientes altimétricos, assegurando assim uma 

avaliação mais representativa das condições ambientais dos gradientes altimétricos. 
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Tabela 2. Espécies e respectiva família botânica nos gradientes altimétricos e sua 

densidade absoluta nos fragmentos da Chapada do Araripe, Pernambuco, Brasil. 

 

Espécies Família 
PS1 ENC2 DP3 

------ DA4 ------ 

Annona leptopetala (R. E. Fr.) H. Rainer Annonaceae 22 16 58 

Combretum glaucocarpum Mart Combretaceae 58 304 10 

Bauhinia subclavata Benth Fabaceae 12 18 34 

Guapira opposita (Vell.) Reitz Nyctaginaceae 50 10 40 

1Planalto sedimentar; 2Encosta; 3Depressão periférica; 4Densidade absoluta (ind ha-1). 
Fonte: Santos (2019). 

 

3.3.1 Caracterização das espécies florestais 

 

• Annona leptopetala (Annonaceae) 

 

Endêmica do Brasil, conhecida popularmente como Bananinha, é uma espécie 

arbórea, lenhosa, caducifólia e com alta densidade da madeira (RAMOS et al., 2022). 

Sua altura varia de 2 a 9 metros e apresenta folhas elípticas a ovais, densamente 

recobertas por pilosidade na face inferior. Possui flores vermelhas e frutos 

apocárpicos amarelos, laranja ou vermelhos, com floração e frutificação ocorrendo de 

novembro a abril (CNCFlora, 2012). O desenvolvimento vegetativo e reprodutivo da 

espécie está correlacionado a disponibilidade hídrica do ambiente (LIMA et al., 2012). 

 

• Combretum glaucocarpum (Combretaceae) 

 

Conhecida popularmente como Sipaúba, é uma espécie arbórea ou arbustiva, 

nativa, com altura que varia entre 3,5 a 20 metros. Suas folhas são opostas, 

pecioladas, sem glândulas nectaríferas, cartácea a coriácea, elíptica a largamente 

elíptica, ápice acuminado ou agudo, base arredondada ou cuneada. As flores são 

diminutas alaranjadas e frutos elípticos a largamente elípticos (LOIOLA et al., 2009; 

SOARES NETO; CORDEIRO; LOIOLA, 2014). 
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• Bauhinia subclavata (Fabaceae) 

 

Endêmica do Brasil, conhecida popularmente como Mororó, é uma espécie 

nativa, de porte arbustivo, com altura variável, mas que dificilmente ultrapassa os 3 

metros. Suas folhas são orbiculares longas e largas, discretamente lobadas e 

divergentes entre si (AMORIM et al., 2016). O mororó apresenta também flores com 

pétalas brancas, ocorrendo de fevereiro a abril e frutos do tipo legume deiscente com 

ocorrência de abril a setembro (VAZ; TOZZI, 2003).  

 

• Guapira opposita (Nyctaginaceae) 

 

Conhecida popularmente como Pau-piranha, é uma espécie arbórea ou 

arbustiva, nativa, perenifólia, com madeira de baixa densidade. Sua altura varia entre 

1 e 25 metros e as folhas apresentam variação em tamanho e forma, sendo opostas, 

pecioladas, oblongas, agudas, glabérrimas e subcoriáceas. Essa espécie apresenta 

plasticidade ambiental, podendo ser encontrado indivíduos heliófitos até ciófitos, 

seletiva higrófita (LORENZI, 2022).  

 

3.4 Amostragem das folhas das espécies florestais 

 

As coletas das folhas das quatro espécies florestais ocorreram nos meses de 

março e julho de 2022, correspondendo ao período chuvoso e período seco, 

respectivamente (Figura 3). 

A amostragem foi realizada, aleatoriamente, coletando-se folhas da parte 

intermediária da copa das árvores nos quatro pontos cardeais em cada um dos 

indivíduos das espécies nos três diferentes gradientes altimétricos. Foram 

selecionados cinco indivíduos adultos e sadios de cada espécie que apresentaram 

CAP ≥ 10 cm, totalizando 20 indivíduos por gradiente altimétrico. As amostras de 

folhas nos quatro pontos cardeais representaram as amostras simples, que foram 

homogeneizadas para formar uma amostra composta por indivíduo. O critério de 

escolha dos indivíduos foi a semelhança do porte, desenvolvimento vegetativo e o 

estado fitossanitário das espécies amostradas. 

O material foliar coletado para as avaliações fisiológicas, bioquímicas e 

enzimáticas foi envolto em papel alumínio, identificado e colocado em caixa de isopor, 
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sendo refrigerado com uma espessa camada de gelo. Posteriormente, o material foi 

acondicionado em ultrafreezer a - 80º C até a realização das análises fisiológicas, 

bioquímicas e enzimáticas. Em alguns casos, foi necessário utilizar plástico filme, 

dependendo da análise fisiológica. 

O material foliar coletado para avaliação nutricional foi acondicionado em sacos 

de papel, identificado e seco em estufa de ventilação forçada de ar à 65º C até atingir 

peso constante. Em seguida, o material foi triturado em moinho Willey, 

homogeneizado e armazenado até a realização das análises nutricionais. 

 

3.5 Análises nutricionais 

 

3.5.1 Composição química foliar  

 

Para a determinação da composição química foliar foram avaliados os 

nutrientes N, K, Ca, Mg, Cu, Fe, Mn e Zn. A extração de N foi realizada por digestão 

sulfúrica e a determinação ocorreu por destilação e titulação conforme o método de 

Kjeldahl (EMBRAPA, 2009) e os demais nutrientes foram extraídos com solução de 

HCl 1 mol L-1. O K foi determinado por fotometria de chama e Ca, Mg, Cu, Fe, Mn e 

Zn por espectrofotometria de absorção atômica (EMBRAPA, 2009). O P não foi 

avaliado por não ter sido possível ler o elemento químico no colorímetro, devido o não 

desenvolvimento da coloração azulada, típica da determinação de P. Os resultados 

de N, K, Ca e Mg foram expressos em g kg-1 e os de Cu, Fe, Mn e Zn expressos em 

mg kg-1. 

 

3.5.2 Estimativa da biomassa foliar, estoque de nutrientes e eficiência 

nutricional  

 

A biomassa de folhas foi estimada para cada espécie com base na média do 

diâmetro à altura do peito (DAP) de todos os indivíduos das espécies selecionadas 

nos gradientes altimétricos, utilizando as equações de Silva; Sampaio (2008) (Tabela 

3). 

 



   45 

Tabela 3. Biomassa foliar das espécies florestais e total nos gradientes altimétricos 

na Chapada do Araripe, Pernambuco, Brasil. 

 

Espécies 
DA¹ Htmédia ² DAPmédio ³ Biomassa foliar 

(ind. ha-1) (m) (cm) (kg ind.-1) (kg ha-1) 

 Planalto sedimentar 

Guapira opposita 50 9,0 10,0 2,61 130,32 

Bauhinia subclavata 12 5,0 4,0 3,26 39,18 

Combretum glaucocarpum  58 10,0 11,0 3,03 175,79 

Annona leptopetala  22 5,0 5,0 5,16 113,53 

Total  458,82 

 Encosta 

Guapira opposita 10 5,4 7,0 10,29 102,91 

Bauhinia subclavata 18 5,7 4,0 3,26 58,77 

Combretum glaucocarpum  304 6,8 5,0 0,87 264,50 

Annona leptopetala  16 5,5 4,0 3,26 52,24 

Total  478,42 

 Depressão periférica 

Guapira opposita 40 6,7 7,0 1,48 59,28 

Bauhinia subclavata 34 5,5 4,0 3,26 111,01 

Combretum glaucocarpum  10 6,3 4,0 3,26 32,65 

Annona leptopetala  58 6,1 6,0 7,50 435,07 

Total  638,01 
1Densidade absoluta; 2Altura média; ³Diâmetro à altura do peito médio da espécie. 
Fonte: Santos (2019). 

 

As espécies que apresentaram Htmédia ≤ 6,6 m foram consideradas espécies de 

menor porte, sendo utilizada a seguinte equação para estimar sua biomassa: 

 

B̂  = 0,1900 x DAP2,0515       (1) 

 

Em que: B̂ é a biomassa aérea (kg ind.-1); DAP é o diâmetro à altura do peito médio 

(cm). 

 

Espécies com Htmédia > 6,6 m foram consideradas como espécies de maior 

porte, sendo utilizada a seguinte equação para estimar sua biomassa. 

 

B̂  = 0,0681 x DAP1,5829     (2) 
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Em que: B̂ é a biomassa aérea (kg ind.-1); DAP é o diâmetro à altura do peito médio 

(cm). 

 

A quantificação da biomassa foliar por área das espécies foi obtida pela 

seguinte equação: 

 

BA = B̂ x DA         (3) 

 

Em que: BA é a biomassa por área (kg ha-1); B̂ é a biomassa aérea da espécie (kg 

ind.-1); DA é a densidade absoluta da espécie (ind. ha-1). 

 

O estoque dos nutrientes N, K, Ca, Mg, Cu, Fe, Mn e Zn foi obtido pela 

multiplicação do teor do nutriente pela da biomassa estimada de folhas. A eficiência 

nutricional foi calculada pela razão entre a biomassa estimada de folhas e o estoque 

do nutriente armazenado nessa biomassa (ESPIG et al., 2008). O estoque dos 

nutrientes foi expresso em kg ha-1 (N, K, Ca e Mg) ou g ha-1 (Cu, Fe, Mn e Zn). A 

eficiência nutricional foi expressa em kg kg-1 (N, K, Ca e Mg) ou kg g-1 (Cu, Fe, Mn e 

Zn). 

 

3.6 Análises fisiológicas  

 

3.6.1 Pigmentos fotossintéticos  

 

Os teores dos pigmentos fotossintéticos (clorofila A, B e carotenoides) foram 

determinados utilizando 0,1 g de matéria fresca de folhas, que foram maceradas em 

nitrogênio líquido e adicionado 10 ml de etanol a 95%. As amostras após tratadas 

foram armazenadas sob refrigeração na ausência de luz por 48 horas.  

A leitura foi realizada em espectrofotômetro nos comprimentos de onda de 664, 

649 e 470 nm para as clorofilas A, B e carotenoides, respectivamente (ARNON, 1949), 

sendo os seus teres calculados segundo Lichtenthaler; Buschmann (2001), conforme 

as seguintes equações:  

 
Clorofila A = 13,36 ×  𝐴664 − 5,19 ×  𝐴649       (4) 

Clorofila B = 27,43 ×  𝐴649 − 8,12 ×  𝐴664       (5) 
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Carotenoides = 1000 ×  A470 − 2,13 × (Clorofila A) − 97,64 × 
(Clorofila B)

209
      (6) 

 
Em que: A é a absorbância no comprimento de onda recomendado para cada 

pigmento fotossintético, sendo os resultados dos teores de clorofila A, B e 

carotenoides expressos em mg g-1 de matéria fresca. 

 

3.6.2 Relações hídricas  

 

As relações hídricas avaliadas foram o teor relativo de água (TRA) e o potencial 

hídrico foliar (Ψf). Para a avaliação do TRA as folhas coletadas foram envoltas em 

plástico filme, congeladas e armazenadas em caixa de isopor. Dessas folhas foram 

retiradas amostras de 1 cm2 do limbo foliar, sem a nervura central. Essas amostras, 

inicialmente, foram pesadas para obtenção do peso da matéria fresca e, 

posteriormente, colocadas em placas de petri com papel filtro, umedecidas com água 

destilada e armazenadas em geladeira por 24 horas, para saturação das células. 

Então, foram pesadas, novamente, para obtenção da massa túrgida, levadas para 

secar em estufa por 48 horas a 70º C, quando foram novamente pesadas para 

obtenção da massa seca. 

O TRA foi calculado utilizando a metodologia de Weatherley (1950), conforme 

a seguinte equação: 

 

TRA =
PF−PS

PT−PS
 × 100    (7) 

 

Em que: TRA é o teor relativo de água (%); PF é o peso da matéria fresca (g); PS é o 

peso da matéria seca (g); PT é o peso da massa turgida (g). 

 

O potencial hídrico foliar (Ψf) foi mensurado nas folhas coletadas no período 

seco.  O ano de 2022 apresentou uma precipitação atípica no mês de julho (Figura 3), 

possibilitando investigar como os eventos chuvosos durante o período seco 

influenciam na resposta hídrica das plantas.    

As folhas foram coletadas nas primeiras horas do dia, entre 6 e 7 h da manhã, 

envoltas em plástico filme o mais rápido possível, refrigeradas e acondicionadas em 

caixa de isopor, sendo cobertas com uma longa camada de gelo para posterior 
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determinação em laboratório, utilizando a câmara de pressão de Scholander 

(SCHOLANDER et al., 1965).  

 

3.7 Análise bioquímicas  

  

3.7.1 Proteínas solúveis 

 

Para determinação das proteínas solúveis foi utilizada 0,2 g de matéria fresca 

das folhas, que foram maceradas em N2 líquido. Em seguida, foi adicionado 20% de 

Polivinilpolipirrolidona (PVPP). O material foi homogeneizado em 2 ml de um tampão 

de fosfato de potássio 100 mM (pH 7,5), 1 mM de EDTA e 3 mM de Dithiothreitol (DTT) 

(AZEVEDO et al., 1998). Por fim, o material foi centrifugado a 10.000 rpm por 30 

minutos a 4º C. O sobrenadante foi separado em alíquotas e armazenado a -20º C. 

A concentração das proteínas solúveis foi determinada conforme metodologia 

de Bradford (1976), utilizando o BSA (Bovine Serum Albumin) como padrão. A reação 

continha 40 μl do extrato vegetal e 2 ml do reagente de Bradford, que foi incubado a 

temperatura ambiente por 5 minutos. A leitura foi realizada em espectrofotômetro a 

595 nm e os resultados expressos em mg g-1 de matéria fresca. 

 

3.7.2 Carboidratos solúveis totais 

 

Os carboidratos solúveis totais foram determinados pelo método da antrona 

(YEMM; WILLIS, 1954; BEZERRA NETO; BARRETO, 2004). A extração foi realizada 

utilizando-se 0,05 g de material foliar, que foi macerado em N2 líquido, adicionado 6,25 

ml de etanol a 80%, sendo o extrato filtrado em tecido de náilon. Em tubos de ensaio 

foram adicionados 200 μl do extrato vegetal e 2 ml do reagente de antrona, sendo 

fechados e submetidos à agitação. As amostras foram mantidas em banho-maria a 

100º C por 10 minutos, depois resfriadas em banho de gelo por 5 minutos. A leitura 

foi realizada em espectrofotômetro a 620 nm e os resultados expressos em mg g-1 de 

matéria fresca. 
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3.7.3 Aminoácidos livres totais 

 

Os aminoácidos livres totais foram determinados pelo método da ninidrina 

(NELSON; COX, 2002; BEZERRA NETO; BARRETO, 2004). A extração foi realizada 

utilizando-se 0,1 g de material foliar, que foi macerado em N2 líquido e adicionado 5,0 

ml de etanol a 80% e posteriormente filtrado em tecido de náilon. Em tubo de ensaio 

foram adicionados 50 μl do extrato vegetal + 450 μl de etanol 80% e adicionados 0,5 

ml do tampão citrato 200 mM + 1,2 ml do reagente revelador (ninidrina + KCN) + 1,0 

ml do padrão de leucina, submetidos à agitação e colocados em banho-maria a 100º 

C por 15 minutos. As amostras foram refrigeradas em banho de gelo por 5 minutos, 

seguido da adição de 3,0 mL de etanol a 60%. A leitura foi realizada em 

espectrofotômetro a 570 nm e os resultados expressos em mg g-1 de matéria fresca. 

 

3.7.4 Prolina livre 

 

A concentração de prolina livre foi determinada pelo método da ninidrina ácida 

(BATES; WALDREN; TEARE, 1973). A extração foi realizada utilizando-se 0,04 g de 

material foliar, que foi macerado em N2 líquido e adicionado 2 ml de ácido 

sulfosalicílico a 3%. Em seguida, o material foi centrifugado por 10 minutos a 2.000 g. 

A leitura foi realizada em espectrofotômetro a 520 nm e as concentrações expressas 

em mg g-1 de matéria fresca. 

 

3.7.5 Peróxido de hidrogênio e peroxidação lipídica 

 

Para a extração do peróxido de hidrogênio (H2O2) e peroxidação lipídica 

utilizou-se 0,2 g de material foliar, que foi macerado em N2 líquido e homogeneizado 

em 2 ml de ácido tricloroacético (TCA) a 0,1%, submetendo-o a centrifugação a 10.000 

rpm por 5 minutos, a 4º C. 

O H2O2 foi quantificado conforme Alexieva et al. (2001), utilizando-se 200 μl do 

extrato vegetal, em que foram adicionados 200 μl do tampão de fosfato de potássio 

100 mM (pH 7,5) e 800 μl de iodeto de potássio 1 M. As amostras foram 

acondicionadas em gelo e no escuro durante uma hora. Após esse período, foram 

retiradas do gelo e mantidas em temperatura ambiente para estabilização da reação. 
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A leitura foi realizada em espectrofotômetro a 390 nm e os resultados expressos em 

μmol de H2O2 g-1 de matéria fresca. 

A peroxidação lipídica foi quantificada pelo conteúdo de malondialdeído (MDA), 

cuja análise foi realizada conforme Heath; Packer (1968), em que foi utilizado 250 μl 

do extrato vegetal e 1,0 ml de solução contendo ácido tricloroacético (TCA) a 20% e 

ácido tiobarbitúrico (TBA) a 0,5%. As amostras foram mantidas em banho-maria por 

30 minutos a 95º C, depois resfriadas em banho de gelo por 10 minutos e, por fim, 

centrifugadas, novamente, a 10.000 rpm por 10 minutos. A leitura foi realizada em 

espectrofotômetro a 535 nm e 600 nm e os resultados expressos em nmol de MDA g-

1 de matéria fresca. 

 

3.7.6 Nitrato  

 

O Nitrato foi determinado pelo método do ácido salicílico (CATALDO, et al. 

1975; BEZERRA NETO; BARRETO, 2004). A extração foi realizada utilizando-se 0,1 

g de material foliar, que foi macerado em N2 líquido e adicionado 5,0 ml de etanol a 

80%, seguido da filtração em tecido de náilon. Em tubo de ensaio, foram adicionados 

50 μl do extrato vegetal e 0,5 mL do reagente revelador (AS-H2SO4) e deixados em 

repouso por 20 minutos em temperatura ambiente. Em seguida, foi adicionado 

lentamente 10 mL de NaOH 4 M e vortexado para obtenção de uma mistura 

homogênea de coloração amarela. A leitura foi realizada em espectrofotômetro a 410 

nm e os resultados expressos em mg g-1 de matéria fresca. 

 

3.8 Análises enzimáticas 

 

A extração para as análises enzimáticas foi realizada utilizando-se 0,2 g de 

matéria fresca das folhas, que foram maceradas em N2 líquido, seguida da adição de 

20% de Polivinilpolipirrolidona (PVPP). O material foi homogeneizado em 2 ml de 

tampão de fosfato de potássio 100 mM (pH 7,5), 1 mM de EDTA e 3 mM de 

Dithiothreitol (DTT) (AZEVEDO et al., 1998). Em seguida, o material foi centrifugado 

a 10.000 rpm por 30 minutos a 4º C, com o sobrenadante separado em alíquotas e 

armazenado a -20º C até a determinação da atividade enzimática. 
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3.8.1 Atividade da catalase (CAT) 

 

A atividade da catalase (CAT, EC: 1.11.1.6) foi determinada pela metodologia 

de Havir; McHale (1987), com modificações, segundo Azevedo et al. (1998). Em 

solução contendo 1,390 ml do tampão de fosfato de potássio 100 mM (pH 7,5) foi 

adicionado 50 μl do extrato vegetal + 60 μl de peróxido de hidrogênio (H2O2) a 1 mM. 

A atividade enzimática foi determinada pela decomposição do H2O2 em 60 segundos, 

monitorada em espectrofotômetro a 240 nm, sob temperatura de 25º C. Os resultados 

foram calculados baseando-se no coeficiente de extinção molar de 39,4 mM cm-1 e 

expressos em μmol mg-1 de proteína min-1, considerando que uma unidade de CAT 

oxida 1 μmol de H2O2 por mg de proteína durante um minuto. 

 

3.8.2 Atividade da ascorbato peroxidase (APX) 

 

A atividade do ascorbato peroxidase (APX; EC: 1.11.1.1) foi determinada 

conforme metodologia de Nakano; Asada (1981). Em solução contendo 1,335 ml de 

tampão de fosfato de potássio 50 mM (pH 6,0) foi adicionado EDTA 1 mM + 75 μl do 

extrato vegetal + 75 μl de ascorbato 10 mM + 15 μl de peróxido de hidrogênio (H2O2) 

a 100 mM. A atividade do APX foi determinada pela oxidação do ascorbato durante 

60 segundos, monitorada em espectrofotômetro no comprimento de onda de 290 nm 

a 30º C. A determinação da atividade enzimática foi calculada com base no coeficiente 

de extinção molar de 2,8 mM cm-1 e os resultados foram expressos em μmol mg-1 de 

proteína min-1, considerando que uma unidade de APX é capaz de oxidar 1 μmol de 

ascorbato em um minuto. 

 

3.8.3 Atividade da superóxido dismutase (SOD) 

 

A atividade do superóxido dismutase (SOD; EC: 1.15.1.1) foi determinada 

conforme metodologia de Giannopolitis; Ries (1977), com modificações. Esse método 

determina a inibição da redução do Nitroblue tetrazolium (NBT) pelo extrato 

enzimático, evitando a formação do cromóforo formazana. Em solução contendo 

1,765 ml de tampão de fosfato de sódio 85 mM (pH 7,8) foi adicionado 225 μl de NBT 

+ 75 mM + 780 μl de metionina + 13 mM + 30 μl de EDTA 0,1 mM + 150 μl de 

riboflavina 5 μM + 50 μl do extrato vegetal. A solução foi colocada em tubos de vidro 
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e irradiada com luz branca, por meio de lâmpada fluorescente de 15 W, durante 5 

minutos. Após o período de exposição, foi realizado a leitura em espectrofotômetro a 

560 nm. Os resultados foram expressos em USOD mg-1 de proteína, considerando 

que uma unidade de SOD é definida como a quantidade de enzima que inibe em 50% 

a formação de formazana por grama de proteína. 

 

3.9 Análise estatística 

 

Os dados obtidos foram submetidos ao teste de normalidade de Shapiro-Wilk 

(SHAPIRO; WILK, 1965) e homocedasticidade de Cochran (COCHRAN, 1941). 

Depois de testada a normalidade e homocedasticidade, os dados foram submetidos à 

análise de variância (ANOVA), utilizando-se o teste F ao nível de 5% de probabilidade. 

Ao serem observadas significâncias entre os efeitos principais e/ou interações, 

realizou-se a comparação de médias pelo teste de Scott-Knott a 5% de probabilidade. 

Quando os coeficientes de variação (CV) apresentaram valores superiores a 30, foi 

realizada a transformação dos dados (√𝑥 + 1). Os fatores principais estudados foram 

as espécies e os gradientes altimétricos em cada período do ano. Assim, foi possível 

avaliar o comportamento de cada espécie nos diferentes gradientes altimétricos, 

considerando separadamente o período seco e o período úmido. 

Adicionalmente, foi realizada a análise de correlação de Pearson (p ≤ 0,05), 

com o objetivo de verificar possíveis correlações entre as variáveis. Por fim, os dados 

foram submetidos a análise de estatística multivariada, especificamente a análise de 

componentes principais (PCA), com o objetivo de verificar possíveis agrupamentos de 

espécies e definir as mais importantes variáveis no metabolismo vegetal, nos 

diferentes períodos e gradientes altimétricos. 

As análises foram realizadas com auxílio dos softwares SISVAR versão 5.6 e 

R versão 4.1.1 (FERREIRA, 2014; R CORE TEAM, 2021). 
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4. RESULTADOS E DISCUSSÃO 

 
4.1 Características nutricionais das espécies florestais nos gradientes 

altimétricos 

 

4.1.1 Teor dos nutrientes nas espécies florestais 

 

A análise de variância (ANOVA) para os teores dos nutrientes N, K, Ca, Mg, 

Cu, Fe, Mn e ZN das espécies florestais nos gradientes altimétricos em dois períodos 

climáticos mostrou um efeito significativo da interação entre espécie e gradiente para 

todos os nutrientes no período chuvoso. Entretanto, no período seco apenas o teor de 

Cu não apresentou efeito significativo da interação, ou seja, o comportamento das 

espécies foi o mesmo independente do gradiente altimétrico (Tabela 4). 

 

Tabela 4. Valores de F da análise da variância (ANOVA) e coeficiente de variação dos 

dados dos teores de N, K, Ca, Mg, Cu, Fe, Mn e Zn das espécies florestais e 

gradientes altimétricos nos períodos chuvoso e seco na Chapada do Araripe, 

Pernambuco, Brasil. 

 

Período chuvoso 

FV N K Ca Mg Cu Fe Mn Zn 

G¹ 15,12*** 123,55*** 204,75*** 73,04*** 295,33*** 50,82*** 1.363,51*** 90,29*** 

E² 172,13*** 46,33*** 277,57*** 314,47*** 124,54*** 33,74*** 37,10*** 36,40*** 

E x G 27,39*** 150,56*** 82,58*** 63,11*** 9,55*** 51,25*** 83,87*** 67,55*** 

CV³ (%) 4,45 2,68 3,11 3,81 3,40 3,06 6,65 3,75 

Período seco 

FV N K Ca Mg Cu Fe Mn Zn 

G 1,92ns 42,44*** 26,29*** 9,85*** 28,60*** 19,85*** 503,57*** 7,93*** 

E 11,21*** 22,67*** 39,91*** 40,30*** 16,43*** 11,12*** 23,39*** 4,27*** 

E x G 7,67*** 22,98*** 6,44*** 10,65*** 2,06ns 7,26*** 29,36*** 14,48*** 

CV (%) 13,37 6,61 7,82 9,84 7,54 7,06 10,75 15,29 

¹Gradiente altimétrico; ²Espécie florestal; ³Coeficiente de variação.  
*** significativo a 0,1% de probabilidade. ns não significativo. 

 

Os teores dos macronutrientes nas espécies florestais mostraram variações, 

conforme os períodos climáticos, sendo que, no período chuvoso, a ordem 

decrescente dos teores dos macronutrientes foi N > K > Ca > Mg, em todos os 

gradientes altimétricos (Figuras 4A, 4C, 4E e 4G). No entanto, no período seco, a 
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ordem decrescente observada foi N > Ca > K > Mg, em todos os gradientes 

altimétricos (Figuras 4B, 4D, 4F e 4H). 

 

 

Figura 4. Teor de N, K, Ca e Mg das espécies florestais em diferentes gradientes 

altimétricos no período chuvoso (A, C, E e G) e período seco (B, D, F e H) na Chapada 

do Araripe, Pernambuco, Brasil. Médias representadas por letras maiúsculas ou 

minúsculas iguais não diferem entre si pelo teste de Scott-Knott a 5% de 

probabilidade. Letras maiúsculas comparam o teor dos nutrientes da espécie entre os 

gradientes altimétricos e letras minúsculas comparam o teor dos nutrientes das 

espécies dentro de cada gradiente altimétrico. 
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O N foi o macronutriente com maior teor entre as espécies analisadas nos 

gradientes altimétricos e períodos climáticos (Figuras 4A e 4B). No período chuvoso, 

observou-se que a G. opposita apresentou maior teor de N em todos os gradientes 

altimétricos (Figura 4A). No período seco, G. opposita destacou-se no planalto 

sedimentar e encosta, enquanto na depressão periférica as espécies apresentaram o 

mesmo comportamento (Figura 4B). 

G. opposita foi a espécie com os maiores teores de N nos gradientes 

altimétricos em ambos os períodos climáticos, exceto na depressão periférica durante 

o período seco, onde não houve diferença no teor de N entre as espécies (Figura 4A 

e 4B). Apesar da capacidade das espécies da família Fabaceae em fixar N2 da 

atmosfera, a B. subclavata não apresentou os maiores teores de N em nenhum dos 

gradientes altimétricos nos diferentes períodos climáticos, exceto no período seco na 

depressão periférica, sugerindo que essa espécie pode não ter sido muito eficaz na 

fixação de N2 da atmosfera, não influenciando seu teor de N. 

Quanto ao K, as espécies demonstraram comportamento semelhante entre os 

gradientes altimétricos nos dois períodos climáticos (Figura 4C e 4D). No período 

chuvoso, G. opposita e C. glaucocarpum apresentaram o maior teor de K no planalto 

sedimentar, enquanto B. subclavata e A. leptopetala se destacaram na encosta. A B. 

subclavata se sobressaiu na depressão periférica (Figura 4C). No período seco, G. 

opposita manteve-se em destaque no planalto sedimentar e na depressão periférica, 

e a A. leptopetala se destacou na encosta (Figura 4D).  

Os teores de Ca variaram entre as espécies nos gradientes altimétricos, mas 

mantiveram um padrão semelhante nos dois períodos climáticos (Figura 4E e 4F). 

Durante o período chuvoso, A. leptopetala apresentou maior teor de Ca no planalto 

sedimentar, enquanto G. opposita se destacou na encosta e depressão periférica 

(Figura 4E). No período seco, G. opposita e A. leptopetala destacaram-se na encosta, 

com G. opposita também se destacando na depressão periférica, enquanto C. 

glaucocarpum apresentou o menor teor de Ca no planalto sedimentar (Figura 4F). 

O Mg foi o macronutriente com os menores teores em todos os gradientes 

altimétricos nos dois períodos climáticos (Figura 4G e 4H). No período chuvoso, G. 

opposita apresentou os maiores teores de Mg em todos os gradientes altimétricos, 

exceto no planalto sedimentar, onde C. glaucocarpum também apresentou um teor 

elevado de Mg (Figura 4G). No período seco, G. opposita continuou se destacando 

no planalto sedimentar com 4,44 g kg-1, juntamente com a C. glaucocarpum com 3,22 
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g kg-1. Na encosta, G. opposita destacou-se com 7,96 g kg-1, enquanto A. leptopetala 

apresentou maior teor na depressão periférica, com 7,96 g kg-1 (Figura 4H). 

Os teores de N e K nas espécies na encosta nos períodos chuvoso e seco 

sugerem que esses nutrientes foram absorvidos de forma conjunta, indicando um 

possível agrupamento na absorção (Figura 4A, 4B, 4C e 4D). Pode-se inferir que as 

espécies possuem estratégias semelhantes para a absorção desses nutrientes nesse 

gradiente altimétrico, independentemente do período climático. No entanto, o teor de 

Ca e Mg na encosta ocorreu de maneira distinta entre as espécies, com a G. opposita 

destacando-se como a que apresentou a maior absorção desses nutrientes em ambos 

os períodos (Figura 4E, 4F, 4G e 4H). 

Na depressão periférica, as espécies apresentaram comportamento distinto em 

relação ao teor dos macronutrientes, sendo que no período chuvoso, a G. opposita 

absorveu N, Ca e Mg em maiores quantidades, enquanto a B. subclavata apresentou 

maior absorção de K (Figura 4A, 4C, 4E e 4G). No período seco, o Ca e K foram 

absorvidos em maior quantidade pela G. opposita; o N pela B. subclavata e C. 

glaucocarpum, enquanto o Mg pela A. leptopetala (Figura 4B, 4D, 4F e 4H). Entre os 

gradientes altimétricos, a depressão periférica apresentou os maiores teores desses 

nutrientes no solo (Tabela 1), indicando que as espécies possuem diferentes 

capacidades de absorção de nutrientes. 

Dentre os macronutrientes, o N apresentou maior teor em todos os gradientes 

altimétricos, o qual pode estar relacionado à localização dos fragmentos florestais na 

Chapada do Araripe, onde a precipitação pluviométrica é maior em comparação com 

outras áreas de Caatinga, resultando em uma maior disponibilidade de N para as 

plantas (RAULINO et al., 2020). O aumento do índice pluviométrico intensifica a 

decomposição da matéria orgânica, aumentando a disponibilidade de N no solo 

(SILVA et al., 2018). 

Os teores de micronutrientes nas espécies florestais não apresentaram 

variações nos gradientes altimétricos ao longo dos períodos climáticos, mantendo a 

ordem decrescente Mn > Fe > Zn > Cu, tanto no período chuvoso quanto no seco, em 

todos os gradientes altimétricos (Figura 5). 
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Figura 5. Teor de Cu, Fe, Mn e Zn das espécies florestais em diferentes gradientes 

altimétricos no período chuvoso (A, C, E e G) e período seco (B, D, F e H) na Chapada 

do Araripe, Pernambuco, Brasil. Médias representadas por letras maiúsculas ou 

minúsculas iguais não diferem entre si pelo teste de Scott-Knott a 5% de 

probabilidade. Letras maiúsculas comparam o teor dos nutrientes da espécie entre os 

gradientes altimétricos e letras minúsculas comparam o teor dos nutrientes das 

espécies dentro de cada gradiente altimétrico. 
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Entre os micronutrientes, o Cu apresentou os menores teores em todos os 

gradientes altimétricos nos dois períodos climáticos (Figura 5A e 5B). No período 

chuvoso, observou-se um efeito significativo entre as espécies nos gradientes 

altimétricos, com teores médios de 8,46 mg kg-1 no planalto sedimentar, 13,60 mg kg-

1 na encosta e 7,15 mg kg-1 na depressão periférica (Figura 5A). G. opposita destacou-

se como a espécie com os maiores teores de Cu em todos os gradientes altimétricos 

no período chuvoso (Figura 5A). Em contrapartida, no período seco, não foram 

observadas diferenças estatísticas, no entanto, as espécies apresentaram 

comportamentos semelhantes na encosta e na depressão periférica (Figura 5B).  

Em relação ao Fe, as espécies demonstraram comportamento semelhante 

entre os gradientes altimétricos nos dois períodos climáticos (Figura 5C e 5D). No 

período chuvoso, G. opposita e B. subclavata apresentaram os maiores teores de Fe 

no planalto sedimentar e na depressão periférica, enquanto G. opposita e C. 

glaucocarpum na encosta (Figura 5C). No período seco, B. subclavata manteve o 

maior teor de Fe no planalto sedimentar, B. subclavata e C. glaucocarpum 

destacaram-se na encosta, enquanto na depressão periférica, as espécies se 

comportaram de forma semelhante (Figura 5D). A. leptopetala não se destacou quanto 

ao teor de Fe em nenhum dos gradientes altimétricos, nos dois períodos climáticos 

(Figura 5C e 5D). 

O Mn foi o micronutriente com os maiores teores e a maior variação entre as 

espécies, independente do gradiente altimétrico ou do período climático (Figura 5E e 

5F). No período chuvoso, houve uma intensa variação no teor de Mn, com G. opposita 

e B. subclavata se destacando no planalto sedimentar, com 382,56 e 335,82 mg kg-1, 

respectivamente. Na encosta destacaram-se C. glaucocarpum com 1.020,84 mg kg-1 

e A. leptopetala com 977,21 mg kg-1. Na depressão periférica, G. opposita destacou-

se com 229,51 mg kg-1 (Figura 5E). No período seco, também ocorreu grande variação 

nos teores de Mn, com G. opposita apresentando os maiores teores no planalto 

sedimentar e depressão periférica, com 464,34 mg kg-1 e 216,74 mg kg-1, 

respectivamente, enquanto C. glaucocarpum se destacou na encosta com 1.101,78 

mg kg-1 (Figura 5F). 

Além disso, foi na encosta que todas as espécies apresentaram os maiores 

teores de Cu no período chuvoso e de Mn em ambos os períodos climáticos (Figura 

5A, 5E e 5F). Esse aumento nos teores de Cu e Mn observado nas espécies na 

encosta pode ser influenciado pelas condições edafoclimáticas desse gradiente 
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altimétrico, sugerindo que as espécies nesse ambiente têm uma maior capacidade de 

acumular esses nutrientes em suas folhas, principalmente G. opposita para Cu e C. 

glaucocarpum e A. leptopetala para Mn. 

Os teores de Zn mostraram o mesmo comportamento entre as espécies nos 

gradientes altimétricos, independente do período climático (Figura 5G e 5H). No 

período chuvoso, G. opposita destacou-se no planalto sedimentar com 28,32 mg kg-1, 

enquanto A. leptopetala na encosta com 47,69 mg kg-1 e, na depressão periférica se 

destacaram G. opposita e B. subclavata com 26,14 mg kg-1 e 26,59 mg kg-1, 

respectivamente (Figura 5G). No período seco, houve um aumento significativo no 

teor de Zn para a G. opposita e C. glaucocarpum no planalto sedimentar, com 40,83 

mg kg-1 e 31,08 mg kg-1, respectivamente. A. leptopetala apresentou um teor de 82,20 

mg kg-1 na encosta, enquanto, na depressão periférica, as espécies não diferiram 

entre si, apresentando o mesmo comportamento (Figura 5H). 

Para alguns nutrientes, independentemente do gradiente altimétrico ou do 

período climático, apenas uma espécie apresentou teores elevados em comparação 

com as demais. Segundo D’Andrea et al. (2020), esse padrão favorece a coexistência 

de diferentes espécies no mesmo ambiente por meio do particionamento de nichos, 

já que essas espécies possuem diferentes necessidades nutricionais nos diferentes 

períodos do ano. 

Os teores dos micronutrientes nos gradientes altimétricos seguiram a ordem: 

encosta > planalto sedimentar > depressão periférica, tanto no período chuvoso 

quanto no período seco. O pH do solo na encosta e no planalto sedimentar, onde as 

espécies estão estabelecidas, é ácido (Tabela 1), e é nos solos ácidos que ocorre 

maior disponibilidade de micronutrientes catiônicos para as plantas (ALLOWAY, 

2013). 

G. opposita foi a espécie que apresentou os maiores teores nutricionais ao 

longo dos períodos climáticos nos gradientes altimétricos (Figuras 4 e 5). A maior 

absorção de nutrientes observada nessa espécie pode estar relacionada a estratégias 

de absorção que a espécie desenvolveu quando comparada com as demais, mesmo 

sob as mesmas condições edafoclimáticas. Outro aspecto importante é que essa 

espécie apresentou menor biomassa por individuo, exceto na encosta, podendo ter 

ocorrido efeito de concentração (Tabela 3). Por exemplo, a absorção de Cu pode não 

ter variado entre as espécies, mas, como não houve uma maior produção de biomassa 

na G. opposita, o Cu se concentrou, elevando seus teores na biomassa (Figura 5A). 
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Assim, percebe-se que as espécies florestais apresentam comportamento 

distintos dependendo do gradiente altimétrico ou do período climático em que se 

encontram. Isso pode ser observado na variação intraespecífica e interespecífica nos 

teores nutricionais, demostrando que as espécies absorvem e utilizam os nutrientes 

de maneira diferente, mesmo estando no mesmo local. 

 

4.1.2 Estoque de nutrientes nas espécies florestais 

 

A análise de variância (ANOVA) para os estoques dos nutrientes N, K, Ca, Mg, 

Cu, Fe, Mn e ZN das espécies florestais nos gradientes altimétricos em dois períodos 

climáticos mostrou um efeito significativo na interação entre espécie e gradiente para 

todos os nutrientes (Tabela 5). 

 
Tabela 5. Valores de F da análise da variância (ANOVA) e coeficiente de variação dos 

dados do estoque de N, K, Ca, Mg, Cu, Fe, Mn e Zn das espécies florestais e 

gradientes altimétricos nos períodos chuvoso e seco na Chapada do Araripe, 

Pernambuco, Brasil. 

 

Período chuvoso 

FV N K Ca Mg Cu Fe Mn Zn 

G¹ 61,71*** 86,36*** 196,59*** 71,73*** 239,62*** 13,43*** 845,07*** 42,38*** 

E² 353,942*** 171,18*** 524,99*** 403,70*** 195,83*** 296,67*** 138,06*** 231,96*** 

E x G 490,99*** 522,54*** 494,93*** 697,96*** 742,25*** 819,74*** 219,54*** 489,03*** 

CV³ (%) 2,97 2,67 2,52 1,76 1,93 2,92 7,48 2,66 

Período seco 

FV N K Ca Mg Cu Fe Mn Zn 

G 0,32ns 43,12*** 55,25*** 15,79*** 14,16*** 12,15*** 588,07*** 3,52* 

E 27,64*** 68,25*** 97,91*** 60,49*** 67,25*** 56,03*** 131,67*** 26,02*** 

E x G 61,08*** 137,87*** 140,51*** 30,43*** 97,92*** 233,73*** 144,86*** 46,45*** 

CV (%) 9,77 4,53 4,70 4,57 5,11 5,41 9,25 9,12 

¹Gradiente altimétrico ²Espécie florestal; ³Coeficiente de variação.  
* e *** significativos a 5 e 0,1% de probabilidade, respectivamente. ns não significativo. 
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O estoque dos nutrientes das espécies resulta da interação entre a biomassa 

de cada espécie e seu teor nutricional (ALBUQUERQUE et al., 2018). Essa relação 

permite identificar o gradiente altimétrico no qual a espécie armazena a maior 

quantidade de determinado nutriente, considerando os diferentes períodos climáticos.  

O estoque nutricional de macronutrientes nas espécies mostrou variações 

conforme os períodos climáticos. No período chuvoso, a ordem decrescente dos 

macronutrientes foi N > K > Ca > Mg em todos os gradientes altimétricos. No entanto, 

no período seco, essa ordem variou entre os gradientes altimétricos: no planalto 

sedimentar a sequência permaneceu N > K > Ca > Mg, enquanto na encosta e na 

depressão periférica a ordem foi N > Ca > K > Mg (Figura 6). 
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Figura 6. Estoque de N, K, Ca e Mg das espécies florestais em diferentes gradientes 

altimétricos no período chuvoso (A, C, E e G) e período seco (B, D, F e H) na Chapada 

do Araripe, Pernambuco, Brasil. Médias representadas por letras maiúsculas ou letras 

minúsculas iguais não diferem entre si pelo teste de Scott-Knott a 5% de 

probabilidade. Letras maiúsculas comparam o estoque dos nutrientes da espécie 

entre os gradientes altimétricos e letras minúsculas comparam o estoque dos 

nutrientes das espécies dentro de cada gradiente altimétrico. 
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Para o estoque nutricional de micronutrientes, não foram observadas variações 

nos gradientes altimétricos durante os dois períodos climáticos, mantendo-se a ordem 

decrescente: Mn > Fe > Zn > Cu (Figura 7). 

 

 
Figura 7. Estoque de Cu, Fe, Mn e Zn das espécies florestais em diferentes gradientes 

altimétricos no período chuvoso (A, C, E e G) e período seco (B, D, F e H) na Chapada 

do Araripe, Pernambuco, Brasil. Médias representadas por letras maiúsculas ou letras 

minúsculas iguais não diferem entre si pelo teste de Scott-Knott a 5% de 

probabilidade. Letras maiúsculas comparam o estoque dos nutrientes da espécie 

entre os gradientes altimétricos e letras minúsculas comparam o estoque dos 

nutrientes das espécies dentro de cada gradiente altimétrico. 
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No planalto sedimentar e na encosta, em ambos os períodos climáticos, as 

espécies G. opposita e C. glaucocarpum apresentaram um padrão semelhante em 

relação ao estoque de macro e micronutrientes, sendo responsáveis por estocar mais 

de 50% do estoque total desses nutrientes nos gradientes altimétricos (Figuras 6 e 7). 

A B. subclavata não se destacou em relação ao estoque nutricional nos 

gradientes altimétricos nos dois períodos climáticos, demonstrando uma menor 

capacidade de estocagem de nutrientes, especialmente durante o período seco 

(Figura 6 e 7). Essa menor capacidade de estocagem pode ser explicada pelas 

características específicas dessa espécie, que permitem sua sobrevivência ou até 

mesmo tenha limitação na absorção desses nutrientes. 

Na depressão periférica, A. leptopetala foi a espécie responsável pelo maior 

estoque de macro e micronutrientes em ambos os períodos climáticos (Figura 6 e 7). 

No que se refere aos macronutrientes, essa espécie foi responsável por cerca de 70% 

do estoque total de Ca no período chuvoso e 71% de N no período seco (Figura 6B e 

6E). Para os micronutrientes, a A. leptopetala foi responsável por mais de 60% do 

estoque total de Cu, Fe e Mn, e mais de 55% para Zn, tanto no período chuvoso 

quanto no seco (Figura 7). Esse aumento do estoque de nutrientes observado na A. 

leptopetala na depressão periférica nos períodos climáticos, pode ser explicado pela 

elevada biomassa foliar da espécie nesse gradiente altimétrico (Tabela 3), sugerindo 

uma adaptação dessa espécie na depressão periférica. 

Considerando a expressividade no estoque nutricional das espécies G. 

opposita e C. glaucocarpum no planalto sedimentar e na encosta, e de A. leptopetala 

na depressão periférica, pode-se inferir a importância dessas espécies para o 

equilíbrio nutricional desses gradientes altimétricos, especialmente diante das 

mudanças climáticas na região. A relação entre o estoque nutricional na biomassa 

foliar e o retorno desses nutrientes ao solo, por meio da serapilheira, é indispensável 

no semiárido, tornando essas espécies responsáveis pelo fornecimento de material 

vegetal com melhor qualidade nutricional. Portanto, em qualquer plano de manejo 

para essas diferentes altimetrias, é preciso considerar a permanência de G. opposita 

e C. glaucocarpum no planalto sedimentar e na encosta, assim como de A. leptopetala 

na depressão periférica. 

Assim, a diferença no estoque nutricional e a diversidade das espécies 

florestais desempenham papel fundamental no equilíbrio da nutrição mineral nos 

gradientes altimétricos. As espécies que estocam uma maior quantidade de 
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determinado nutriente em um período climático específico, pode redistribui-lo para as 

outras espécies com menor capacidade de absorção, por meio da ciclagem de 

nutrientes, evitando perdas por lixiviação e preservando a integração e estabilidade 

do sistema (LIMA et al., 2018). 

 

4.1.3 Eficiência nutricional das espécies florestais 

 

 A análise de variância (ANOVA) da eficiência nutricional das espécies para os 

nutrientes N, K, Ca, Mg, Cu, Fe, Mn e ZN nos gradientes altimétricos em dois períodos 

climáticos mostrou um efeito significativo na interação entre espécie e gradiente para 

todos os nutrientes no período chuvoso. Entretanto, no período seco apenas a 

eficiência de utilização de Cu pelas espécies não apresentou efeito significativo na 

interação (Tabela 6). 

 

Tabela 6. Valores de F da análise da variância (ANOVA) e coeficiente de variação dos 

dados da eficiência nutricional de N, K, Ca, Mg, Cu, Fe, Mn e Zn pelas espécies 

florestais nos gradientes altimétricos nos períodos chuvoso e seco na Chapada do 

Araripe, Pernambuco, Brasil. 

 

Período chuvoso 

FV N K Ca Mg Cu Fe Mn Zn 

G¹ 11,79*** 53,82*** 200,65*** 127,92*** 464,30*** 40,30*** 4.959,55*** 77,92*** 

E² 99,71*** 16,68*** 269,02*** 387,96*** 209,89*** 31,70*** 601,35*** 38,88*** 

E x G 8,94*** 77,04*** 102,18*** 178,17*** 30,34*** 51,94*** 858,36*** 62,21*** 

CV³ (%) 5,98 5,02 3,71 4,22 3,14 2,86 2,60 3,53 

Período seco 

FV N K Ca Mg Cu Fe Mn Zn 

G 2,33ns 37,77*** 24,30*** 17,74*** 39,27*** 19,61*** 505,53*** 13,90*** 

E 12,92*** 14,71*** 37,85*** 42,61*** 19,23*** 10,95*** 102,38*** 14,18*** 

E x G 10,77*** 18,11*** 3,93** 29,08*** 1,16ns 7,01*** 63,85*** 38,16*** 

CV (%) 10,12 9,40 9,22 14,04 7,88 6,25 7,86 7,35 

¹Gradiente altimétrico ² Espécie florestal; ³Coeficiente de variação.  
** e *** significativos a 1 e 0,1% de probabilidade, respectivamente. ns não significativo. 

 

A eficiência nutricional de macronutrientes das espécies mostrou variações 

conforme os períodos climáticos. No período chuvoso, a ordem decrescente dos 
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macronutrientes foi Mg > Ca > K > N em todos os gradientes altimétricos. Já no 

período seco, essa ordem variou entre os gradientes altimétricos: no planalto 

sedimentar e na encosta a sequência foi Mg > K > Ca > N, enquanto na depressão 

periférica a ordem foi Mg > Ca > K > N (Figura 8). 

 

 

Figura 8. Eficiência de N, K, Ca e Mg pelas espécies florestais nos diferentes 

gradientes altimétricos no período chuvoso (A, C, E e G) e período seco (B, D, F e H) 

na Chapada do Araripe, Pernambuco, Brasil. Médias representadas por letras 

maiúsculas ou minúsculas iguais não diferem entre si pelo teste de Scott-Knott a 5% 

de probabilidade. Letras maiúsculas comparam a eficiência nutricional da espécie 

entre os gradientes altimétricos e letras minúsculas comparam a eficiência nutricional 

das espécies dentro de cada gradiente altimétrico. 
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A depressão periférica foi o ambiente com a maior fertilidade natural (Tabela 1) 

e apenas duas espécies foram responsáveis pela eficiência nutricional do fragmento 

durante o período chuvoso, em que C. glaucocarpum se destacou na eficiência de 

utilização de N, K e Mg, e B. subclavata pela eficiência na utilização de Ca (Figura 8A, 

8C, 8E e 8G).Contudo, no período seco, observou-se um agrupamento na eficiência 

de utilização de N e K, pois todas as espécies presentes nesse gradiente 

apresentaram eficiência semelhante. Enquanto C. glaucocarpum se destacou pela 

eficiência de utilização de Ca, e A. leptopetala na eficiência de Mg (Figura 8B, 8D, 8F 

e 8H).  

A eficiência nutricional de micronutrientes pelas espécies não apresentou 

variações nos gradientes altimétricos ao longo dos períodos climáticos, seguindo a 

mesma ordem decrescente: Cu > Zn > Fe > Mn (Figura 9). 
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Figura 9. Eficiência de Cu, Fe, Mn e Zn pelas espécies florestais nos diferentes 

gradientes altimétricos no período chuvoso (A, C, E e G) e período seco (B, D, F e H) 

na Chapada do Araripe, Pernambuco, Brasil. Médias representadas por letras 

maiúsculas ou minúsculas iguais não diferem entre si pelo teste de Scott-Knott a 5% 

de probabilidade. Letras maiúsculas comparam a eficiência nutricional da espécie 

entre os gradientes altimétricos e letras minúsculas comparam a eficiência nutricional 

das espécies dentro de cada gradiente altimétrico. 



   69 

As espécies na depressão periférica também demonstraram maior eficiência 

nutricional para os micronutrientes (Figura 9). No período chuvoso, a C. glaucocarpum 

destacou-se na eficiência de utilização de Cu e Fe, a B. subclavata na eficiência de 

utilização de Mn, e a A. leptopetala eficiência de utilização de Zn (Figura 9A, 9C, 9E e 

9G). Em contrapartida, no período seco, não houve diferença na eficiência de 

utilização do Cu entre as espécies. Para o Fe, as espécies apresentaram 

comportamento semelhante, enquanto B. subclavata destacou-se na eficiência de Mn 

e A. leptopetala na eficiência de Zn (Figura 9B, 9D, 9F e 9H). 

Nos ambientes com menor fertilidade natural, como a encosta (Tabela 1), a 

eficiência nutricional foi agrupada, tanto para os macronutrientes, quanto para os 

micronutrientes, especialmente para o Mg e Mn (Figura 8 e 9). O teor de Mg disponível 

no solo nesse gradiente altimétrico foi muito baixo (Tabela 1), indicando que várias 

espécies são responsáveis em utilizar esse nutriente de forma mais eficiente. 

Resultados semelhantes foram encontrados por Freire (2018), destacando que quanto 

mais limitante o teor do nutriente no solo, mais espécies serão responsáveis por sua 

eficiência nutricional.  

A G. opposita apresentou maior exigência nutricional nos gradientes 

altimétricos nos períodos climáticos, tanto para os macronutrientes, como para 

micronutrientes (Figura 4 e 5). No entanto, essa espécie não conseguiu converter toda 

sua exigência nutricional em biomassa, podendo ser considerada pouco eficiente na 

utilização desses nutrientes, principalmente para Mn (Figura 9E e 9F). 

As diferenças na eficiência nutricional podem ser explicadas pela variação na 

absorção, translocação, armazenamento e a capacidade de utilização desses 

nutrientes pelas espécies, mostrando que as espécies se comportam de maneira 

diferente em cada gradiente altimétrico e período climático. 

 

4.2 Características metabólicas das espécies florestais nos gradientes 

altimétricos 

 

4.2.1 Pigmentos fotossintéticos 

 

Os resultados da ANOVA para os pigmentos fotossintéticos em relação as 

espécies florestais distribuídas em diferentes gradientes altimétricos, nos dois 

períodos climáticos mostraram um efeito significativo na interação entre espécie e 
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gradiente, tanto no período chuvoso quanto no período seco, para clorofila A e clorofila 

B. Entretanto, para os carotenoides, observou-se efeito significativo na interação, 

apenas no período seco (Tabela 7). 

 

Tabela 7. Valores de F da análise da variância (ANOVA) e coeficiente de variação dos 

dados dos pigmentos fotossintéticos das espécies florestais e gradientes altimétricos 

nos períodos chuvoso e seco na Chapada do Araripe, Pernambuco, Brasil. 

 

 Período chuvoso Período seco 

FV Clorofila A Clorofila B Carotenoides Clorofila A Clorofila B carotenoides 

G¹ 6,76** 4,88* 1,69ns 12,23*** 7,22** 2,93ns 

E² 2,15ns 0,94ns 1,45ns 5,12** 6,02** 14,11*** 

E x G 4,43*** 4,15*** 1,09ns 9,63*** 2,87* 6,91*** 

CV³ (%) 10,09 9,68 8,20 7,96 7,76 3,29 

¹Gradiente altimétrico ²Espécie florestal; ³Coeficiente de variação.  
*, ** e *** significativos a 5, 1 e 0,1% de probabilidade, respectivamente. ns não significativo. 

 

Os teores de clorofila A e clorofila B nos períodos chuvoso e seco mostraram 

um padrão semelhante entre as espécies florestais e gradientes altimétricos (Figuras 

10A, 10B, 10C e 10D). Durante o período chuvoso, as espécies G. opposita e A. 

leptopetala não diferiram entre os gradientes altimétricos para os teores de clorofila A 

e B. A B. subclavata destacou-se com os maiores teores de ambas as clorofilas no 

planalto sedimentar, enquanto a C. glaucocarpum apresentou maior teor de clorofila 

A na depressão periférica e clorofila B na encosta (Figura 10A e 10C). No período 

seco, G. opposita e B. subclavata não diferiram entre os gradientes altimétricos para 

os teores de clorofila A e B, enquanto C. glaucocarpum e A. leptopetala se destacaram 

na encosta (Figura 10A e 10C).  

Especificamente no planalto sedimentar, B. subclavata se manteve em 

destaque nos teores de clorofila A e B no período chuvoso e seco, em comparação 

com as outras espécies. Na encosta, C. glaucocarpum apresentou os maiores teores 

de clorofila A e B no período chuvoso, no entanto, no período seco, a espécie se 

destacou apenas para clorofila A. Em relação à clorofila B, as espécies não diferiram 

entre si. Na depressão periférica, não houve diferença significativa entre as espécies 

quanto aos teores de clorofila A e B durante o período chuvoso. Já no período seco, 
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B. subclavata e A. leptopetala destacaram-se nos teores de clorofila A, tendo a B. 

subclavata apresentado o maior teor de clorofila B (Figura 10B e 10D). 

 

 

Figura 10. Teor de Clorofila A, Clorofila B e Carotenoides das espécies florestais em 

diferentes gradientes altimétricos no período chuvoso (A, C e E) e período seco (B, D 

e F) na Chapada do Araripe, Pernambuco, Brasil. Médias representadas por letras 

maiúsculas ou minúsculas iguais não diferem entre si pelo teste de Scott-Knott a 5% 

de probabilidade. Letras maiúsculas comparam os pigmentos fotossintéticos da 

espécie entre os gradientes altimétricos e letras minúsculas comparam os pigmentos 

fotossintéticos das espécies dentro de cada gradiente altimétrico. 
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Os teores de clorofila A e B nas espécies localizadas na depressão periférica 

durante ambos os períodos climáticos mostraram uma diminuição, especialmente no 

período chuvoso (Figura 10A, 10B, 10C e 10D). Essa redução pode estar associada 

com a diminuição da precipitação pluviométrica nesse gradiente altimétrico em 

comparação com os demais (Figura 2B, 2C e 2D). A manutenção dos teores de 

clorofila nesse gradiente pode indicar que essas espécies conseguiram preservar a 

integridade de seu aparato fotossintético, promovendo uma resposta às diferentes 

condições climáticas ao longo do ano. 

As clorofilas são responsáveis pela eficiência fotossintética das plantas, por 

meio da sua capacidade de captação luminosa utilizada nas reações fotoquímicas, 

além de auxiliarem no crescimento e adaptação desses indivíduos às condições 

ambientais (SILVA et al., 2014). A manutenção da síntese de clorofilas em plantas 

dispostas sob diferentes condições ambientais, como gradientes altimétricos e 

variações pluviométricas, pode estar associada a eficiência de absorção luminosa 

(CHEN et al., 2016). 

No período seco, observou-se uma diminuição no teor de clorofila B nas 

espécies ao longo do gradiente altimétrico (Figura 10D). Segundo Aranjuelo et al. 

(2011), essa redução pode auxiliar na diminuição dos danos causados pelo estresse 

oxidativo, que ocorre após a inibição da fotossíntese e o acúmulo de energia luminosa. 

No entanto, é no período chuvoso, que as plantas passam por um processo de 

manutenção, que auxilia na recuperação do aparato fotossintético. 

O teor de carotenoides não apresentou diferença estatística entre as espécies 

nos gradientes altimétricos durante o período chuvoso (Figura 10E), enquanto, no 

período seco, foi constatada diferença entre as espécies (Figura 10F). No planalto 

sedimentar, a B. subclavata destacou-se com o maior teor de carotenoides, enquanto 

na encosta, a G. opposita apresentou o menor teor em comparação com as demais 

espécies. Na depressão periférica, tanto B. subclavata, quanto A. leptopetala 

apresentaram os maiores teores (Figura 10F).  

Além disso, os teores de carotenoides em G. opposita e A. leptopetala não 

diferiram entre os gradientes altimétricos. A B. subclavata manteve o maior teor de 

carotenoides no planalto sedimentar, tendo a C. glaucocarpum destacando-se na 

encosta (Figura 10F). 

Os carotenoides são moléculas antioxidativas não enzimáticas que 

desempenham importante função no processo fotossintético, aumentando a tolerância 
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ao estresse das plantas, pois atua no controle das espécies reativas de oxigênio 

(EROs) (BARBOSA et al., 2014; SOUZA et al., 2020). 

O aumento do teor de carotenoides no período seco, pode estar relacionado ao 

estresse hídrico enfrentado pelas plantas. Esse aumento auxilia na conservação da 

estrutura e funcionamento dos fotossistemas, possibilitando uma rápida recuperação 

das taxas fotossintéticas, além de neutralizar a ação dos radicais livres, que causam 

danos celulares, ao atuarem como sinalizadores de estresse (MUCHATE et al., 2016; 

YI et al., 2016).  

A baixa disponibilidade hídrica e altas temperaturas no semiárido nordestino 

podem comprometer a síntese de clorofilas. Diante disso, as espécies nesses 

ambientes tendem a apresentar menores teores de clorofilas e carotenoides quando 

comparadas a outras regiões (CROFT et al., 2020). 

 

4.2.2 Relações hídricas 

 

De acordo com a análise de variância (ANOVA), não houve efeito significativo 

da interação dos fatores no teor relativo de água (TRA), mas apenas dos fatores 

isolados, no período chuvoso (Tabela 8). 

 

Tabela 8. Valores de F da análise da variância (ANOVA) e coeficiente de variação dos 

dados do teor relativo de água (TRA) das espécies florestais e gradientes altimétricos 

nos períodos chuvoso e seco na Chapada do Araripe, Pernambuco, Brasil. 

 

 Período chuvoso Período seco 

FV Teor relativo de água (%) Teor relativo de água (%) 

G¹ 3,18* 1,35ns 

E² 29,96*** 2,94ns 

E x G 1,32ns 1,61ns 

CV³ (%) 8,87 9,21 

¹Gradiente altimétrico ²Espécie florestal; ³Coeficiente de variação.  
*, ** e *** significativos a 5, 1 e 0,1% de probabilidade, respectivamente. ns não significativo. 

 

As espécies florestais apresentaram diferença significativa nos períodos 

climáticos (Figura 11A e 11B). No período chuvoso, as espécies G. opposita e C. 

glaucocarpum apresentaram TRA superior a 67% (Figura 11A), enquanto no período 
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seco, não foi observada diferença estatística entre as espécies, destacando-se a G. 

opposita com TRA superior a 73% (Figura 11B). O TRA é bastante variável 

modificando-se conforme a espécie, o nível de estresse imposto, além da ocorrência 

de eventos chuvosos.  

 

 

Figura 11. Teor relativo de água (TRA) de espécies florestais (A, B) e gradientes 

altimétricos (C, D) em diferentes períodos climáticos na Chapada do Araripe, 

Pernambuco, Brasil. Médias representadas pela mesma letra não diferem entre si pelo 

teste de Scott-Knott a 5% de probabilidade. 

 

Observou-se que as espécies florestais no período seco apresentaram maior 

TRA em comparação ao período chuvoso. Esse aumento no TRA está relacionado as 

chuvas na região, pois este ano ocorreram eventos chuvosos atípicos no período seco 

(Figura 3), influenciando na turgescência das células foliares e, consequentemente, o 

aumento do TRA.  

As espécies apresentaram um comportamento distinto de um período climático 

para o outro, com aumento para as espécies B. subclavata e A. leptopetala no período 

seco (Figura 11B). O aumento observado no período seco mostra a capacidade 

dessas espécies em absorver água durante qualquer evento chuvoso, podendo ser 
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consideradas eficientes na absorção de água e na manutenção hídrica durante 

períodos de estresse. 

A menor disponibilidade hídrica nos solos da Caatinga altera o estado hídrico 

foliar e os mecanismos de controle de perda de água, como o fechamento estomático. 

Para sobreviverem em condições adversas, as plantas se ajustam osmoticamente e 

se preparam para absorver água nos coloides do solo durante os eventos chuvosos, 

e, assim, continuarem mantendo seus processos metabólicos (MEDINA; MACHADO; 

PINTO, 1998; SILVA et al., 2013). 

Além disso, o aumento do TRA no período seco nas espécies pode indicar que 

não houve danos irreversíveis à capacidade das raízes em absorver água. Após os 

eventos chuvosos, as plantas absorvem a água disponível e a transportam para parte 

aérea (ALBUQUERQUE et al., 2013). 

Em relação aos gradientes altimétricos, observou-se variação apenas no 

período chuvoso, destacando-se o planalto sedimentar e a encosta, com 57,68% e 

56,21%, respectivamente (Figura 11C). Embora o período seco tenha apresentado 

TRA superior, não foi observada diferença entre os gradientes, com destaque para a 

depressão periférica com 69,27% (Figura 11D). 

A depressão periférica apresentou maior TRA no período seco quando 

comparado ao período chuvoso (Figura 11D), o que pode ser explicado pela maior 

capacidade de retenção de água das espécies nesse gradiente, visto que, entre os 

gradientes altimétricos, essa área de estudo é a que apresenta os menores índices 

pluviométricos (Figura 2D). Dessa forma, as espécies desse ambiente precisam 

desenvolver mecanismos adaptativos às condições climáticas adversas. 

O potencial hídrico foliar (Ψf) durante o período seco não apresentou diferença 

entre as espécies nos gradientes altimétricos (Figura 12), mas as espécies 

apresentaram comportamento diferente entre os gradientes altimétricos. No planalto 

sedimentar o maior Ψf foi observado na G. opposita com -0,32 MPa, ao passo que na 

encosta foram as espécies G. opposita com -0,32 MPa e A. leptopetala com -0,39 

MPa e na depressão periférica C. glaucocarpum com -0,31 MPa (Figura 12). 
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Figura 12. Potencial hídrico foliar das espécies florestais em diferentes gradientes 

altimétricos durante o período seco na Chapada do Araripe, Pernambuco, Brasil. 

 

As espécies G. opposita, B. subclavata e A. leptopetala apresentaram menor 

Ψf na depressão periférica (Figura 12). A capacidade de reduzir o Ψf em ambientes 

com menor disponibilidade hídrica indicou que essas espécies possuem estratégias 

que possibilitam manter o potencial hídrico necessário para absorção de água nos 

ambientes com baixa disponibilidade hídrica no solo. Segundo Sheil (2018), espécies 

com essas características conseguem se estabelecer e desenvolver com sucesso 

nesses ambientes. 

Ademais, a Caatinga por ser um ambiente semiárido, possui alta demanda 

evaporativa, proveniente das elevadas temperaturas e baixa umidade relativa do ar, 

com isso, ocorre uma perda acentuada da tensão de água no xilema e, 

consequentemente, redução do Ψf (MARQUES et al., 2011). 

 

4.2.3 Solutos orgânicos 

 

No período chuvoso, a ANOVA revelou efeito significativo na interação 

gradiente e espécie em relação a proteína e a prolina. No período seco foi observado 

um efeito significativo na interação entre gradiente e espécie para proteína, 
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carboidratos e prolina. Os aminoácidos não mostraram interação significativa em 

nenhum dos períodos climáticos (Tabela 9). 

 

Tabela 9. Valores de F da análise da variância (ANOVA) e coeficiente de variação dos 

dados dos solutos orgânicos das espécies florestais e gradientes altimétricos nos 

períodos chuvoso e seco na Chapada do Araripe, Pernambuco, Brasil. 

 

 Período chuvoso Período seco 

FV Proteína Carboidratos Prolina Aminoácidos Proteína Carboidratos Prolina Aminoácidos 

G¹ 0,31ns 2,46ns 4,16* 1,65ns 0,87ns 1,23ns 0,11ns 1,86ns 

E² 5,11** 7,40*** 10,97*** 1,94ns 16,54*** 11,51*** 18,75*** 3,18* 

E x G 5,39*** 0,87ns 2,68* 2,01ns 6,91*** 4,45*** 3,46*** 1,42ns 

CV³ 

(%) 
5,60 15,01 7,69 18,54 4,18 16,00 7,95 21,09 

¹Gradiente altimétrico ²Espécie florestal; ³Coeficiente de variação.  
*, ** e *** significativos a 5, 1 e 0,1% de probabilidade, respectivamente. ns não significativo. 

 

As proteínas apresentaram diferenças entre as espécies florestais e os 

gradientes altimétricos nos períodos climáticos (Figura 13A e 13B). Em ambos os 

períodos, as espécies mostraram comportamento semelhante dentro dos gradientes 

altimétricos. No planalto sedimentar, G. opposita e C. glaucocarpum apresentaram os 

maiores teores de proteínas. C. glaucocarpum também se destacou na depressão 

periférica, enquanto na encosta as espécies não diferiram entre si, exibindo o mesmo 

comportamento (Figura 13A e 13B).   

No período chuvoso, C. glaucocarpum apresentou os maiores teores, tanto no 

planalto sedimentar quanto na depressão periférica, enquanto A. leptopetala 

destacou-se na encosta (Figura 13A). No período seco, C. glaucocarpum manteve o 

comportamento, com destaque no planalto sedimentar e na depressão periférica, 

enquanto A. leptopetala apresentou maior teor na encosta (Figura 13B). Em 

contrapartida, tanto no período chuvoso, quanto no seco, as espécies G. opposita e 

B. subclavata não apresentaram variações no teor de proteínas em relação aos 

gradientes altimétricos (Figura 13A e 13B). 
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Figura 13. Teor de proteínas, carboidratos solúveis totais e prolina das espécies 

florestais em diferentes gradientes altimétricos no período chuvoso (A, C e E) e 

período seco (B, D e F) na Chapada do Araripe, Pernambuco, Brasil. Médias 

representadas por letras maiúsculas ou minúsculas iguais não diferem entre si pelo 

teste de Scott-Knott a 5% de probabilidade. Letras maiúsculas comparam o teor dos 

solutos orgânicos entre os gradientes altimétricos e letras minúsculas comparam o 

teor dos solutos orgânicos das espécies dentro de cada gradiente altimétrico. 

 

As situações de estresse podem ocasionar diversos danos às plantas, 

independente do período climático. A depressão periférica, entre os gradientes 

altimétricos, é a região com menor disponibilidade hídrica (Figura 2D). Espera-se que 

ocorra uma redução no teor de proteína nas espécies nesse ambiente devido ao 
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estresse, como observado para a B. subclavata. Essa redução pode ser atribuída à 

diminuição da síntese de proteínas e ao aumento da proteólise, que atua na 

degradação das proteínas de reserva (PARIDA; DAS, 2005; LECHINOSKI et al., 

2007). Em contrapartida, a C. glaucocarpum mostrou os maiores teores de proteína 

na depressão periférica durante os diferentes períodos climáticos. Isso pode estar 

relacionado à adaptabilidade da espécie a região semiárida (Figura 13A e 13B). 

Os carboidratos solúveis totais apresentaram diferença apenas no período seco 

(Figura 13C e 13D). A A. leptopetala mostrou os maiores teores no planalto 

sedimentar, com 199,54 mg g-1 MF, enquanto na depressão periférica, destacaram-

se a B. subclavata com 123,59 mg g-1 MF e a C. glaucocarpum com 148,54 mg g-1 

MF. Na encosta, as espécies não diferiram entre si, exibindo comportamento 

semelhante (Figura 13D). Considerando os gradientes altimétricos no período seco, 

G. opposita apresentou maior teor de carboidratos na encosta, com 92,79 mg g-1 MF, 

enquanto A. leptopetala mostrou maior teor, tanto no planalto sedimentar, quanto na 

encosta. As espécies B. subclavata e C. glaucocarpum não foram influenciadas em 

relação aos gradientes altimétricos (Figura 13D). 

O aumento do teor de carboidratos observado no período seco em relação ao 

período chuvoso, especialmente na encosta (Figura 13C e 13D), pode caracterizar um 

possível mecanismo de adaptação ao estresse hídrico nesses gradientes. O aumento 

dos carboidratos sugere que as plantas mantiveram o nível de água nas folhas e 

induziram o ajustamento osmótico. Esse acúmulo pode acontecer em decorrência do 

aumento na biossíntese de carboidratos e/ou pela degradação de moléculas maiores 

(SANTELIA; LAWSON, 2016). 

Em relação à prolina, foram identificadas diferenças entre as espécies florestais 

e os gradientes altimétricos nos diferentes períodos climáticos (Figura 13E e 13F). Em 

ambos os períodos, todas as espécies produziram prolina, embora em baixas 

concentrações. No período chuvoso, G. opposita e A. leptopetala destacaram-se na 

encosta, enquanto a G. opposita se sobressaiu na depressão periférica. A C. 

glaucocarpum apresentou menor teor de prolina no planalto sedimentar (Figura 13E). 

No período seco, houve um aumento na concentração de prolina em relação ao 

período chuvoso, com destaque para G. opposita e A. leptopetala no planalto 

sedimentar e na encosta, tendo a G. opposita também se destacado na depressão 

periférica (Figura 13 F). 
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Quanto aos gradientes altimétricos no período chuvoso, o teor de prolina em G. 

opposita e C. glaucocarpum não foi afetado pelas variações altimétricas. Em 

contrapartida, B. subclavata e A. leptopetala apresentaram suas menores 

concentrações na encosta e depressão periférica, respectivamente (Figura 13E). No 

período seco, G. opposita, B. subclavata e C. glaucocarpum apresentaram o mesmo 

comportamento, sem variação significativa no teor de prolina entre os gradientes 

altimétricos, enquanto A. leptopetala mostrou menor teor na depressão periférica 

(Figura 13F). 

O acúmulo de prolina observado entre os períodos climáticos pode estar 

relacionado a um mecanismo de sobrevivência das espécies durante o período de 

estresse, provavelmente em decorrência de dois fatores: o aumento de sua síntese 

ou a inibição do processo de oxidação da prolina (FILIPPOU et al., 2014).  

A G. opposita é a espécie com maior teor de prolina na depressão periférica 

em ambos os períodos climáticos (Figura 13E e 13F). Este fato pode indicar uma 

possível estratégia de tolerância as condições climáticas adversas presentes nesse 

gradiente altimétrico, visto que, a prolina desempenha inúmeras funções na planta, 

atuando como osmorregulador, estabilizador de proteínas e membranas, além da 

eliminação das EROs (KOŹMIŃSKA et al., 2019; MIHALJEVIĆ et al., 2021). Por outro 

lado, a C. glaucocarpum apresentou o menor teor, podendo indicar que a prolina não 

exerce papel fundamental para que essa espécie lide com os efeitos deletérios 

causados pelas alterações climáticas, que ocorrem com a mudança do gradiente 

altimétrico e dos períodos climáticos. 

Ademais, o aumento da produção de prolina, em situações de estresse, 

proporciona a estabilização das membranas, evitando o vazamento de eletrólitos e 

mantendo a concentração das EROs em níveis normais, atuando como um 

antioxidativo ativo (ALAGOZ; LAJAYER; GHORBANPOUR, 2023). 

Os aminoácidos apresentaram diferença entre as espécies florestais apenas 

no período seco (Figura 14B). A maior concentração de aminoácidos foi observada 

em G. opposita com 36,10 mg g-1 MF e A. leptopetala com 33,62 mg g-1 MF, seguidos 

por B. subclavata com 24,84 mg g-1 MF e C. glaucocarpum com 22,71 mg g-1 MF 

(Figura 14B). Embora no período chuvoso não tenha havido diferença, G. opposita 

com 31,09 mg g-1 MF e A. leptopetala com 33,38 mg g-1 MF, foram as espécies que 

se destacaram (Figura 14A). 
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Figura 14. Concentração de aminoácidos livres totais nas espécies florestais no 

período chuvoso (A) e período seco (B) na Chapada do Araripe, Pernambuco, Brasil. 

Médias representadas pela mesma letra não diferem entre si pelo teste de Scott-Knott 

a 5% de probabilidade. 

 

O aumento no teor de aminoácidos observado na G. opposita no período seco, 

em comparação com o período chuvoso (Figura 14B), pode estar relacionado ao 

aumento da atividade das enzimas proteases nessa espécie. Essas enzimas são 

responsáveis, tanto pelo ajuste osmótico e degradação de proteínas, quanto pelas 

alterações provenientes do déficit hídrico nos tecidos do floema, que podem afetar a 

translocação dos aminoácidos para outros órgãos da planta (SOUSA et al., 2015; 

KHOYERDI; SHAMSHIRI; ESTAJI, 2016).  

Nas regiões semiáridas, onde a disponibilidade hídrica é reduzida, as plantas 

comumente acumulam aminoácidos como uma estratégia adaptativa, 

desempenhando papel crucial na regulação osmótica (KAUR; ASTHIR, 2015). Assim, 

o aumento no acúmulo de aminoácidos observado durante o período seco pode 

indicar que as espécies possuem uma maior capacidade de tolerar o estresse nesse 

período.  
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4.2.4 Acúmulo de malondialdeído (MDA), peróxido de hidrogênio (H2O2) e nitrato 

(NO3
-) 

 

Os resultados da ANOVA para o MDA, H2O2 e nitrato mostraram que os 

períodos climáticos apresentaram efeito significativo na interação espécie e gradiente 

para todas as variáveis estudadas (Tabela 10). 

 

Tabela 10. Valores de F da análise da variância (ANOVA) e coeficiente de variação 

dos dados do acúmulo de malonaldeído (MDA), peroxido de hidrogênio (H2O2) e nitrato 

(NO3
-) das espécies florestais e gradientes altimétricos nos períodos chuvoso e seco 

na Chapada do Araripe, Pernambuco, Brasil. 

 

 Período chuvoso Período seco 

FV MDA H2O2 NO3
- MDA H2O2 NO3

- 

G¹ 13,62*** 12,84*** 1,68ns 4,56* 4,18* 0,65ns 

E² 12,71*** 29,93*** 2,31ns 7,53*** 25,78*** 5,74** 

E x G 3,61** 4,79*** 2,84* 5,08*** 5,81*** 2,37* 

CV³ (%) 22,68 15,59 19,81 25,29 14,07 19,73 

¹Gradiente altimétrico ²Espécie florestal; ³Coeficiente de variação.  
*, ** e *** significativos a 5, 1 e 0,1% de probabilidade, respectivamente. ns não significativo. 

 

Em relação ao MDA, foram constatadas diferenças entre as espécies florestais 

e os gradientes altimétricos nos diferentes períodos climáticos (Figura 15A e 15B). No 

período chuvoso, B. subclavata e A. leptopetala apresentaram maior teor de MDA no 

planalto sedimentar, enquanto B. subclavata e C. glaucocarpum destacaram-se na 

depressão periférica. Na encosta, G. opposita foi a espécie com menor teor de MDA 

(Figura 15A). Já no período seco, C. glaucocarpum destacou-se tanto no planalto 

sedimentar quanto na encosta, enquanto na depressão periférica as espécies não 

diferiram entre si (Figura 15B). 
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Figura 15. Teor de malondialdeído (MDA), concentração de peróxido de hidrogênio 

(H2O2) e nitrato das espécies florestais em diferentes gradientes altimétricos no 

período chuvoso (A, C e E) e período seco (B, D e F) na Chapada do Araripe, 

Pernambuco, Brasil. Médias representadas por letras maiúsculas ou minúsculas 

iguais não diferem entre si pelo teste de Scott-Knott a 5% de probabilidade. Letras 

maiúsculas comparam os teores da espécie entre os gradientes altimétricos e letras 

minúsculas compara os teores das espécies dentro de cada gradiente altimétrico. 

 

Considerando os gradientes altimétricos, durante o período chuvoso, as 

espécies B. subclavata e A. leptopetala apresentaram os maiores teores de MDA no 

planalto sedimentar, com 28,03 MDA g-1 MF e 31,94 nmol MDA g-1 MF, 

respectivamente, enquanto o teor de MDA da G. opposita e C. glaucocarpum não foi 
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influenciado em relação aos gradientes altimétricos (Figura 15A). No período seco, a 

mudança de gradiente altimétrico não influenciou o teor de MDA em G. opposita, B. 

subclavata e A. leptopetala. No entanto, C. glaucocarpum apresentou menor teor na 

depressão periférica, com 4,02 nmol MDA g-1 MF, em comparação com as outras 

espécies (Figura 15B). 

A G. opposita demonstrou menor acúmulo de MDA na encosta em comparação 

com as demais espécies nos dois períodos climáticos (Figura 15A e 15B). Cia et al. 

(2012) sugerem que esse menor acúmulo pode ser atribuído à tolerância da espécie 

às condições ambientais desse gradiente altimétrico. 

Além disso, os danos na membrana celular são decorrentes da peroxidação 

lipídica causada pelas EROs. O MDA é um produto citotóxico da peroxidação lipídica, 

atuando como indicador de danos ao tecido em condições adversas (HALLIWELL; 

GUTTERIDGE, 2015). Observou-se que a espécie C. glaucocarpum apresentou um 

aumento no teor de MDA entre os períodos climáticos no planalto sedimentar e na 

encosta, indicando que no período seco houve maior estresse oxidativo dessa espécie 

nesses ambientes, o que pode ter causado danos às membranas celulares (Figura 

15A e 15B). 

A concentração de H2O2 apresentou diferenças estatísticas entre as espécies 

nos gradientes altimétricos durante os períodos chuvoso e seco (Figura 15C e 15D). 

Contudo, em ambos os períodos climáticos, as espécies apresentaram 

comportamento semelhante dentro dos gradientes altimétricos. C. glaucocarpum e A. 

leptopetala apresentaram a maior concentração de H2O2 no planalto sedimentar, 

enquanto, C. glaucocarpum também se destacou na encosta e G. opposita apresentou 

menor concentração na depressão periférica (Figura 15C e 15D).  

No período chuvoso, G. opposita e A. leptopetala apresentaram maior 

concentração de H2O2 no planalto sedimentar, enquanto B. subclavata apresentou 

menor concentração na encosta e C. glaucocarpum apresentou menor concentração 

na depressão periférica (Figura 15C). No período seco, G. opposita e A. leptopetala 

mantiveram o comportamento observado no período chuvoso, destacando-se no 

planalto sedimentar. C. glaucocarpum destacou-se na encosta, enquanto B. 

subclavata não apresentou variações na concentração de H2O2 em relação aos 

gradientes altimétricos (Figura 15D). 

A C. glaucocarpum foi a espécie que apresentou maior acúmulo de H2O2, 

especialmente no período seco. Essa alta concentração pode indicar que a espécie 
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esteja sob estresse devido às condições ambientais, fazendo com que o H2O2 atue de 

forma deletéria ou como mensageiro secundário, sinalizando um possível estresse 

(BARBOSA et al., 2014). Segundo Laxa et al. (2019), o aumento das EROs como 

H2O2, induz a peroxidação de lipídios, resultando na formação de MDA, que é o 

principal indicador de danos na membrana. 

Em contrapartida, a G. opposita apresentou os menores teores de H2O2 nos 

dois períodos climáticos, principalmente na encosta e depressão periférica (Figura 

15C e 15D). Em baixas concentrações, o H2O2 desempenha papel fundamental na 

sinalização de processos biológicos e fisiológicos, além de sinalizar o fechamento 

estomático (SOFO et al., 2015; SIERLA et al., 2016). 

O nitrato apresentou diferenças entre as espécies nos gradientes altimétricos 

durante os períodos climáticos (Figura 15E e 15F). No período chuvoso, as médias 

variaram entre 10,18 e 31,70 mg g-1 MF, enquanto no período seco a variação foi de 

10,37 a 36,95 mg g-1 MF (Figura 15E e 15F). Em ambos os períodos, as espécies 

apresentaram comportamento semelhante dentro dos gradientes altimétricos. No 

planalto sedimentar e na depressão periférica, as espécies não apresentaram 

diferenças entre si. Entretanto, na encosta, C. glaucocarpum apresentou 

concentração de nitrato superior às demais espécies (Figura 15E e 15F). 

Durante o período chuvoso, as espécies G. opposita, B. subclavata e C. 

glaucocarpum não apresentaram variações na concentração de nitrato nos gradientes 

altimétricos. A. leptopetala, por outro lado, destacou-se no planalto sedimentar e 

depressão periférica, com 29,76 e 24,20 mg g-1 MF, respectivamente (Figura 15E). No 

período seco, observou-se um padrão semelhante ao período chuvoso. No entanto, 

G. opposita, B. subclavata e A. leptopetala não apresentaram variações na 

concentração de nitrato nos gradientes altimétricos, enquanto C. glaucocarpum 

destacou-se na encosta, com 36,95 mg g-1 MF (Figura 15F). 

O acúmulo de nitrato em grandes quantidades, como observado na C. 

glaucocarpum na encosta em ambos os períodos climáticos, pode ser tóxico. Esse 

acúmulo pode ter ocorrido devido ao estresse relacionado às condições ambientais 

impostas nesse ambiente, que inibem a atuação da enzima nitrato redutase (OMENA-

GARCIA et al., 2015). 

A espécie B. subclavata apresentou um baixo teor de nitrato na encosta, no 

período chuvoso e seco (Figura 15E e 15F). O teor de N também foi baixo para essa 

espécie nesse gradiente altimétrico nos dois períodos climáticos (Figura 4A e 4B). 
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Sabe-se que o N é responsável pela regulação da transpiração e do fluxo de massa 

dos nutrientes. Uma fração do NO3
- absorvido é assimilado nas raízes e o restante 

segue o fluxo transpiratório, sendo transportado via xilema até a parte aérea. A 

redução do NO3
- observado nas plantas pode ter ocorrido devido à diminuição do fluxo 

de água na corrente transpiratória, possivelmente resultando na diminuição da 

transpiração e fluxo de NO3
- para as folhas (ALVES, 2010; MATIMATI; VERBOOM; 

CRAMER, 2014). 

 

4.2.5 Enzimas antioxidantes 

 

A análise de variância (ANOVA) para as enzimas antioxidantes das espécies 

florestais nos diferentes gradientes altimétricos nos dois períodos climáticos mostrou 

efeito significativo para APX, CAT e SOD em função da interação entre espécie e 

gradiente, tanto no período chuvoso, quanto no período seco (Tabela 11). 

 

Tabela 11. Valores de F da análise da variância (ANOVA) e coeficiente de variação 

dos dados das enzimas antioxidantes das espécies florestais e gradientes altimétricos 

nos períodos chuvoso e seco na Chapada do Araripe, Pernambuco, Brasil. 

 

 Período chuvoso Período seco 

FV APX CAT SOD APX CAT SOD 

G¹ 13,55*** 19,08*** 1,74ns 8,16*** 6,19** 0,78ns 

E² 4,36** 1,02ns 12,01*** 13,54*** 2,67ns 13,44*** 

E x G 6,09*** 8,08*** 5,39*** 5,68*** 3,93** 2,77* 

CV³ (%) 19,60 18,47 28,33 20,05 26,00 26,87 

¹Gradiente altimétrico ²Espécie florestal; ³Coeficiente de variação.  
*, ** e *** significativos a 5, 1 e 0,1% de probabilidade, respectivamente. ns não significativo. 

 

As enzimas antioxidantes possuem papel fundamental na homeostase do 

H2O2, prevenindo as células dos danos oxidativos. A variação na atividade enzimática 

é o principal mecanismo de tolerância ao estresse nas plantas (REN et al., 2020; 

DENAXA; DAMVAKARIS; ROUSSOS, 2020). 

As enzimas antioxidantes apresentaram comportamento diferente entre as 

espécies nos gradientes altimétricos ao longo dos períodos climáticos (Figura 16). A 

atividade da APX das espécies se comportou de forma semelhante nos dois períodos 
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climáticos (Figura 16A e 16B). Em G. opposita, a atividade da APX não foi influenciada 

pelos gradientes altimétricos. Já B. subclavata mostrou maior atividade na depressão 

periférica, enquanto C. glaucocarpum teve sua maior atividade no planalto sedimentar. 

A. leptopetala apresentou menor atividade na encosta, tanto no período seco, quanto 

no período chuvoso (Figura 16A e 16B). 

 

 

Figura 16. Atividade enzimática da APX, CAT e SOD das espécies florestais em 

diferentes gradientes altimétricos no período chuvoso (A, C e E) e período seco (B, D 

e F) na Chapada do Araripe, Pernambuco, Brasil. Médias representadas por letras 

maiúsculas ou minúsculas iguais não diferem entre si pelo teste de Scott-Knott a 5% 

de probabilidade. Letras maiúsculas comparam a atividade enzimática da espécie 

entre os gradientes altimétricos e letras minúsculas comparam a atividade enzimática 

das espécies dentro de cada gradiente altimétrico. 
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No período chuvoso, considerando os gradientes altimétricos, as espécies C. 

glaucocarpum e A. leptopetala destacaram-se no planalto sedimentar, com 51,94 μmol 

mg-1 prot. min-1 e 34,49 μmol mg-1 prot. min-1, respectivamente. Na encosta, as 

espécies apresentaram comportamento semelhante, enquanto na depressão 

periférica, B. subclavata foi a que se destacou (Figura 16A). Já no período seco, C. 

glaucocarpum manteve-se em destaque no planalto sedimentar, enquanto B. 

subclavata apresentou maior atividade, tanto na encosta, quanto na depressão 

periférica, com 43,88 μmol mg-1 prot. min-1 e 95,68 μmol mg-1 prot. min-1, 

respectivamente (Figura 16B). Observou-se, ainda, que as espécies aumentaram sua 

atividade enzimática no período seco, em comparação ao período chuvoso. 

A APX é responsável pela rápida eliminação do H2O2, devido sua alta afinidade 

com o composto, possibilitando sua eliminação, mesmo que esteja em baixas 

concentrações (BARBOSA; SOUZA; NASCIMENTO, 2023). Embora a atividade de 

APX das espécies tenha sido baixa na encosta, em ambos os períodos climáticos 

(Figura 16A e 16B), pode ter sido suficiente na eliminação do H2O2, evitando a 

ocorrência de danos fotoquímicos decorrentes do aumento no teor de H2O2. Isso é 

evidenciado pela menor concentração de H2O2 observada nesse gradiente altimétrico, 

exceto para a C. glaucocarpum (Figura 15C e 15D). 

Além disso, o aumento da atividade de APX observado em B. subclavata na 

depressão periférica no período seco (Figura 16B), possivelmente ocorreu como um 

mecanismo de defesa da espécie contra o estresse oxidativo induzido pelas EROs, 

desencadeado pelas mudanças climáticas na região (NAING; KIM, 2021). A APX 

desempenha papel fundamental na desintoxicação do H2O2 e esse aumento sugere a 

capacidade dessa espécie em combater os radicais livres, prevenindo-a de danos 

mais graves (OLIVEIRA NETO et al., 2018). 

A atividade da CAT, entre as espécies, nos gradientes altimétricos durante o 

período chuvoso, mostrou que, no planalto sedimentar a G. opposita apresentou 

menor atividade. Na encosta, G. opposita e C. glaucocarpum apresentaram maior 

atividade, com 200,56 e 205,27 μmol mg-1 prot. min-1, respectivamente. Na depressão 

periférica, B. subclavata destacou-se com 544,54 μmol mg-1 prot. min-1 (Figura 16C). 

No período seco, observou-se um aumento na atividade da CAT em algumas 

espécies, como A. leptopetala no planalto sedimentar, com 335,37 μmol mg-1 prot. 

min-1. Na encosta, as espécies não apresentaram diferença, enquanto na depressão 

periférica, B. subclavata e C. glaucocarpum exibiram maior atividade enzimática, com 



   89 

349,04 μmol mg-1 prot. min-1 e 486,44 μmol mg-1 prot. min-1, respectivamente (Figura 

16D). 

Por outro lado, a atividade de CAT das espécies variou entre os gradientes 

altimétricos. No período chuvoso, G. opposita e A. leptopetala mantiveram 

comportamento constante, sem variações em sua atividade enzimática, conforme a 

mudança altimétrica. Já B. subclavata apresentou maior atividade na depressão 

periférica e A. leptopetala menor atividade na encosta (Figura 16C). No período seco, 

B. subclavata e C. glaucocarpum apresentaram maior atividade na depressão 

periférica, enquanto G. opposita na encosta. A. leptopetala não apresentou 

comportamento diferente com a mudança de gradiente altimétrico (Figura 16D). 

Em ambientes sob déficit hídrico, como a Caatinga, a CAT é uma enzima 

fundamental para as espécies, especialmente no período seco, pois é eficaz na 

decomposição do H2O2, convertendo-o em H2O e O2. Dessa forma, a CAT remove as 

EROS, evitando o dano oxidativo resultante do estresse nas plantas (SOFO et al., 

2015; IGHODARO; AKINLOYE, 2018).  

O aumento da atividade da CAT nas espécies no período seco (Figura 16B), 

indica um possível aumento na fotorrespiração, atuando como mecanismo de defesa 

na prevenção de danos fotoxidativos ao aparato fotossintético, resultando na redução 

do H2O2 (CATOLA et al., 2016). Contudo, observou-se que em algumas espécies 

ocorreu o inverso, uma diminuição da atividade da CAT no período seco e um aumento 

da concentração de H2O2, indicando que essa enzima não foi suficiente na remoção 

do H2O2.  

Ademais, a eficiência da atividade enzimática da APX e CAT desempenha 

papel fundamental na avaliação da suscetibilidade das plantas à peroxidação lipídica. 

A diminuição dessas atividades pode resultar no aumento da peroxidação lipídica, 

causada por radicais livres (KAHLI et al., 2021). 

A atividade da SOD apresentou diferenças estatísticas entre as espécies ao 

longo dos gradientes altimétricos nos diferentes períodos climáticos (Figura 16E e 

16F). No período chuvoso, as espécies B. subclavata e A. leptopetala atingiram o pico 

de atividade no planalto sedimentar e na depressão periférica, enquanto C. 

glaucocarpum se destacou na encosta. (Figura 16E). No período seco, G. opposita 

apresentou menor atividade enzimática no planalto sedimentar, enquanto C. 

glaucocarpum teve maior atividade na encosta, com 1.745,33 U SOD mg-1 proteína, e 
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A. leptopetala na depressão periférica, com 1.520,78 U SOD mg-1 proteína (Figura 

16F). 

As espécies mostraram comportamentos diferentes entre os gradientes 

altimétricos e os períodos climáticos. No período chuvoso, a atividade de SOD na G. 

opposita não foi influenciada pela variação altimétrica. A espécie C. glaucocarpum 

apresentou maior atividade na encosta, enquanto B. subclavata e A. leptopetala 

tiveram sua menor atividade nesse gradiente altimétrico (Figura 16E). Já no período 

seco, C. glaucocarpum manteve sua maior atividade na encosta, e as demais 

espécies não apresentaram diferença na atividade enzimática ao longo dos gradientes 

altimétricos (Figura 16F). 

C. glaucocarpum apresentou um aumento na atividade da SOD na encosta 

durante o período seco (Figura 16F), não sendo acompanhado pela atividade de APX 

e CAT (Figura 16B e 16D), resultando em um maior acúmulo de H2O2 (Figura 15D). A 

SOD atua na dismutação do radical superóxido (˙O2
-), gerando o H2O2. O aumento na 

SOD observado nessa espécie pode ter causado o acúmulo de H2O2, que não foi 

controlado pelas enzimas APX e CAT, ocasionando à formação de outras EROs 

(SEWELAM; KAZAN; SCHENK, 2016; DU et al., 2019). 

A B. subclavata apresentou um aumento da atividade das enzimas 

antioxidantes na encosta nos períodos chuvoso e seco (Figura 16), classificando-a 

como uma espécie resiliente, adaptada às condições climáticas que ocorrem nesse 

gradiente altimétrico. A alta produção dessas enzimas refletiram em menores níveis 

de MDA e H2O2 (Figura 15), indicando que o sistema antioxidante dessa espécie atua 

de forma eficiente, independentemente do período climático.  

As espécies apresentaram comportamentos distintos das enzimas 

antioxidantes em relação aos gradientes altimétricos nos períodos climáticos. Para as 

plantas, é de fundamental importância a disponibilidade dos mecanismos que 

controlem os níveis de EROS em seus compartimentos celulares, pois o estresse 

hídrico ativa os mecanismos de proteção, como o sistema antioxidativo, formado pelas 

enzimas APX, CAT e SOD (TIAN et al., 2016). 

 

4.3 Interações nutricionais e metabólicas  

 

Os coeficientes de correlação de Pearson (r) obtidos entre variáveis nutricionais 

e as variáveis metabólicas das espécies florestais nos gradientes altimétricos, 
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apresentaram correlações significativas (p ≤ 0,05), indicando a existência de uma 

relação linear entre as variáveis estudadas (Figura 17). 

 

 

Figura 17. Coeficiente de correlação de Pearson (r) entre variáveis nutricionais e 

variáveis metabólicas das espécies florestais nos gradientes altimétricos na Chapada 

do Araripe, Pernambuco, Brasil. Em que: Carb.: Carboidratos; Prot.: Proteínas; ClorA: 

Clorofila A; ClorB: Clorofila B; Carot.: Carotenoides; Nit.: Nitrato; H2O2: Peróxido de 

hidrogênio; MDA: Malondialdeído; Amin.: Aminoácidos; Prol.: Prolina; TRA: Teor 

relativo de água; APX: Enzima ascorbato peroxidase; CAT: Enzima catalase; SOD: 

Enzima superóxido dismutase; Ca: Cálcio; Mg: Magnésio; N: Nitrogênio; K: Potássio; 

Cu: Cobre; Fe: Ferro; Mn: Manganês; Zn: Zinco. 
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As variáveis nutricionais apresentaram correlações positivas e negativas com 

as variáveis metabólicas, com exceção do N que não apresentou correlação com 

nenhuma variável metabólica. As correlações entre os macronutrientes e variáveis 

metabólicas foram moderadas positivas para Ca e TRA (0,46), Mg e prolina (0,45), K 

e aminoácidos (0,48), exceto para Ca e prolina (0,73) que obteve uma correlação forte. 

As correlações moderadas negativas foram observadas para Ca e MDA (-0,40), Ca e 

H2O2 (-0,59), Ca e nitrato (-0,45), Mg e SOD (-0,45), Mg e carboidratos (-0,57), Mg e 

MDA (-0,40), Mg e H2O2 (-0,59), K e clorofila A (-0,40), K e SOD (-0,45), K e H2O2 (-

0,47), K e nitrato (-0,55) (Figura 17).  

Os micronutrientes apresentaram correlação com alguma variável metabólica, 

seja ela positiva ou negativa. Destacando-se as seguintes correlações: Cu e 

aminoácidos (0,45), Cu e APX (-0,48), Cu e SOD (-0,40), Zn e aminoácidos (0,62), Zn 

e prolina (0,46), Fe e clorofila A (0,69), Fe e clorofila B (0,53), Fe e carotenoides (0,44), 

Fe e proteína (-0,48), Mn e clorofila A (0,67), Mn e clorofila B (0,58) e Mn e CAT (-

0,43) (Figura 17). 

Os nutrientes, seja macro ou micronutriente, são essenciais para as plantas 

desempenharem múltiplas funções no metabolismo vegetal, atuando na estrutura 

vegetal e na osmorregulação celular, tornando-se indispensáveis no seu crescimento 

e desenvolvimento, além de sua adaptação as condições adversas encontradas nos 

ecossistemas florestais (TAIZ et al., 2021). 

As variáveis metabólicas apresentaram correlações fortes e moderadas entre 

si (Figura 17). A clorofila A apresentou forte correlação com a clorofila B (0,74) e 

carotenoides (0,78), além disso, observou-se que os carotenoides apresentaram 

correlação apenas com a clorofila B (0,51). Com isso, podemos inferir que o aumento 

dos pigmentos de uma clorofila está associado ao aumento da outra e, 

consequentemente, dos carotenoides, no entanto, para os carotenoides ocorre 

principalmente com o aumento da clorofila B (Figura 17). 

Observou-se correlação positiva e forte entre H2O2 e MDA (0,74) e entre H2O2 

e nitrato (0,87), além disso, o MDA apresentou correlação positiva e moderada com o 

nitrato (0,67), indicando que eles atuam em conjunto e conforme há o aumento de 

uma das variáveis a outra, consequentemente, irá aumentar (Figura 17). A forte 

correlação entre o H2O2 e MDA pode ser explicada pelas alterações que ocorrem no 

sistema redox das plantas devido ao estresse oxidativo. Esse estresse promove o 
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aumento do H2O2, o que, por sua vez, aumenta a peroxidação lipídica, em que seu 

principal produto é o MDA (DEMIDCHIK, 2015). 

As enzimas antioxidantes se correlacionaram com outras variáveis 

metabólicas. A SOD apresentou correlação moderada e positiva para o MDA (0,55), 

H2O2 (0,62) e Nitrato (0,69), indicando que o aumento da SOD acarreta o aumento 

dessas variáveis. A SOD é uma enzima importante para que as plantas possam tolerar 

condições deletérias, responsável pela eliminação de radicais livres, atuando na 

decomposição do superóxido em H2O2. Portanto, quando aumenta a atividade da SOD 

há aumento na produção de H2O2 (NUNES; VIANA; MACHADO NETO, 2015). A SOD 

também apresentou correlação positiva e moderada com a clorofila A (0,46), os 

carotenoides (0,48) e carboidratos (0,46), além de correlação negativa e moderada 

com as proteínas (-0,43) (Figura 17). 

A APX e CAT apresentaram uma correlação moderada e positiva (0,46), ou 

seja, conforme a APX aumenta ocorre o aumento da CAT. Essas enzimas atuam em 

conjunto na redução de danos fotoxidativos, desempenhando importante papel na 

diminuição da peroxidação lipídica.  Além disso, a CAT apresentou correlação positiva 

e moderada nos carboidratos (0,49) e a APX correlação negativa e moderada nos 

aminoácidos (-0,57) (Figura 17). 

A análise de componentes principais (PCA), forneceu uma visão clara das 

associações que ocorrem entre os grupos estudados (gradientes altimétricos e 

espécies florestais) baseada nas variáveis nutricionais e metabólicas, destacando as 

diferenças significativas nas características desses grupos, explicando conjuntamente 

53,4% da variação dos dados. O primeiro eixo (PCA 1) explicou 32,5% da variância, 

enquanto o segundo eixo (PCA 2) foi responsável por 20,9% da variância (Figura 18). 
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Figura 18. Análise de componentes principais (PCA) das variáveis nutricionais e 

variáveis metabólicas em resposta aos gradientes altimétricos (a) e as espécies 

florestais (b) na Chapada do Araripe, Pernambuco, Brasil. Em que: DP: Depressão 

periférica; ENC: Encosta; PS: Planalto sedimentar; AL: A. leptopetala; BS: B. 

subclavata; CG: C. glaucocarpum; GO: G. opposita; Carb.: Carboidratos; Prot.: 

Proteínas; ClorA: Clorofila A; ClorB: Clorofila B; Carot.: Carotenoides; Nit.: Nitrato; 

H2O2: Peróxido de hidrogênio; MDA: Malondialdeído; Amin.: Aminoácidos; Prol.: 

Prolina; TRA: Teor relativo de água; APX: Enzima ascorbato peroxidase; CAT: Enzima 

catalase; SOD: Enzima superóxido dismutase; Ca: Cálcio; Mg: Magnésio; N: 

Nitrogênio; K: Potássio; Cu: Cobre; Fe: Ferro; Mn: Manganês; Zn: Zinco. 
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A interpretação dos eixos da PCA permite uma melhor compreensão dos 

processos metabólicos e nutricionais subjacentes entre os gradientes altimétricos. No 

primeiro eixo, o planalto sedimentar mostrou uma forte associação com os 

carboidratos, sugerindo que os indivíduos encontrados nesse gradiente altimétrico 

podem estar envolvidos em processos que exigem alta disponibilidade de energia 

rápida que é fornecida pelos carboidratos (Figura 18A). 

No segundo eixo, a depressão periférica está correlacionada com o N e 

proteínas, além das enzimas antioxidantes APX e CAT. A encosta, por sua vez, é o 

gradiente altimétrico que dispõe de maior correlação com as variáveis nutricionais, 

caracterizada por níveis elevados de Ca, Mg, Cu, Zn e variáveis metabólicas como 

aminoácidos e prolina (Figura 18A). 

Observando a PCA para as espécies florestais (Figura 18B), no primeiro eixo, 

a espécie B. subclavata foi caracterizada por altos níveis de clorofila A, clorofila B e 

carotenoides, indicando que essa espécie apresenta uma forte associação com os 

processos fotossintéticos. A espécie C. glaucocarpum está associada as enzimas 

antioxidantes, como a APX e CAT, além de carboidratos, nitrato e MDA. A maior 

associação observada com o MDA e as enzimas antioxidantes, sugere que essa 

espécie aciona seus mecanismos de defesa quando ocorre algum estresse, para 

evitar danos na membrana. 

No segundo eixo, a espécie G. opposita está associada a presença de K, Mg e 

Ca, elementos essenciais para a fotossíntese e sinalização celular, indicando um 

papel fundamental no crescimento e desenvolvimento dessa espécie. Já a A. 

leptopetala está associada ao Zn e TRA. A maior associação com o TRA sugere a 

tolerância dessa espécie em ambientes com condições adversas, demonstrando uma 

maior capacidade de absorção de água nos eventos chuvosos, mantendo, assim, 

suas células turgidas (Figura 18B). 

As espécies G. opposita e A. leptopetala mostraram uma associação com os 

nutrientes, não observado nas demais espécies (Figura 18B). Isso sugere que essas 

duas espécies possuem características nutricionais distintas, como maior capacidade 

de absorção desses nutrientes, resultando em um maior teor nutricional.  

Os resultados da PCA revelam uma complexa interação entre as diferentes 

espécies florestais e suas necessidades nutricionais e metabólicas. Cada espécie 

parece ter se adaptado e desenvolvido funções específicas, desde a fotossíntese 

intensiva com a B. subclavata até a gestão do estresse oxidativo, através das enzimas 
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antioxidantes com a C. glaucocarpum e o suporte ao crescimento e desenvolvimento 

celular observado nas espécies G. opposita e A. leptopetala. Esta análise ajuda a 

compreender melhor como as espécies florestais otimizam seu metabolismo e 

nutrição para prosperar em seus ambientes específicos. 
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5. CONCLUSÕES 

 

A dinâmica nutricional variou entre os gradientes altimétricos nos períodos 

climáticos, mostrando que as espécies apresentam comportamento distinto em 

relação ao ambiente em que está inserida.  

Dentre os gradientes altimétricos, as espécies locadas no planalto sedimentar 

e na depressão periférica apresentaram maior eficiência nutricional quando 

comparadas com as espécies locadas na encosta nos dois períodos climáticos, exceto 

para o N. As espécies B. subclavata, C. glaucocarpum e A. leptopetala mostraram-se 

eficientes nutricionalmente em todos os gradientes altimétricos. Dessa forma, essas 

espécies desempenham papel fundamental no equilíbrio e na ciclagem de nutrientes 

nos gradientes altimétricos, podendo ser utilizadas em projetos de reflorestamento de 

áreas que dispõem das mesmas características nutricionais. 

As espécies desenvolveram estratégias metabólicas que lhes permitiram 

tolerar e sobreviver as condições adversas que ocorrem nesses ambientes, 

independente do gradiente altimétrico, durante todo o ano. 

Diferentes mecanismos de adaptação das espécies aos gradientes altimétricos 

foram observados durante os períodos climáticos, incluindo a manutenção do TRA, 

dos pigmentos fotossintéticos e solutos orgânicos. O aumento do TRA no período 

seco proveniente das chuvas atípicas na região, mostra a capacidade das espécies 

em ajustar o TRA e potencial hídrico refletindo em estratégias adaptativas na região 

semiárida. Além disso, constatou-se uma variação na atividade das enzimas 

antioxidantes, sugerindo que as espécies apresentam sensibilidade ao estresse.  

A depressão periférica apresentou condições meteorológicas mais severas 

dentre os gradientes altimétricos. Portanto, observou-se uma maior retenção de água 

e atividade enzimática nesse gradiente, mostrando que as espécies foram mais 

eficientes nas estratégias de defesa antioxidante, mantendo os níveis das EROs e do 

MDA mais baixos, além de destacar a importância dos mecanismos adaptativos em 

condições adversas. 

Ademais, percebeu-se que as variáveis nutricionais influenciaram diretamente 

os processos metabólicos das espécies florestais, independente do gradiente 

altimétrico e período climático, mostrando o quão indispensáveis são os nutrientes 

para o crescimento e desenvolvimento, além da adaptabilidade das espécies aos 

diferentes ambientes. 
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