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Apresentação

O Programa de Pós-Graduação em Biologia Vegetal (PPGBV) da Uni-

versidade Federal do Espírito Santo (UFES) foi criado em 2002, iniciando 

suas atividades com o curso de mestrado em 2003 e ampliando sua 

atuação com a implantação do doutorado em 2013. Ao longo de sua 

trajetória, o Programa consolidou-se como referência regional na forma-

ção de recursos humanos qualificados, contribuindo para o avanço do 

conhecimento científico e para o desenvolvimento da Biologia Vegetal 

no Espírito Santo e no Brasil. Nesse período, mais de 180 mestres e dou-

tores foram formados, atuando hoje em instituições de ensino, pesquisa, 

extensão e inovação tecnológica.

Com área de concentração em Fisiologia Vegetal, o PPGBV tem como 

missão formar profissionais com excelência científica, técnica e ética, 

aptos a atuar em diferentes áreas da pesquisa vegetal. Suas atividades 

abrangem desde estudos voltados para culturas de importância econô-

mica até investigações relacionadas à biodiversidade e à conservação de 

ecossistemas da Mata Atlântica, incluindo manguezais, restingas, flores-

tas de tabuleiro e florestas de altitude. Essa diversidade temática reflete 

o compromisso do Programa com a geração de conhecimento científico 

relevante para a sociedade e para o desenvolvimento sustentável.
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Esta obra representa a primeira coletânea institucional do PPGBV e 

reúne contribuições de docentes, discentes e egressos, evidenciando a 

integração entre formação de recursos humanos e produção científica. 

Seu objetivo é divulgar parte do conhecimento produzido no âmbito do 

Programa, fortalecendo a interação entre pesquisadores e ampliando o 

acesso da comunidade acadêmica aos avanços científicos desenvolvidos 

em suas diferentes áreas de atuação.

Os capítulos desta obra estão organizados em ordem alfabética dos 

docentes permanentes do Programa de Pós-Graduação em Biologia Ve-

getal, reunindo contribuições que refletem a diversidade de temas, abor-

dagens e perspectivas científicas desenvolvidas no âmbito do PPGBV. Ao 

longo da coletânea, são apresentados estudos e revisões relacionados à 

fisiologia vegetal, ecofisiologia, biotecnologia, propagação de plantas, me-

tabolismo vegetal, tecnologia de sementes, biodiversidade, conservação 

de organismos fotossintetizantes e impactos das mudanças ambientais, 

evidenciando a amplitude, a interdisciplinaridade e a relevância das pes-

quisas conduzidas pelo Programa.

Por fim, agradecemos a todos os docentes, discentes, pós-doutoran-

dos, egressos e colaboradores que contribuíram para a construção desta 

coletânea. Esperamos que esta obra fortaleça a divulgação científica, es-

timule novas parcerias e inspire futuras pesquisas, consolidando-se como 

um marco na trajetória do Programa de Pós-Graduação em Biologia Ve-

getal da UFES.

Elias Terra Werner 
Paulo Cezar Cavatte 

Maria do Carmo Pimentel Batitucci
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Introdução

Os manguezais são ecossistemas costeiros tropicais que se desen-

volvem em zonas úmidas salinas, sujeitas a inundações periódicas pe-

las marés e ao aporte de água doce de origem pluvial, frequentemente 

associados a estuários (Beckett et al., 2022). Nesse sentido, as florestas 

de manguezais crescem e desenvolvem-se em ambientes com grandes 

flutuações na salinidade, água hipóxica no solo e submersão parcial.

Muito além de sua expressiva extensão geográfica, esses ecossistemas 

fornecem uma ampla gama de bens e serviços ecossistêmicos essen-

ciais. Entre suas principais funções, os manguezais destacam-se por sua 

atuação como barreiras naturais contra a erosão costeira, na estabilização 

do solo, no suporte à pesca artesanal e na subsistência de comunidades 

locais. Além disso, incentivam atividades de ecoturismo e educação am-

biental. Os manguezais também funcionam como verdadeiros berçários 

naturais, garantindo a renovação dos estoques pesqueiros e sustentando 

redes tróficas fundamentais para a manutenção da saúde dos ecossiste-

mas costeiros associados (Souza; Duarte; João, 2018).

Além disso, os manguezais desempenham papel crucial na mitigação 

das mudanças climáticas, atuando como importantes sumidouros de car-

bono. A maior parte do carbono sequestrado por esse ecossistema per-

manece armazenada em seus sedimentos, contribuindo para a redução 

da concentração de gases de efeito estufa na atmosfera (Akram et al., 

2023). No entanto, quando esses ambientes sofrem perturbações antró-

picas, há o risco de liberação do carbono acumulado, o que pode intensi-

ficar o aquecimento global (Alongi, 2014).

Do ponto de vista ecológico, a complexa estrutura física dos man-

guezais cria habitats diversificados tanto em ambientes aéreos quanto 

submersos. As copas das árvores oferecem abrigo para aves e insetos, 

enquanto as raízes submersas fornecem refúgio para uma grande diver-

sidade de organismos, como esponjas, algas, bivalves, plâncton, peixes e 

moluscos (Nagelkerken et al., 2008). Essa complexidade estrutural au-

menta a resiliência do ecossistema e reforça sua importância como refú-

gio para a biodiversidade costeira.
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1. Manguezais em um cenário de mudanças ambientais:  
fisiologia da salinidade, adaptação e conservação genética

Globalmente, os manguezais compreendem aproximadamente nove 

ordens, 20 famílias, 27 gêneros e cerca de 70 espécies arbóreas (Mao 

et al., 2021). Entre os principais gêneros, encontram-se Avicennia (Avi-

cenniaceae), Laguncularia e Lumnitzera (Combretaceae), Nypa (Palmae), 

Bruguiera, Ceriops, Kandelia e Rhizophora (Rhizophoraceae), além de 

Sonneratia (Sonneratiaceae) (Alongi, 2009). No Brasil, a vegetação típica 

dos manguezais é composta principalmente por três espécies: Rhizopho-

ra mangle L. (mangue-vermelho), Laguncularia racemosa (L.) C.F. Gaertn. 

(mangue-branco) e Avicennia schaueriana Stapf & Leechm. ex Moldenke 

(mangue-preto) (Sérgio; Leite; Pitteri; Martuscelli; Machado, 2006).

A distribuição dessas espécies está diretamente relacionada a fatores 

ambientais, como salinidade, regime de marés e tipo de substrato. Suas 

adaptações morfológicas — incluindo raízes escoras, glândulas de excre-

ção de sal e folhas esclerófilas — são fundamentais para a sobrevivência 

em ambientes sujeitos a variações frequentes de inundação e salinidade 

(Sérgio et al., 2006; Lima, 2018).

Apesar de sua elevada importância ecológica e socioeconômica, os 

manguezais têm sofrido taxas alarmantes de degradação nas últimas dé-

cadas. A expansão da agricultura, da aquicultura e do desenvolvimento 

urbano tem resultado na perda de mais de um terço (35%) das áreas de 

manguezal em escala global nos últimos 50 anos (Bhowmik; Padmanaban; 

Cabral; Romeiras, 2022; Gouvêa et al., 2022). Como consequência, das 

aproximadamente 70 espécies de plantas de manguezal reconhecidas 

mundialmente, 12 já figuram na Lista Vermelha da IUCN como ameaçadas 

de extinção (Rahim; Soeprobowati; Putranto, 2023).

Diante desse cenário, torna-se evidente a urgência na conservação 

dos manguezais. Proteger esses ecossistemas não significa apenas pre-

servar a biodiversidade e os serviços ecossistêmicos, mas também asse-

gurar a sobrevivência de milhares de comunidades que dependem direta 

ou indiretamente de seus recursos. Assim, diante dos desafios ambientais 

contemporâneos, torna-se fundamental integrar ações de preservação 

ambiental a políticas públicas eficazes e à valorização dos conhecimen-

tos tradicionais, visando garantir a resiliência e a sustentabilidade desse 

ecossistema singular.

file:///C:/Users/Nad/OneDrive/Documentos/Arquivos%20Nadini%20trabalho/Encontrografia/LIVROS%202026/I%20T%c3%b3picos%20Especiais%20em%20Biologia%20Vegetal/textos/javascript:void(0);
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Seções temáticas

1.	 Aspectos gerais da fisiologia do sal dos manguezais

2.	 Estratégias fisiológicas de tolerância à salinidade em espécies de 

mangue: evidências de estudos no Espírito Santo

3.	 Degradação e recuperação dos manguezais

4.	 Mudanças climáticas

5.	 A genética como ferramenta para conservação e recuperação de 

manguezais

6.	 Conclusão

7.	 Considerações finais 

1.	 Referências bibliográficas

1. Aspectos gerais da fisiologia do sal dos manguezais

Nos manguezais, a baixa pluviosidade associada à intrusão salina das 

águas estuarinas reduz a diluição dos sais. Em combinação com a elevada 

evapotranspiração, essa condição favorece o movimento capilar da água 

intersticial em direção à superfície do sedimento. Como consequência, 

ocorre maior concentração da cunha salina nas camadas superficiais, in-

tensificando a salinidade no manguezal (Berrêdo et al., 2008).

Essa condição leva à necessidade de ajustes no crescimento e desen-

volvimento das espécies, exigindo adaptações morfológicas, anatômicas e 

fisiológicas essenciais para a permanência nesses ecossistemas (Srikanth; 

Lum; Chen, 2016). Essas adaptações incluem mecanismos estruturais e 

funcionais, como a presença de sistemas radiculares especializados que 

atuam como linhas primárias de defesa, bem como modificações nas fo-

lhas, que, por sua vez, contribuem para a estabilidade física e para a regu-

lação de processos fisiológicos essenciais das plantas. 

A salinidade, em particular, representa um dos principais fatores que 

modulam a zonação e a distribuição das espécies nos ecossistemas de 
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manguezal, principalmente devido ao acúmulo de íons Na+, que compro-

metem a homeostase fisiológica das plantas (Shan et al., 2008). Muito em-

bora o manguezal seja, por definição, um ambiente naturalmente salino, as 

espécies mostram diferentes níveis de tolerância ao sal, refletindo graus 

distintos de adaptação fisiológica, mesmo entre espécies coexistentes no 

mesmo ecossistema (Srikanth et al., 2016). 

Dentre esses processos fisiológicos, destacam-se a regulação da 

transpiração, a exclusão seletiva de sais e a manutenção da eficiência 

fotossintética, mesmo sob múltiplos estresses, como salinidade elevada, 

flutuação hídrica, anoxia, alta irradiância e instabilidade mecânica pro-

vocada pela movimentação de água e sedimentos (Srikanth et al., 2016; 

Naskar; Mondal; Ankure, 2021).

Para mitigar os efeitos da salinidade, muitas espécies compartimenta-

lizam o Na+ no vacúolo por meio da ação de proteínas antiportes (Na+/H+) 

que regulam os níveis intracelulares de Na+ e K+. Este último desempenha 

um papel crucial na manutenção da homeostase celular, exercendo funções 

osmóticas e de controle estomático (Esteves; Suzuki, 2008). Além disso, 

dentre os mecanismos adaptativos ao sal estão os processos de controle 

citosólico, que permitem às plantas lidar com altas concentrações salinas 

por meio da regulação da absorção e da exclusão de sal. Esses processos 

ocorrem através de estratégias como a ultrafiltração radicular e a secreção 

de sais por glândulas foliares especializadas, observadas em gêneros como 

Aegiceras, Avicennia, Acanthus e Aegialitis (Shan et al., 2008).

Esses mecanismos são altamente sensíveis à intensidade do estresse 

salino no ambiente. Espécies que crescem em áreas mais salinas tendem 

a ativar respostas fisiológicas distintas daquelas observadas em zonas de 

menor salinidade, refletindo a plasticidade adaptativa dessas plantas (Su-

dhir; Arunprasath; Vel, 2021). 

Assim, adaptações morfofisiológicas, como o espessamento foliar, 

contribuem para o acúmulo de água nos tecidos, favorecendo a diluição 

dos sais absorvidos e, consequentemente, mitigando os efeitos adversos 

da salinidade. Além disso, essas alterações estruturais estão diretamente 

associadas à redução do acúmulo de espécies reativas de oxigênio (ROS), 
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cuja produção é intensificada em situações de estresse osmótico. A re-

gulação desses processos também ajuda na normalização da transpira-

ção, frequentemente comprometida em ambientes hipersalinos (Sobrado, 

2005; Ye; Tam; Lu; Wong, 2005). Pelo exposto, observa-se que os man-

guezais constituem um modelo fundamental de estudo da capacidade 

genética para tolerância ao sal (Nguyen et al., 2017).

2. Estratégias fisiológicas de tolerância à salinidade em espécies 
de mangue: evidências de estudos no Espírito Santo

O desempenho fotossintético das plantas está intimamente relacio-

nado ao grau de salinidade do ambiente e à capacidade de adaptação 

fisiológica da espécie às condições edáficas locais. Em ambientes hiper-

salinos, o estresse osmótico leva à perda da turgidez celular, podendo de-

sencadear respostas como fechamento estomático irregular ou aumento 

da transpiração cuticular, interferindo no balanço hídrico foliar. Essas res-

postas fisiológicas intensificam a dissipação térmica da energia luminosa 

absorvida e reduzem significativamente o rendimento quântico do fotos-

sistema II (FSII), comprometendo, assim, a eficiência do aparato fotossin-

tético (Naidoo; Tuffers; Willert, 2002).

Estudos mostram que a alta produtividade primária dos manguezais de-

corre de sofisticados mecanismos fisiológicos, que permitem às espécies 

tolerar restrições ambientais como salinidade elevada, alagamento prolon-

gado e carências nutricionais (Pascoalini; Lopes; Falqueto; Tognella, 2014). 

Uma revisão proposta por Pascoalini et al. (2014) destacou que, apesar 

de tais estresses reduzirem a assimilação fotossintética e o desenvolvi-

mento das plantas, a resposta depende da tolerância de cada espécie. Os 

autores também observaram que a maioria dos estudos ecofisiológicos é 

pontual, dificultando a compreensão completa de como as comunidades 

de mangue responderão às mudanças climáticas.

No nível da planta, adaptações fisiológicas baseiam-se na plasticidade 

do aparato fotossintético e em ajustes no uso da água. Em Rhizophora 

mangle, estudos comparando áreas de alta e baixa salinidade mostra-

ram que, nas condições menos salinas, há maiores taxas de assimilação 
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de CO2, condutância estomática e índice de desempenho fotossintético, 

indicando maior eficiência na captação e utilização da energia luminosa 

(Lopes; Tognella; Falqueto; Soares, 2019). 

Por outro lado, em locais de salinidade elevada, as plantas exibem 

maior eficiência na transferência de elétrons dentro do FSII e maior fluo-

rescência inicial e máxima, sugerindo mecanismos específicos de prote-

ção e manutenção da funcionalidade do FSII em ambientes estressantes.

Em outro estudo com mudas jovens de R. mangle, a maior disponibili-

dade de matéria orgânica nos sedimentos favoreceu o fluxo de energia e 

o transporte de elétrons, enquanto a alta salinidade reduziu o número e o 

tamanho dos centros de reação do FSII. No entanto, a espécie compensou 

essa limitação aumentando o índice de desempenho, a taxa fotossintética 

e a eficiência no uso da água (Pascoalini; Tognella; Falqueto; Soares, 2022).

As respostas fisiológicas também envolvem variações na composição 

dos pigmentos e no uso eficiente da água. Falqueto e colaboradores veri-

ficaram que, em plantas adultas de R. mangle e Laguncularia racemosa, a 

eficiência fotoquímica (Fv/Fm) aumentou durante o dia na estação chuvosa 

devido à salinidade, enquanto a fluorescência basal diminuiu à medida que 

a disponibilidade de água no solo foi reduzida (Falqueto; Silva; Fontes, 2008). 

O teor de pigmentos carotenóides foi maior em L. racemosa, indicando 

um mecanismo de proteção adicional contra o estresse oxidativo, enquanto 

o conteúdo de clorofila não variou com a salinidade. Em manguezais do sul 

do Brasil, R. mangle apresentou taxas fotossintéticas e eficiência de carbo-

xilação menores do que Avicennia schaueriana e L. racemosa, resultando 

em menor eficiência intrínseca no uso da água. Essa limitação fisiológica 

pode explicar por que a espécie não coloniza latitudes mais altas (Soares; 

Tognella; Cuevas; Medina, 2015).

O ajuste fisiológico às condições salinas também se manifesta no nível 

molecular. Em plantas de R. mangle submetidas a baixa e alta salinidade, a 

manutenção da assimilação de CO2 foi acompanhada por maior atividade 

do FSII, refletida na elevação da razão clorofila a/b e no aumento do núme-

ro de centros de reação e de complexos de evolução de oxigênio (Lopes 

et al., 2022). 
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Genes relacionados ao FSII (psbA e PSBO2) foram regulados positiva-

mente em alta salinidade, assim como genes envolvidos na síntese de ATP, 

ativação da Rubisco, defesa antioxidante, síntese de GABA e sequestro 

vacuolar de Na+, demonstrando que a tolerância ao sal requer uma res-

posta coordenada entre processos energéticos e mecanismos de prote-

ção (Lopes et al., 2022). 

Estudos recentes com traços de ferro e manganês revelaram ainda 

que altas concentrações desses micronutrientes aumentam o número de 

centros de reação e a eficiência do complexo de evolução do oxigênio, 

mas a elevada concentração de manganês afeta a assimilação de CO2 e a 

eficiência de carboxilação da Rubisco (Pascoalini et al., 2024).

Em síntese, as pesquisas revelam que os manguezais apresentam uma 

combinação de estratégias fisiológicas que variam conforme a salinidade 

e a disponibilidade de nutrientes. Áreas de menor salinidade favorecem 

maior assimilação de carbono e eficiência fotossintética, enquanto am-

bientes mais salinos induzem mecanismos de tolerância baseados em 

ajustes no FSII, na regulação de genes e na conservação da água. Apesar 

dos avanços científicos na área, o conhecimento ecofisiológico dos man-

guezais brasileiros ainda é limitado, como salientado por Pascoalini et al. 

(2014), reforçando a necessidade de estudos integrados que considerem 

a diversidade de respostas fisiológicas e adaptações que garantam a per-

sistência desses ecossistemas frente às mudanças ambientais.

3. Degradação e recuperação dos manguezais

Ao longo dos anos, os manguezais vêm sofrendo um intenso processo 

de degradação, resultante de múltiplos fatores antrópicos, como desma-

tamentos, deposição de resíduos sólidos e efluentes urbanos, especula-

ção imobiliária, poluição industrial e doméstica, práticas de pesca preda-

tória e, mais recentemente, o acúmulo de microplásticos nos sedimentos 

e na biota local (Duarte; Rezende, 2019; Paula; Lima; Maia, 2016). Como 

resultado, observa-se o comprometem não apenas a biodiversidade, mas 

também os serviços ecossistêmicos essenciais prestados pelos mangue-

zais, como a proteção costeira contra a erosão, o suporte à reprodução de 
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diversas espécies marinhas e o sequestro de carbono, fundamental para a 

mitigação das mudanças climáticas (Souza et al., 2018). Além disso, esses 

processos promovem a redução das áreas de manguezal e afetam dire-

tamente comunidades humanas que dependem desse ecossistema para 

a pesca artesanal e a manutenção de atividades econômicas tradicionais 

(Borges et al., 2009).

Nesse contexto, Moschetto et al. (2021), ao avaliarem a interação entre 

atividades agrícolas e o avanço da urbanização na região metropolitana de 

São Paulo, identificaram a perda de aproximadamente 10,6 km² de áreas 

de manguezal entre 1999 e 2019. A ocupação irregular intensificou esse 

processo, provocando alterações significativas na fisionomia da floresta e 

a substituição do padrão vegetal original por formações não característi-

cas desse ecossistema.

Além disso, a mudança na composição química do ambiente favorece a 

ocorrência de espécies invasoras, como Hibiscus pernambucensis e Acros-

tichum aureum, que competem por recursos e inibem a regeneração natu-

ral das espécies típicas de mangue. Soma-se a isso a crescente presença 

de metais pesados, como cádmio, que representa um problema ambiental 

cada vez mais frequente e de difícil remediação (Velho et al., 2012).

Diante desse cenário, torna-se essencial a implementação de políticas 

públicas eficazes e ações de conservação que promovam o uso sustentá-

vel e a recuperação dos manguezais, além de coibir atividades ilegais que 

intensificam sua degradação (Espíndola; Almeida, 2015). O manejo des-

ses ecossistemas deve adotar uma abordagem socioambiental integrada, 

considerando as demandas das comunidades locais e reconhecendo seu 

papel como protagonistas na formulação e execução de políticas de con-

servação, aliada à proteção legal, a fim de evitar a exploração excessiva 

desses ambientes (Moschetto et al., 2020).

A recuperação ambiental de manguezais deve ser concebida de forma 

ampla, contemplando dimensões ecológicas, sociais e econômicas. Proje-

tos que integram práticas de silvicultura associadas à maricultura e à aqui-

cultura apresentam maior potencial de se aproximar de um ecossistema 

funcionalmente integrado (Bijsterveldt et al., 2022). Essa abordagem reforça 
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a necessidade de não restringir a recuperação ambiental apenas ao plantio 

de árvores, mas de adotar uma visão holística que valorize a fauna associa-

da, as redes tróficas e o uso sustentável dos recursos naturais.

O sucesso de projetos de restauração está diretamente relacionado às 

técnicas de plantio adotadas. Estudos demonstram que o plantio em larga 

escala pode, em alguns casos, comprometer a regeneração natural. Na Ilha 

de Banacon, na parte central das Filipinas, por exemplo, a elevada densida-

de de mudas resultou em dossel excessivamente fechado, reduzindo a en-

trada de luz e prejudicando o recrutamento natural e a sucessão secundária 

do ecossistema (Barnuevo; Asaeda; Sanjaya; Kanesaka; Drawbacks, 2017).

Pesquisas conduzidas nos manguezais das Filipinas (Labutap; Pampo-

lina; Balatibat; Geronimo, 2013) e do Brasil (Rovai et al., 2012) indicam que 

as diferenças funcionais dos ecossistemas devem ser consideradas nos 

projetos de recuperação. A adoção de plantios com espécies mistas, alia-

da ao monitoramento de parâmetros bióticos e abióticos, é fundamental 

para avaliar o sucesso ou insucesso das iniciativas de restauração (Labu-

tap et al., 2013; Rovai et al., 2012).

Diversas técnicas de plantio têm sido aplicadas globalmente, como 

a transplantação de mudas produzidas em viveiros, a semeadura direta 

de propágulos e o uso de valas e drenos, apresentando resultados varia-

dos quanto à sobrevivência das plantas, custo-benefício e complexidade 

operacional (Chowdhury et al., 2016). No entanto, a aplicação adequada 

dessas técnicas isoladamente não garante o sucesso da restauração.

O manejo pós-plantio é igualmente crucial, sendo a educação ambien-

tal uma ferramenta essencial para engajar e sensibilizar as comunidades 

locais na conservação das áreas restauradas (Vieira et al., 2022; Chow-

dhury et al., 2020). A escolha da técnica de restauração deve considerar 

fatores como a espécie-alvo, o tipo de solo, a salinidade, a hidrologia local 

e o grau de degradação da área (Ellison, 2000). Estudos indicam que mui-

tas falhas em projetos de recuperação estão associadas a fatores locais, 

como pisoteio por animais, incrustação de algas e cracas, que compro-

metem a sobrevivência de propágulos e mudas recém-implantadas (Cho-

wdhury et al., 2016).
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Nesse sentido, o envolvimento ativo da comunidade local no monitora-

mento e na gestão das áreas restauradas, aliado ao planejamento técnico e 

ao conhecimento das condições ecossistêmicas locais, é determinante para 

o sucesso das ações de recuperação (Thivakaran; Sharma; Murugan, 2020).

No Brasil, a Constituição da República Federativa assegura, por meio 

do Artigo 225, o direito de todos a um meio ambiente ecologicamente 

equilibrado, atribuindo ao poder público e à coletividade o dever de pre-

servação, proteção e recuperação dos ecossistemas naturais (Lei Federal 

nº 6.938/81).

Dessa forma, a recuperação de manguezais não deve ser compreen-

dida apenas como uma ação técnica de plantio, mas como um processo 

ecológico complexo que exige planejamento integrado, participação co-

munitária e monitoramento contínuo. A escolha adequada das técnicas, 

aliada à consideração dos fatores bióticos, abióticos e sociais, é deter-

minante para o sucesso da restauração (Ferreira et al., 2024). Políticas 

públicas que incentivem a educação ambiental, a participação social e 

o acompanhamento dos projetos são fundamentais para garantir a sus-

tentabilidade das áreas recuperadas (Silva; Fontgalland, 2021), conforme 

previsto no Artigo 225, § 1º, inciso VI, que estabelece a promoção da edu-

cação ambiental em todos os níveis de ensino. Assim, a restauração dos 

manguezais consolida-se não apenas como uma estratégia de mitigação 

de danos ambientais, mas como ferramenta de conservação ativa e forta-

lecimento da resiliência socioecológica das regiões costeiras.

4. Mudanças climáticas

As mudanças climáticas consolidaram-se como uma das principais 

ameaças ambientais do século XXI, exercendo impactos significativos sobre 

os ecossistemas costeiros. Entre esses, os manguezais destacam-se por 

sua elevada produtividade biológica, papel fundamental na proteção cos-

teira e expressiva capacidade de sequestro de carbono (Souza et al., 2018).

O reestabelecimento dos manguezais e a definição de novas áreas po-

tenciais de ocupação dependem, sobretudo, da variação do nível do mar. 

Embora a elevação da temperatura média do ar e o aumento das concen-
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trações atmosféricas de CO2 atuem como fatores secundários, ambos con-

tribuem para a dinâmica e distribuição desses ecossistemas (Field, 1995).

As zonas úmidas intermareais caracterizam-se por elevada dinamici-

dade, estando naturalmente sujeitas a perturbações como variações no 

regime de marés, salinidade e ocorrência de eventos extremos. Com o 

avanço das mudanças climáticas, a intensidade e a frequência desses dis-

túrbios têm aumentado, comprometendo a capacidade desses ambientes 

de manter sua homeostase ecológica. A intensificação desses processos 

pode levar à superação dos limiares de resiliência dos ecossistemas, re-

sultando na perda de funções ecológicas essenciais (Friess et al., 2011).

Entre os principais fatores associados às mudanças climáticas que afe-

tam os manguezais, destacam-se a elevação do nível do mar, o aumento 

da salinidade e as alterações nos padrões de precipitação. Essas transfor-

mações provocam desequilíbrios significativos nas zonas úmidas costeiras, 

impactando diretamente a biodiversidade, a produtividade biológica e os 

processos biogeoquímicos desses ambientes (Mikhaylov et al., 2020).

Embora as alterações climáticas possam, em determinados contextos, 

estimular o crescimento e a produtividade dos manguezais — especial-

mente em função do enriquecimento de CO2 e do aumento da tempera-

tura —, favorecendo sua expansão em limites latitudinais mais elevados, 

esses efeitos positivos são frequentemente superados por impactos ne-

gativos. A elevação do nível do mar, associada ao derretimento de gelei-

ras, pode resultar na submersão permanente de áreas intermareais. Além 

disso, a intensificação de eventos climáticos extremos pode causar danos 

estruturais, perda de biomassa, estresse fisiológico nas plantas, compro-

metimento do recrutamento e, em casos mais severos, mortalidade em 

massa (Friess et al., 2022).

Apesar de as mudanças climáticas constituírem um fenômeno de es-

cala global, é fundamental considerar seus efeitos em nível regional, uma 

vez que os manguezais apresentam ampla variabilidade ecológica. As ca-

racterísticas fisiológicas, estruturais e funcionais desses ecossistemas, 

assim como os fatores abióticos que os regulam, variam significativamen-

te de acordo com a localização geográfica (Ward et al., 2016).
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As espécies vegetais que compõem os manguezais, embora altamen-

te adaptadas às condições extremas desses ambientes, como elevada 

salinidade, regimes frequentes de inundação e intensa exposição solar, 

operam próximas de seus limites fisiológicos. Dessa forma, alterações 

ambientais abruptas podem comprometer sua capacidade adaptativa, 

especialmente quando a velocidade das mudanças supera o tempo ne-

cessário para ajustes fisiológicos e ecológicos adequados (Alongi, 2014).

5. A genética como ferramenta para conservação e recuperação 
de manguezais

No âmbito da recuperação de áreas degradadas, o uso de ferramentas 

moleculares como a caracterização genética de populações remanescen-

tes se constitui uma etapa fundamental para a seleção de possíveis áreas 

doadoras de mudas e sementes e para o delineamento de estratégias de 

plantio que maximizem a diversidade genética nas áreas restauradas. A 

utilização de material genético proveniente de múltiplas populações com 

compatibilidade ecológica pode aumentar a base genética das áreas em 

estado de recuperação, ampliando sua resiliência e capacidade adapta-

tiva, o que é determinante para o sucesso de projetos de restauração, 

manejo e conservação de espécies (Cisneros-de la Cruz et al., 2018). 

A integração de informações genéticas com parâmetros ecológicos e 

fisiológicos se mostra fundamental para o avanço de estratégias de con-

servação e recuperação de manguezais. Abordagens integrativas como 

essa permitem identificar genótipos com maior aptidão para condições 

específicas de estresse, como salinidade elevada ou anoxia, possibilitando 

o desenvolvimento de programas de restauração que priorizem genótipos 

mais resilientes para áreas sujeitas a condições ambientais particular-

mente adversas. A identificação de marcadores genéticos associados a 

características adaptativas pode orientar a seleção de indivíduos com ge-

nótipos adequados para diferentes contextos de restauração (Frankham, 

2005; Lo et al, 2014).

Ferramentas moleculares são capazes de desempenhar um importan-

te papel para o monitoramento da efetividade de projetos de restauração 



28

I Tópicos Especiais em Biologia Vegetal:  
Contribuições do PPGBV/UFES: Fisiologia, Biodiversidade  
e Conservação de Organismos Fotossintetizantes

(Franciso et al., 2018; Granado et al., 2018). A avaliação da diversidade ge-

nética em áreas restauradas pode permitir aferir se as ações implemen-

tadas foram capazes de reestabelecer níveis adequados de variabilidade 

genética. Granado et al. (2018) evidenciaram que áreas restauradas de 

Laguncularia racemosa, na Baía de Guanabara, no Rio de Janeiro, apre-

sentaram perda de diversidade genética em relação a populações locais 

remanescentes, revelando a ocorrência de deriva genética e destacando 

a necessidade de manejo genético para a sobrevivência das populações 

restauradas a longo prazo. Baixos níveis de diversidade em áreas restau-

radas podem levar a ocorrência de gargalos genéticos, efeitos fundadores 

ou consanguinidade, sinalizando a necessidade de ajustes nas estratégias 

de restauração (Frankham, 2005). De outro ângulo, a presença de níveis 

satisfatórios de variabilidade gênica aliados a indicadores ecológicos po-

sitivos evidencia a adequação das técnicas empregadas, contribuindo 

para a validação de protocolos de restauração.

Nesse contexto, o uso de ferramentas moleculares como a análise da 

diversidade genética permite a compreensão de padrões de estruturação 

populacional de uma espécie, contribui para a identificação de barreiras 

de fluxo gênico e ainda é capaz de detectar populações com baixa va-

riabilidade (Pil et al., 2011) — as quais apresentam maior vulnerabilidade 

a eventos estocásticos e menor capacidade de adaptações a possíveis 

alterações ambientais. 

Pil et al. (2011) utilizaram oito marcadores do tipo microssatélites (SSR) 

para revelar uma expansão pós-glacial de R mangle de norte para o sul ao 

longo da costa brasileira, identificando diferenciação genética significativa 

entre populações do norte e populações do sul, com heterozigosidade 

esperada variando de 0,05 a 0,38 entre populações. Outros estudos, uti-

lizando também os SSR, demonstram que a dispersão de propágulos de 

R. mangle, embora seja ampla, pode ser limitada por barreiras geográficas 

de curta distância, ocasionando em estruturação genética, mesmo entre 

populações espacialmente próximas (Cisneros-De La Cruz et al., 2018). 

Ainda, existem pesquisas como as de Canty et al. (2022), que, ao ana-

lisarem 269 indivíduos de R. mangle em Honduras utilizando marcadores 
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de Polimorfismos de Nucleotídeo Único (SNPs), evidenciaram que a diver-

sidade genética em manguezais pode variar significativamente em esca-

la espacial. Também foi revelado que o interior das florestas de mangue 

apresenta maior diversidade em comparação com aquela encontrada na 

franja, com valores de FST iguais a 0,355 entre as duas zonas dentro de 

uma mesma parcela com 400 m2, indicando que a coleta de propágulos 

exclusivamente em áreas de franja pode ocasionar em gargalos genéticos 

em áreas restauradas. 

Nesse sentido, essa compreensão é crucial para o planejamento de 

ações de restauração, visto que evidencia a relevância de se considerar 

não apenas a proximidade física entre áreas, mas, ainda, a conectividade 

efetiva mediada por correntes marinhas, entrada e vazão de maré e dis-

persão de propágulos.

Portanto, estudos sobre diversidade genética são um componente 

fundamental para a manutenção, adaptação e persistência de espécies 

em seus habitats naturais. No contexto dos manguezais, onde as espécies 

vegetais estão sempre submetidas a condições ambientais extremas e 

dinâmicas (Alongi, 2008), a variabilidade genética pode assumir um pa-

pel estratégico para revelar a capacidade das populações de responder 

a estresses ambientais, mudanças climáticas e ações antrópicas. Dessa 

maneira, esses estudos com espécies de mangue se mostram uma ferra-

menta essencial para o subsídio de estratégias eficazes de conservação 

e/ou recuperação ambiental, porque não é possível prever como as po-

pulações responderão a possíveis estresses futuros (Canty et al., 2022).

Como exposto, a incorporação de estudos de cunho genético em 

programas voltados para a conservação e recuperação não somente de 

manguezais, mas de ecossistemas como um todo, revela-se não ape-

nas desejável, mas imprescindível. A compreensão da estrutura genética 

das populações, dos padrões de fluxo gênico e da base de característi-

cas adaptativas fornece subsídios técnicos que são fundamentais para 

a tomada de decisão em diferentes escalas, desde a seleção de áreas 

prioritárias para a conservação in situ até o planejamento detalhado para 

ações de restauração. Assim, estudos genéticos consolidam-se como 
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uma ferramenta indispensável para a gestão sustentável desses ecossis-

temas, haja vista que são capazes de contribuir para a manutenção de sua 

integridade ecológica, funcional e evolutiva frente aos desafios impostos 

pelas mudanças ambientais globais. 

6. Conclusão

Os manguezais configuram-se como ecossistemas costeiros de ele-

vada relevância ecológica, socioeconômica e climática, desempenhando 

funções essenciais como a proteção da linha de costa, o suporte à bio-

diversidade, a manutenção das atividades pesqueiras e o sequestro de 

carbono. Sua complexa estrutura física e funcional garante elevada produ-

tividade biológica e resiliência frente a perturbações naturais, reforçando 

seu papel estratégico na sustentabilidade das zonas costeiras tropicais.

Entretanto, apesar de sua reconhecida importância, os manguezais 

vêm sofrendo intensos processos de degradação, associados, sobretudo, 

às ações antrópicas, como a expansão urbana desordenada, a poluição, a 

ocupação irregular e práticas inadequadas de uso do solo. Esses impac-

tos resultam na redução da cobertura vegetal, na alteração da estrutura 

e funcionamento do ecossistema e na perda de serviços ecossistêmicos 

fundamentais, afetando diretamente as comunidades humanas que de-

pendem desses ambientes para sua subsistência e identidade cultural.

A esse cenário somam-se os efeitos das mudanças climáticas, que 

intensificam pressões sobre os manguezais por meio da elevação do nível 

do mar, alterações nos regimes de salinidade e precipitação e aumento da 

frequência de eventos extremos. Embora alguns efeitos possam, pontual-

mente, favorecer a expansão desses ecossistemas, os impactos negativos 

tendem a prevalecer, especialmente quando a velocidade das mudanças 

supera a capacidade adaptativa das espécies que compõem o manguezal, 

colocando em risco sua estabilidade e persistência a longo prazo.

Diante desse contexto, a recuperação e a conservação dos mangue-

zais não devem ser compreendidas apenas como ações pontuais de plan-

tio, mas como processos ecológicos complexos que exigem planejamento 

integrado, embasamento científico, monitoramento contínuo e participa-
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ção ativa das comunidades locais. A adoção de abordagens holísticas, que 

considerem fatores bióticos, abióticos e sociais, bem como a integração 

de políticas públicas eficazes e ações de educação ambiental, mostra-se 

fundamental para garantir o sucesso das iniciativas de restauração.

Assim, a conservação dos manguezais emerge não apenas como uma 

estratégia de mitigação dos impactos ambientais e das mudanças climá-

ticas, mas também como um instrumento essencial para o fortalecimento 

da resiliência socioecológica das regiões costeiras. Investir na proteção, re-

cuperação e gestão sustentável desses ecossistemas representa um pas-

so decisivo para assegurar a manutenção da biodiversidade, a segurança 

alimentar e a qualidade de vida das populações humanas atuais e futuras.

7. Considerações finais

Os manguezais desempenham um papel vital na manutenção da biodi-

versidade, proteção costeira, segurança alimentar e no sequestro de car-

bono, sendo essenciais para a resiliência dos ecossistemas costeiros. No 

entanto, a degradação acelerada desses ecossistemas, impulsionada por 

atividades humanas e mudanças climáticas, ameaça suas funções funda-

mentais e compromete a sustentabilidade das comunidades que deles de-

pendem. A proteção e a restauração dos manguezais devem ser priorizadas 

como ações integradas entre o governo, a ciência e as comunidades locais.

A perda de áreas de manguezal resulta não apenas na redução da bio-

diversidade, mas também na perda de serviços ecossistêmicos essen-

ciais, como a proteção contra desastres naturais e a regulação do clima. 

A degradação acelerada, somada aos impactos das mudanças climáticas, 

como a elevação do nível do mar e o aumento da salinidade, exige respos-

tas urgentes para garantir a preservação desses ecossistemas.

Para que os manguezais possam ser efetivamente restaurados, é fun-

damental adotar uma abordagem holística que combine o conhecimento 

científico com as práticas tradicionais locais. Além disso, a implementa-

ção de políticas públicas eficazes, aliadas à educação ambiental, é crucial 

para envolver as comunidades no processo de recuperação e garantir a 

sustentabilidade dos ecossistemas a longo prazo.



32

I Tópicos Especiais em Biologia Vegetal:  
Contribuições do PPGBV/UFES: Fisiologia, Biodiversidade  
e Conservação de Organismos Fotossintetizantes

Futuras pesquisas devem se concentrar em entender os mecanismos 

fisiológicos das espécies de mangue e suas respostas às mudanças cli-

máticas, visando melhorar as estratégias de restauração. O monitoramen-

to contínuo, aliado ao uso de tecnologias inovadoras, pode ser a chave 

para a recuperação bem-sucedida desses ecossistemas, garantindo não 

apenas a conservação ambiental, mas também o fortalecimento das co-

munidades costeiras diante dos desafios ambientais.
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Introdução

O pimentão (Capsicum annuum L.) figura entre os vegetais mais cul-

tivados globalmente, com grande importância econômica e nutricional 

(Grimaldi-Olivas et al., 2023). Sua alta produtividade, contudo, exige um 

controle preciso de água e nutrientes, dependendo tradicionalmente de 

fertilizantes inorgânicos. Essa dependência aumenta os custos de pro-

dução e causa danos ao meio ambiente, como a degradação do solo e a 

eutrofização dos corpos hídricos (Kabir; Nambeesan; Bautista; Díaz-Pé-

rez, 2021; Jwaideh; Sutanudjaja; Dalin, 2022). Para diminuir esses impactos 

e promover uma agricultura sustentável, o uso de fertilizantes orgânicos, 

substituindo ou complementando os químicos, tem se tornado crucial 

para reduzir a necessidade de produtos sintéticos e proteger o ecossis-

tema (Jwaideh et al., 2022; Sun et al., 2025).

Nesse contexto, a macrófita aquática Eichhornia crassipes (Mart.) Sol-

ms destaca-se como uma fonte promissora de biomassa devido à sua 

capacidade de acumular macronutrientes essenciais, como nitrogênio, 

fósforo e potássio (Begum; Himaya; Afreen, 2022). Seu uso como adubo 

orgânico permite a reciclagem de nutrientes e também condiciona o solo, 

melhorando sua porosidade e aumentando a capacidade de retenção de 

água, fatores fundamentais para a eficiência fisiológica das plantas (Pove-

da, 2022; Canning, 2025). Pesquisas recentes mostram que o uso dessa 

biomassa em solanáceas promove melhorias significativas na altura da 

planta, número de folhas e rendimento produtivo, sendo uma alternativa 

viável para a nutrição vegetal (Hernández-Fernández et al., 2024). Além 

disso, o aproveitamento da biomassa de E. crassipes (aguapé) como fer-

tilizante orgânico representa uma alternativa de baixo custo e fácil acesso 

especialmente relevante para agricultores familiares, que podem transfor-

mar uma planta invasora em recurso produtivo e sustentável, fortalecendo 

a autonomia e a viabilidade econômica de pequenos produtores (Abba; 

Sankarannair, 2024; Canning, 2025).

Considerando o potencial dessa macrófita em reduzir custos e otimizar 

o manejo nutricional, este capítulo apresenta os resultados de um estudo 

experimental sobre sua aplicabilidade agrícola. O objetivo do trabalho foi 
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avaliar o desenvolvimento vegetativo do pimentão sob diferentes doses 

de adubo orgânico à base da macrófita E. crassipes comparados à adu-

bação convencional, analisando os efeitos sobre os atributos morfofisio-

lógicos, anatômicos e a eficiência do aparato fotossintético das plantas.

Material e métodos

O experimento foi conduzido em casa de vegetação localizada no Cen-

tro Estadual Integrado de Educação Rural do Espírito Santo, no municí-

pio de Boa Esperança – ES (18°32’09.8”S; 40°16’17.9”O) (Figura 1). A região 

apresenta clima Aw (Köppen) (Alvares et al., 2013), com temperatura mé-

dia anual de 24,1 °C e precipitação de 1077 mm (Incaper, 2020). O solo uti-

lizado — um Latossolo Amarelo — apresentou pH de 6,1 e níveis adequados 

de P: 40 mg dm-³; K: 86 mg dm-³; Ca: 2,4 cmolc dm-³, com teor de matéria 

orgânica de 1,9 dag kg-¹.

Figura 1. Área de estudo localizada no Centro Estadual  

Integrado de Educação Rural (CEIER) no município de  

Boa Esperança - ES, Brasil

Fonte: Os autores.
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Para a composição do adubo orgânico, plantas de E. crassipes fo-

ram coletadas às margens do rio Itauninhas (18°29’53.6” S, 40°13’35,6” O), 

secas em estufa por 15 dias e trituradas. A análise química da macrófita 

revelou um material rico em carbono orgânico (31,5%) e nitrogênio total 

(1,43%), com relação C/N de 21/1, além de expressivos teores de K (2,06%).

As mudas de pimentão (variedade Cascadura Ikeda) foram produzidas 

em tubetes de 175 cm³ com substrato comercial e transplantadas para 

vasos de 5 dm³ aos 40 dias após a semeadura, quando apresentavam 4-6 

folhas definitivas. A biomassa de E. crassipes foi incorporada ao solo 30 

dias antes do transplantio, enquanto a adubação química foi realizada 15 

dias antes. A irrigação ocorreu por aspersão a cada dois dias, e as plantas 

foram conduzidas sob manejos culturais adequados.

O delineamento experimental foi inteiramente casualizado, com cinco 

tratamentos e dez repetições. Os tratamentos foram: (i) controle (solo 

sem correção), (ii) 40 g EC, (iii) 100 g EC, (iv) 150 g EC (doses de biomassa 

seca de E. crassipes), e (v) adubação convencional (NPK: 04-14-08 no 

plantio e 20-00-20 em cobertura).

As medições morfológicas, fisiológicas e anatômicas foram realizadas 

aos 120 dias após o transplantio. As análises de fluorescência, pigmentos 

e atributos foliares foram concentradas na terceira folha completamen-

te expandida a partir do ápice. As medidas da cinética da fluorescência 

transiente da clorofila a foram realizadas entre as 6h e 8h, com fluorôme-

tro portátil HandyPEA (Hanstech; King’s Lynn; Norkfolk, Reino Unido). As fo-

lhas foram previamente adaptadas ao escuro por 30 minutos com auxílio 

de clips foliares. Um pulso de luz com intensidade de 3000 μmol m-2s-1 de 

fótons foi emitido por 1 segundo em uma área foliar com diâmetro de 4mm. 

Os dados foram processados no software Biolyzer e os parâmetros do 

teste JIP calculados conforme Strasser, Tsimilli-Michael, Srivastava (2004). 

A análise dos pigmentos fotossintéticos (clorofila a, b e total) foi realizada 

com medidor portátil ClorofiLOG CFL 1030, utilizando as mesmas folhas.

Para obtenção dos atributos foliares, três discos da região mediana do 

limbo foliar (5,97 mm de diâmetro) foram extraídos com cortador metálico. 

A massa fresca (MF) foi determinada por pesagem imediata; em seguida, 
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os discos foram hidratados em água destilada por 24 h para obtenção da 

massa túrgida (MT). A espessura foliar (ESP) foi medida com paquímetro 

digital. Posteriormente, os discos foram secos em estufa a ± 60° C para 

obtenção da massa seca (MS) constante. A partir desses dados, calcula-

ram-se suculência (SUC), massa foliar por área (MFA), densidade (DEN) e 

conteúdo relativo de água (CRA).

As características anatômicas foram avaliadas em cinco plantas de 

cada tratamento, a partir de amostras coletadas aleatoriamente e fixa-

das de acordo com Johansen (1940). Seções transversais foram obtidas 

manualmente com o auxílio de navalha de dois gumes, na região interme-

diária da lâmina foliar da primeira folha totalmente expandida a partir do 

ápice. Essas amostras foram clarificadas em hipoclorito de sódio (2,5%) 

e submetidas à coloração com safrablau. As seções paradérmicas foram 

realizadas na superfície abaxial da segunda folha, utilizando-se hipoclorito 

de sódio (15%) para o clarecimento, e safranina (1%) para a coloração, com 

lâminas montadas em glicerina (50%). Para a captura das fotomicrografias, 

utilizou-se microscópio óptico (Leica DM 1000) acoplado a uma câmera 

digital (Leica ICC50 HD). A quantificação dos parâmetros anatômicos foi 

realizada por meio do software UTHSCSA ImageTool®. A densidade es-

tomática foi mensurada em três regiões foliares (base, meio e ponta), a 

partir de seções paradérmicas obtidas em quatro campos independentes 

por região, totalizando cinco repetições por tratamento. Adicionalmente, o 

diâmetro e o número de elementos de vaso do xilema foram quantificados 

em duas seções transversais provenientes de quatro repetições.

Ao final do experimento, as plantas foram separadas em parte aérea, 

caule e raiz, sendo determinadas suas massas frescas. Em seguida, os ma-

teriais foram secos em estufa de circulação forçada até atingirem massa 

constante, para posterior obtenção das massas secas. As folhas foram tri-

turadas e encaminhadas ao laboratório de análises químicas, onde foram 

determinados os teores nutricionais de macro e micronutrientes.

Os dados foram submetidos à análise de variância (ANOVA) e as mé-

dias comparadas pelo teste de Tukey a 5% de significância. Também foi 

realizada a análise de componentes principais (PCA) para avaliar a relação 
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entre os parâmetros ecofisiológicos. As análises estatísticas foram condu-

zidas no software R (versão 4.2.1).

Resultados e discussão (Pesquisa Científica)

A matéria orgânica (MO) originada da macrófita aquática E. crassipes 

pode trazer grandes benefícios para pequenos agricultores familiares, es-

pecialmente aqueles que cultivam a cultura do pimentão. Nosso estudo 

demonstrou que, ao fornecer a quantidade ideal deste adubo orgânico, é 

possível substituir completa ou parcialmente o uso de fertilizantes quí-

micos convencionais. Demonstramos, ainda, que é possível preservar ou 

até aprimorar o crescimento vegetativo, a eficiência na fotossíntese e as 

propriedades anatômicas das plantas. Para o agricultor familiar, isso apre-

senta uma dupla vantagem, tanto econômica quanto ambiental. 

Primeiramente, há uma significativa diminuição nos custos de pro-

dução, uma vez que o fertilizante orgânico pode ser gerado na própria 

propriedade a partir de uma planta (E. crassipes) considerada invasora 

em algumas regiões, que é fácil de coletar em corpos d’água ricos em nu-

trientes, ao invés de depender de insumos industrializados com alto custo 

(Dushimeyesu et al., 2024; Hernández-Fernández et al., 2024). 

Em segundo lugar, essa prática favorece a sustentabilidade, pois ofe-

rece uma solução útil para o aguapé, que muitas vezes representa um 

problema ambiental, transformando-o em um recurso valioso. Além dis-

so, a pesquisa sugere que a aplicação do composto é capaz de melhorar 

as condições químicas do solo e o fitness fisiológico das plantas de C. 

annuum em geral, o que pode levar a colheitas mais robustas e com menor 

dependência de produtos químicos agrícolas, alinhando-se aos princípios 

da agroecologia e da agricultura com baixo teor de carbono, fortalecendo 

a autossuficiência e a viabilidade econômica da agricultura familiar (Souza 

et al., 2021; Rajan et al., 2022; Hernández-Fernández et al., 2024).

Em nosso experimento, os resultados referentes ao índice de pigmentos 

fotossintéticos estão descritos na Tabela 1. Os tratamentos com 40g, 100g e 

150g de biomassa seca de E. crassipes (EC) não diferiram em relação ao tra-

tamento NPK, e aumentaram significativamente o índice de clorofila a (Clr. a) 
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em 18%, 21% e 25%, respectivamente, em relação ao controle. O tratamento 

com 150 g de EC aumentou o índice de clorofila b (Clr. b) em 61%, em relação 

à utilização de NPK, e em 72%, em relação ao controle. Similarmente, o índice 

de clorofila total (Clr total) foi mais acentuado no tratamento com 150g EC: 

22% e 36% superior ao tratamento com NPK e ao controle, respectivamente. 

No estudo realizado por Souza et al. (2021) utilizando macrófitas aquáticas 

no desenvolvimento inicial do girassol, os maiores índices de clorofila descri-

tos pelos autores foram atribuídos à alta concentração de Ferro (Fe) em sua 

composição, como observado neste estudo utilizando E. crassipes. Hamza e 

AL-Taey (2020) afirmam que o fertilizante orgânico melhora as propriedades 

físicas do solo, além de ser disponibilizado de maneira gradual, resultando 

numa ação mais prolongada nas plantas. Contudo, no Brasil, ainda são es-

cassos estudos sobre adubação na cultura do pimentão, especificamente 

aqueles relacionados ao uso de fertilizantes orgânicos à base de E. crassipes 

em condições de cultivo protegido, sendo disponíveis estudos com outros 

tipos de adubação orgânica. 

Tabela 1. Efeito das doses de Eichornia crassipes em relação à  

adubação convencional sobre o índice de pigmentos fotossintéticos

Tratamentos Clr a Clr b Clr total
Controle 26,2±1,26b 7,4±0,9b 33,6±2,07c

40g EC 31,1±0,81a 10,1±0,72ªb 41,2±1,5ab

100g EC 31,8±0,97ª 10,4±1,15ªb 42,2±2,07ªb

150g EC 32,9±0,67ª 12,7±1,74ªb 45,6±2,29a

NPK 29,3±0,21ab 7,9±0,57b 37,2±1,34bc

Efeito das doses de Eichornia crassipes em relação à adubação convencional sobre 
o índice de pigmentos fotossintéticos (Clr. a – Clorofila a; Clr. b – Clorofila b; Clr. to-
tal – Clorofila total) na cultura do Capsicum annuum em casa de vegetação. Valores 
entre parênteses representam a porcentagem relativa ao tratamento controle. 

*Diferentes letras na mesma coluna referem-se às diferenças significativas encon-
tradas entre os tratamentos, de acordo com teste de Tukey a 5% de significância.

Fonte: os autores.

De acordo com Mendes et al. (2025), maiores índices de Clr. a e Clr. total 

contribuem para o aumento de absorção de energia luminosa no proces-
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so fotoquímico da fotossíntese. No presente estudo, os tratamentos com 

a utilização de MO à base de E. crassipes influenciaram positivamente no 

desempenho fotossintético e morfoanatômico das plantas de C. annuum. A 

diferença de tratamentos influenciou os parâmetros do teste-JIP (Tabela 2). 

No que se refere aos parâmetros técnicos (VJ e VI), os valores para a fluo-

rescência variável no ponto J (VJ) reduziram-se na presença de 100 g e 150 

g EC em relação ao controle, enquanto VI foi menor sob 150 g EC (Tabela 2). 

No geral, os valores dos fluxos específicos de energia por centro de reação 

(ABS/RC, TR0/RC, ET0/RC e DI0/RC) foram menores naqueles tratamentos 

com o composto orgânico derivado do aguapé. 

Observaram-se menores valores dos fluxos específicos de energia para 

absorção (ABS/RC), captura (TR0/RC) e dissipação (DI0/RC) nos tratamen-

tos com E. crassipes (Tabela 2). Por outro lado, os tratamentos 40 g EC, 

100 g EC e 150 g EC apresentaram maior densidade de centros de reação 

ativos por seção transversal (RC/CSm). Os tratamentos com NPK e controle 

aumentaram os valores da produção quântica para a dissipação de energia 

(φD0), enquanto a aplicação do composto orgânico a 100 e 150 g EC elevou 

os valores da performance das reações redox da fotoquímica primária (FV/

F0), do rendimento quântico para a fotoquímica primária (φP0), e a eficiência 

quântica para transferência de um elétron além da QA- (φE0), tal como pode 

ser observado no índice de desempenho do FSII (PI(ABS)) (Tabela 2). 

Os parâmetros derivados do teste JIP podem ser empregados para ana-

lisar e caracterizar o comportamento e a atividade do FSII e fornecer infor-

mações quantitativas sobre a produtividade e eficiência do aparato fotos-

sintético (Lotfi et al., 2018; Mendes et al., 2022). Os resultados obtidos neste 

estudo indicam que as plantas tratadas com MO derivada de E. crassipes 

podem aumentar a eficiência da fotossíntese por centro de reação.
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Tabela 2. Parâmetros de teste JIP em plantas de Capsicum  

annuum em função de diferentes doses de matéria orgânica à  

base de Eichornia crassipes em relação à adubação  

convencional (20-00-20)

Parâmetros Controle 40g EC 100g EC 150g EC NPK

VJ 0,54±0,01a 0,50±0,01ab 0,46±0,01c 0,47±0,01bc 0,51±0,01ab

VI 0,83±0,008a 0,82±0,006a 0,80±0,006ab 0,79±0,007b 0,82±0,009ab

ABS/RC 2,73±0,19a 2,14±0,09bc 2,03±0,09c 2,11±0,07bc 2,55±0,14ab

TR0/RC 1,96±0,10a 1,61±0,06b 1,56±0,06b 1,63±0,05b 1,83±0,09ab

ET0/RC 0,87±0,02a 0,78±0,01b 0,83±0,02ab 0,85±0,01ab 0,89±0,02a

DI0/RC 0,77±0,09a 0,52±0,03b 0,47±0,03b 0,48±0,02b 0,68±0,06ab

FV/F0 2,77±0,13b 3,16±0,08b 3,41±0,08a 3,44±0,09a 2,87±0,12b

φP0 0,72±0,01b 0,75±0,005ab 0,77±0,005a 0,77±0,005a 0,73±0,009b

φE0 0,33±0,01b 0,37±0,01ab 0,41±0,01a 0,40±0,009a 0,36±0,01b

φD0 0,27±0,01a 0,24±0,005ab 0,22±0,005b 0,22±0,005b 0,26±0,009a

RC/CSM 1105,4±77,2b 1391,9±65,1a 1461,6±67,7a 1421,2±52,8a 1080,9±51,0b

PI(ABS) 10,30±1,45b 15,66±1,68ab 21,14±1,94a 19,30±1,78a 12,0±1,30b

*Diferentes letras na mesma linha referem-se às diferenças significativas encon-
tradas entre os tratamentos, de acordo com teste de Tukey a 5% de significância.

Fonte: os autores.

Os valores de VJ observados nas plantas com a utilização do material 

orgânico igualaram ou superaram a eficiência da adubação convencional. 

Os tratamentos 40 g EC e 150 g EC demonstraram médias estatistica-

mente equivalentes ao NPK, enquanto 100 g EC apresentou valores infe-

riores. Nesse sentido, maiores valores de VJ são um indicativo de desace-

leração do transporte de elétrons de quinona A (QA) para quinona B (QB), 

causando acúmulo de QA− reduzida (Chen et al., 2015; Mendes et al., 2025). 

As mudanças observadas na cadeia transportadora de elétrons também 

afetaram os parâmetros relacionados à eficiência quântica da fotossíntese 

(φP0, φE0 e φD0). O φE0, por exemplo, indica o rendimento quântico máximo 

para o transporte de elétrons. Reduções nesse parâmetro estão associadas 

a danos fotoinibitórios, o que resulta no aumento da dissipação da energia 

e na subsequente conversão de centro de reações ativos em centros de 
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dissipação de calor φD0 (Chen et al., 2015). Em nosso experimento, os 

resultados de φP0 e φE0 foram maiores na aplicação de adubo orgânico 

(100g e 150g EC) e menores no controle e NPK. Por outro lado, o φD0 

foi maior nesses mesmos tratamentos, indicando perdas energéticas no 

processo fotossintético.

A avaliação detalhada do aparato fotossintético nos permite com-

preender como esse tipo de adubo pode beneficiar a cultura do pimentão. 

Um dos parâmetros mais importantes talvez seja o PI(ABS), que se refere ao 

índice de desempenho do FSII: maiores valores nesse parâmetro indicam 

incrementos no potencial de conservação de energia no aparato fotossin-

tético (Bussotti et al., 2020). Os valores de PI(ABS) foram superiores nos tra-

tamentos com a utilização da MO, quando comparados aos da adubação 

convencional. Especificamente, os maiores valores obtidos nos dois tra-

tamentos com dosagens mais elevadas (100 e 150 g EC) indicam que sua 

aplicação mantém a capacidade de conservação energética para reduzir 

os aceptores de elétrons até o intersistema (Chen et al., 2015; Bussotti et 

al., 2020; Mendes et al., 2025).

Ademais, o tratamento NPK apresentou valores iguais ou maiores que 

o controle para os parâmetros de absorção, captura, transporte de elé-

trons e dissipação de calor por centro de reação (ABS/RC, TR0/RC, ET0/RC 

e DI0/RC, respectivamente), indicando um comprometimento da dinâmica 

de transporte de elétrons do complexo de evolução do oxigênio para os 

centros de reação associados ao FSII; tais achados não foram observados 

nos tratamentos com doses de E. crassipes. Mendes et al. (2022) também 

observaram melhoras nos processos fotossintéticos de espécies arbóreas 

cultivadas com adubo verde proveniente de espécies leguminosas, crucí-

feras e forrageiras. Os autores ainda afirmam que esse tipo de adubação 

aumenta a MO do solo, diminuindo a compactação e equilibrando o pH (>5), 

o que pode aumentar a disponibilidade de nutrientes para as plantas. A 

melhora nos processos da fotossíntese, em nosso estudo, corrobora esses 

achados e reafirma sua importância na redução de custos na cultura do pi-

mentão, considerando que os agricultores podem conseguir as plantas de 

E. crassipes de forma gratuita para produção do adubo orgânico proposto.
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A produtividade agrícola está intrinsecamente ligada às características 

morfológicas e anatômicas das plantas (Farooq et al., 2024). Essas carac-

terísticas não apenas influenciam a sobrevivência e o crescimento das 

plantas, mas também desempenham um papel crucial em seus processos 

fisiológicos e na orientação das vias de água e nutrientes essenciais para 

otimizar seu desenvolvimento (Dushimeyesu et al., 2024; Hernández-Fer-

nández et al. 2024; Mendes et al., 2025). O desenvolvimento vegetativo 

do pimentão (Figura 2, A1-A5) mostrou respostas distintas em função das 

doses de adubação, revelando o potencial da MO de E. crassipes como 

uma alternativa viável à adubação convencional (NPK). 

Na Tabela 3, os valores de massa fresca da raiz (MFR), massa fresca da 

folha (MFF), massa seca da raiz (MSR), comprimento de raiz (CR) e com-

primento de parte aérea (CPA) não diferiram estatisticamente entre os 

tratamentos. A massa fresca do caule (MFC) (Tabela 3) foi maior (p ≤ 0,05) 

nas plantas tratadas com 150 g EC em relação ao tratamento 40 g EC e 

não diferiu estatisticamente quando comparada aos demais tratamentos. 

A massa seca do caule (MSC) (Tabela 3) foi maior no tratamento NPK em 

relação ao tratamento 40 g EC e, quando comparada aos demais trata-

mentos, não apresentou valores estatisticamente significativos. A massa 

seca foliar (MSF) e a área foliar (AF) foram maiores no tratamento 150 g EC 

quando comparadas ao tratamento NPK, sem diferença significativa com 

os demais tratamentos (Tabela 3). 

O aumento da AF é um resultado de grande importância agrícola, sen-

do um indicador direto da capacidade de fotossíntese da planta; uma su-

perfície foliar maior, como observado no tratamento com 150 g EC, facilita 

uma maior captura de luz. O fato de que o tratamento com NPK mostrou 

uma menor AF (277,5 cm²) e a menor MSF valida as observações de Sorti-

no et al. (2013), que também notaram aumentos no rendimento do pimen-

tão ao empregarem composto orgânico em comparação com a adubação 

mineral isolada.
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Figura 2. Desenvolvimento vegetativo de plantas de  

Capsicum annuum L. (A1-A5)

Desenvolvimento vegetativo de plantas de Capsicum annuum L. (A1-A5). Cortes 
transversais e paradérmicos de plantas de Capsicum annuum L. Raízes (B1-B5), 
caule (C1- C5), folhas transversais (D1-D5) e folhas paradérmicas (E1-E5) em fun-
ção de diferentes doses de matéria orgânica à base de Eichornia crassipes em 
casa de vegetação. Barras verticais = 19 cm; Barras horizontais= 100 µm

Fonte: os autores.



51

2. Uso de matéria orgânica à base de Eichornia crassipes  
no desenvolvimento vegetativo de Capsicum annuum

Tabela 3. Valores médios de parâmetros morfológicos  

e anatômicos de plantas de Capsicum annuum em função  

de diferentes doses de matéria orgânica à base de Eichornia  

crassipes em casa de vegetação.

Parâmetros Controle 40g EC 100g EC 150g EC NPK

MFR (g) 5,64±0,63a 3,77±0,45ª 4,17±0,24ª 5,12±0,58ª 4,84±0,71ª

MFC (g) 7,85±0,73ab 6,52±0,39b 7,95±0,16ab 9,02±0,59ª 8,01±0,44ab

MFF (g) 7,71±0,77ª 6,10±1,21ª 7,83±0,77ª 8,34±0,59ª 5,12±0,89ª

MSR (g) 2,3±0,16ª 1,5±0,13ª 1,5±0,00a 2,2±0,21ª 2,2±0,38ª

MSC (g) 3,9±0,40ab 3,0±0,13b 3,8±0,1ab 4,1±0,35ab 4,5±0,47ª

MSF (g) 2,3±0,31ab 1,8±0,28ab 2,2±0,16ab 2,4±0,24ª 1,3±0,21b

CR (cm) 27,5±1,85ª 27,2±1,72ª 27,9±0,88ª 27,1±1,33ª 25,2±1,50ª

CPA (cm) 40,3±4,91ª 32,6±0,87ª 33±0,76ª 35,5±1,38ª 35,7±0,80ª

AF (cm²) 453±59,0ab 345,3±62,9ab 437,6±23,3ab 505,7±25,7ª 277,5±50,9b

DXR (mm) 16,11±1,07a 14,41±4,87a 15,51±0,71a 6,11±0,52c 9,96±0,72b

ECC (μm) 77,16±4,87a 69,32±3,06a 78,46±3,24a 53,45±1,07b 51,39±2,37b

EXC (μm) 58,31±1,75b 57,61±5,64b 108,45±10,37a 74,04±5,52b 51,40±6,68b

EEAd (μm) 6,21±0,41ab 7,02±0,34a 5,21±0,36b 5,65±0,31ab 5,35±0,26b

EEAb (μm) 7,35±0,25a 6,84±0,3abc 5,80±0,26bc 7,08±0,34ab 5,71±0,48c

NCE 
(0.05mm2) 45,2±1,51ab 48,8±2,56a 46,3±2,67ab 50,9±2,63a 38,7±1,55b

NE/A 
(0.05mm2) 12,39±0,65a 14,60±1,02a 12,53±0,65a 12,86±0,79a 8,13±0,74b

*Diferentes letras na mesma linha referem-se às diferenças significativas encon-
tradas entre os tratamentos, de acordo com teste de Tukey a 5% de significância.

Fonte: os autores.

O desempenho elevado do fertilizante orgânico utilizado em nosso es-

tudo, particularmente na dose de 150 g, pode ser explicado por dois meca-

nismos principais, que são frequentemente abordados na literatura. Primei-

ramente, a liberação gradual de nutrientes pelo adubo orgânico, conforme 

destacado por Hamza e AL-Taey (2020), assegura um suprimento mais 

equilibrado ao longo de todo o ciclo, prevenindo picos de salinidade e defi-
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ciências que podem ocorrer com fertilizantes sintéticos de rápida liberação. 

Em segundo lugar, a melhoria das características físicas do solo — incluin-

do aeração e retenção de umidade — promovida pela MO (Mendes et al., 

2022) cria um ambiente mais favorável ao crescimento de raízes finas e à 

absorção de água e nutrientes. As plantas do tratamento com 150g de EC 

apresentaram uma aparência mais vigorosa e um maior número de folhas, o 

que está de acordo com os altos valores de AF e MS. 

Em contraste, as plantas do tratamento com NPK, embora tenham 

crescido, mostraram uma estrutura menos robusta, possivelmente indi-

cando um menor investimento na formação de AF. Isso sugere que, apesar 

do NPK satisfazer as necessidades nutricionais básicas para o crescimen-

to, a adição da matéria orgânica de E. crassipes estabelece um “efeito de 

fertilização total”. Esse manejo aprimora as condições do solo e a dispo-

nibilidade de nutrientes, o que potencializa o crescimento vegetativo e 

estabelece uma base sólida para uma futura fase reprodutiva mais efi-

ciente, um aspecto especialmente importante para a agricultura familiar 

que busca aumentar a produção por unidade de área (Souza et al., 2021; 

Rajan et al., 2022; Hernández-Fernández et al., 2024).

Ainda na Tabela 3, observa-se que as diferenças entre os tratamentos 

influenciaram os parâmetros da anatomia. Os tratamentos controle 40 g 

EC e 100 g EC apresentaram maior diâmetro do xilema radicular (DXR) (Fi-

gura 2, B1-B3) e maiores valores de espessura córtex caulinar (ECC) (Figu-

ra 2, C1-C3). Uma maior espessura do xilema caulinar (EXC) foi registrada 

apenas no tratamento 100 EC (Tabela 3, Figura 2-C3). A aplicação de 40 

EC resultou em maior espessura da epiderme adaxial (EEAd) das plantas 

quando comparada aos tratamentos NPK e 100 g EC, sem diferenças sig-

nificativas com os demais tratamentos (Controle e 150 EC). Quanto à es-

pessura da epiderme abaxial (EEAb), o tratamento NPK apresentou valores 

inferiores quando comparado aos tratamentos 150 g EC e Controle; em 

relação aos demais tratamentos, não houve diferença estatística (Tabela 

3, Figura 2, D1-D5). O número de células epidérmicas (NCE) foi maior nos 

tratamentos 40 g EC e 150 g EC quando comparado ao tratamento NPK, 

sem diferenças estatísticas nos demais tratamentos. Em relação à den-

sidade estomática (NE/A), o tratamento NPK foi o que apresentou menor 
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quantidade de estômatos quando comparado aos demais tratamentos 

(Tabela 3 e Figura 2, E5).

Como mostra a Tabela 3, a NE/A das folhas de C. annuum tratadas com 

matéria orgânica foi significativamente superior à registrada nas plantas 

tratadas apenas com o adubo convencional. Reduções de NE/A resultam 

em menor eficiência do uso de água pela planta e menor absorção de CO2, 

elementos essenciais para um bom desempenho fotossintético, visto que 

os estômatos têm como principal função realizar as trocas gasosas, ha-

vendo, assim, relação direta com o consumo de água (Farooq et al., 2024). 

Ainda, uma baixa densidade estomática pode reduzir a concentração in-

tercelular de CO2 nas folhas, contribuindo para a redução do rendimento 

fotossintético (Farooq et al., 2024; Martins et al., 2024). De acordo com 

Martins et al. (2024), maior EXC proporciona um fluxo constante de água e 

nutrientes, permitindo adaptação das plantas a condições adversas. Além 

disso, a utilização de fertilizantes orgânicos promove um aumento no po-

tencial hídrico nas raízes, o que faz com que os vasos condutores funcio-

nem de maneira mais aprimorada, melhorando o fluxo de água da raiz até 

a parte aérea (Farooq et al., 2024; Martins et al., 2024).

A análise nutricional dos tecidos foliares respondeu positivamente à 

aplicação da biomassa de E. crassipes (Tabela 4). A dose 150g EC pro-

moveu o maior acúmulo de macronutrientes essenciais, como N e K, além 

de elevar significativamente as concentrações de micronutrientes funda-

mentais para o metabolismo vegetal, incluindo B, Mn, Zn e Fe. A concentra-

ção de P foi maior nas plantas tratadas com adubação convencional (NPK). 

Contudo, Ca apresentou comportamento superior sob adubação orgânica, 

sendo 2,4% maior na dose de 100 g EC e 22,6% menor no tratamento NPK 

quando comparado à dose de 150 g EC (31,41 g/Kg). Não foram observadas 

variações significativas no acúmulo de S entre os grupos experimentais. 

Estes resultados confirmam a eficiência da E. crassipes na disponibiliza-

ção de nutrientes essenciais para o metabolismo vegetal. 

Conforme reportado por Goulart et al. (2018), Carvalho et al. (2020) e 

Monchelato e Fernandes (2022), a adubação orgânica pode ser eficiente 

por promover a produtividade e a qualidade dos produtos, aumentando, 
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assim, o desempenho agronômico das culturas. Além disso, Andrade et al. 

(2015) ressaltam que a adubação organomineral em hortaliças promove 

maior eficiência na absorção de nutrientes em comparação ao uso isolado 

de fertilizantes, reforçando a importância da integração entre diferentes 

fontes para o manejo nutricional eficiente. Assim, o uso de E. crassipes 

não apenas supre a demanda mineral da cultura do pimentão, mas esta-

belece um modelo de agricultura sustentável, com alto retorno agronômi-

co e redução da dependência de insumos sintéticos.

Tabela 4. Parâmetros da nutrição foliar de plantas de Capsicum  

annuum em função de diferentes doses de matéria orgânica à  

base de Eichornia crassipes em casa de vegetação

Parâmetros Controle 40 g EC 100 g EC 150g EC NPK

Nitrogênio (N) 21,18b 24,46a 25,94a 26,70a 24,94a

Fósforo (F) 7,53c 7,44c 9,94b 10,63b 14,94a

Potássio (K) 28,94b 28,01b 28,46b 30,31ab 33,97a

Cálcio (Ca) 29,88c 28,71d 32,18a 31,41b 26,24e

Enxofre (S) 5,92a 5,41a 6,01a 5,17a 6,30a

Boro (B) 58,00b 66,54ab 72,43ab 95,56a 79,85ab

Manganês (Mn) 24,76d 38,35bc 46,83ab 53,70a 32,63cd

Zinco (Zn) 101,51b 104,66b 112,62ab 120,24a 108,14ab

Ferro (Fe) 162,40ab 159,96b 200,67ab 230,03a 179,12ab

*Diferentes letras na mesma linha referem-se às diferenças significativas encon-
tradas entre os tratamentos, de acordo com teste de Tukey a 5% de significância.

Fonte: os autores.

Por fim, uma análise multivariada foi realizada para verificar a corre-

lação e os agrupamentos entre as variáveis e tratamentos do nosso ex-

perimento. A análise de componentes principais (PCA) explicou 50,3% 

da variação do conjunto total de dados, ou seja, os tratamentos foram 

agrupados considerando todos os parâmetros avaliados no experimento 

(Figura 3). O primeiro eixo explicou 32,7% das variações dos dados, en-

quanto o eixo 2 explicou 17,6%. O primeiro eixo demonstrou ser um eixo 

relacionado com a morfologia e anatomia das plantas. As variáveis mais 
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relacionadas com o eixo 1 foram os índices de pigmentos fotossintéticos 

e os parâmetros do teste JIP. 

O segundo eixo demonstrou estar relacionado com o crescimento das 

plantas. Os tratamentos com 100 g e 150 g de biomassa de E. crassipes se 

associaram fortemente a variáveis ligadas à eficiência fotossintética (PI(ABS), 

φP0, φE0, FV/F0), densidade estomática e espessura do córtex caulinar, 

indicando que essas doses favoreceram simultaneamente o desempenho 

fisiológico e anatômico das plantas. Em contraste, o NPK agrupou-se com 

parâmetros relacionados à dissipação de energia (ABS/RC, DI0/RC, φD0), 

sugerindo menor aproveitamento da luz e maior perda energética. Já o 

controle e a dose de 40 g EC mostraram correlação com características 

estruturais, como diâmetro do xilema radicular e espessura epidérmica, 

refletindo efeitos mais moderados da biomassa. 

Esses resultados confirmam que o adubo orgânico derivado do aguapé 

promove ajustes integrados que potencializam a fotossíntese e a robus-

tez estrutural do pimentão, reforçando sua aplicabilidade como alternativa 

sustentável à adubação química convencional. A análise multivariada é uma 

excelente ferramenta para este propósito, sendo utilizada em vários outros 

estudos (Bussotti et al., 2020; Martins et al., 2024; Mendes et al., 2025). 
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Figura 3. Resultado da ordenação produzida a partir da  

Análise de Componentes Principais (PCA)

Resultado da ordenação produzida a partir da Análise de Componentes Principais 
(PCA) para todos os parâmetros utilizados na avaliação ecofisiológica de plantas 
de C. annuum em função de diferentes doses de matéria orgânica à base de E. 
crassipes e adubação convencional em casa de vegetação. 

Fonte: os autores.

Os resultados obtidos neste trabalho demonstram que o adubo orgâ-

nico derivado do aguapé pode substituir parcial ou totalmente a aduba-

ção química, mantendo ou até ampliando o desempenho morfofisiológico 

e anatômico do pimentão. Para agricultores familiares, isso significa me-

nor dependência de insumos industrializados, redução de custos e apro-

veitamento de um recurso abundante e, muitas vezes, problemático nos 

ecossistemas aquáticos. Dessa forma, o uso da biomassa de E. crassipes 

alinha-se aos princípios da agroecologia e da agricultura de baixo carbono, 

oferecendo uma alternativa prática e sustentável para o manejo nutricional.

Conclusão

No presente estudo, foram avaliadas as respostas fisiológicas da cul-

tura do pimentão mediante a aplicação de matéria orgânica à base de E. 

crassipes em comparação com a adubação convencional. Os resultados 
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obtidos podem servir como fundamento, especialmente à agricultura fa-

miliar, para aprimorar as técnicas de produção de hortaliças. A aplicação 

do adubo orgânico mostrou-se eficiente no incremento dos parâmetros 

morfofisiológicos das plantas de pimentão, visto que os resultados foram 

estatisticamente iguais ou superiores àqueles obtidos com o uso do adubo 

convencional. A aplicação de 100 g de adubo orgânico por vaso resultou 

em um crescimento robusto — comparável ou até superior ao efeito do tra-

tamento com NPK —, evidenciado pelos altos valores de área foliar, massa 

seca das folhas e teor de água. 

No aspecto fisiológico, as plantas que receberam adubação orgânica 

demonstraram maior eficiência fotoquímica do FSII, traduzida em eleva-

dos índices de desempenho fotossintético (PI(ABS)). Esses resultados fo-

ram apoiados por alterações anatômicas funcionais, como o aumento do 

diâmetro dos vasos de xilema e uma maior densidade de estômatos. Em 

associação, os teores foliares de macro e micronutrientes indicam que o 

fertilizante orgânico não apenas sustenta o crescimento vegetativo, mas 

também assegura nutrição adequada para o desenvolvimento da planta.

Para a agricultura familiar, os achados deste estudo são particularmen-

te significativos, já que o modelo proposto se alinha perfeitamente aos 

princípios da agroecologia e à autonomia na produção. A alternativa de 

produzir seu próprio fertilizante a partir de uma planta invasora facilmente 

coletada em áreas aquáticas próximas reduz substancialmente a depen-

dência de insumos industriais, cujos altos custos e variações de preço 

representam um dos maiores desafios à sustentabilidade financeira dos 

pequenos agricultores. Ademais, essa abordagem oferece uma solução 

ambientalmente amigável para o problema da eutrofização em corpos 

d’água, convertendo um desafio ecológico em um recurso valioso.
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Introdução

A micropropagação in vitro é uma das áreas da biotecnologia em cultu-

ra de tecidos vegetais utilizada para multiplicar plântulas naturais, geneti-

camente modificadas, fisiologicamente uniformes e com desenvolvimento 

no qual não podem ser propagadas por sementes ou cuja eficiência de 

propagação vegetativa é baixa em um tempo limitado (Suresh, S.; Elango, 

N.; Senthil, K., 2025). 

No entanto, o uso generalizado da micropropagação in vitro ainda é 

limitado devido aos altos custos de produção (Dos Santos et al., 2024). 

Esses custos são atribuídos principalmente ao preço dos equipamentos, 

reagentes, instrumentos laboratoriais, perdas significativas por contami-

nação microbiana e distúrbios fisiológicos e morfológicos no propágulo, 

que delimitam o desenvolvimento, crescimento, enraizamento deficiente 

e baixa porcentagem de sobrevivência na fase ex vitro, estágio de aclima-

tização (Nagamani et al., 2025).

A técnica convencional de micropropagação in vitro é realizada, em 

geral, em pequenos recipientes contendo meio de cultura. Esse meio é 

composto por macro e micronutrientes, sendo sacarose, principal fonte 

de carbono para as plântulas, hormônios vegetais sintéticos e agentes ge-

lificantes, como o ágar. As culturas são mantidas em ambiente com con-

dições controladas de luz e temperatura, garantindo o desenvolvimento 

adequado das plantas. (Samsurizal et al., 2025).

O ambiente in vitro em sistemas convencionais de micropropagação, 

realizados em recipientes vedados, apresenta características específicas: 

alta umidade relativa do ar, acúmulo de gás etileno e pouca ou nenhuma 

troca gasosa, o que resulta em baixa concentração de CO2 no interior dos 

frascos (Saeedi et al., 2023). Nessas condições, as plântulas micropro-

pagadas frequentemente exibem disfunções estomáticas, deficiência na 

formação de cera epcuticular, alongamento excessivo dos brotos, baixa 

concentração de clorofila, hiper-hidratação, enraizamento limitado, for-

mação de calos na base dos explantes e reduzida taxa de sobrevivência 

ex vitro (Abdalla et al., 2022). 
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O fotoautotrofismo tem sido testado como uma técnica promissora 

na micropropagação in vitro, pois possibilita trocas gasosas entre o am-

biente externo e o microambiente controlado por meio de membranas 

microporosas. Nessa abordagem, a sacarose é parcialmente reduzida no 

meio de cultura, estimulando o desenvolvimento das plantas para suprir 

suas próprias necessidades fisiológicas (Santos et al., 2020). Essa adap-

tação contribui diretamente para a redução de perdas na etapa de acli-

matização, uma das fases mais críticas do cultivo in vitro. As plantas, ao se 

adaptarem melhor às variações de temperatura, umidade e luminosidade, 

apresentam menor taxa de mortalidade, com maior eficiência produtiva e 

diminuição dos prejuízos financeiros (Gago, D. et al., 2022).

Este capítulo tem como objetivo revisar as características do siste-

ma de micropropagação fotoautotrófica, fotomixotrófica e seus desen-

volvimentos mais recentes, visando aprimorar a micropropagação, além 

de discutir a aplicação comercial e a perspectiva de ampliação para a 

produção de plantas e um novo conceito para a propagação de mudas de 

alta qualidade em ambiente controlado.

Metodologia

Para a revisão bibliográfica sobre os fundamentos de novas técnicas 

na cultura de tecidos vegetais in vitro, foi realizado um levantamento na 

literatura com o intuito de abranger aplicações e perspectivas sobre o 

uso da técnica. 

O levantamento das informações foi realizado por meio eletrônico, uti-

lizando bases de dados científicos — Google Acadêmico, Periódicos Ca-

pes e Plant Cell Tissue and Organ Culture (PCTOC); as palavras-chave 

utilizadas foram: In vitro, Sucrose, LEDs, Photoautotrophy e Photomixotro-

phy. Foram consideradas informações provenientes de artigos científicos, 

livros e capítulos de livros relacionados ao tema “Cultivo fotoautotrófico e 

fotomixotrófico de plantas micropropagadas in vitro”, priorizando sempre 

a relevância dos estudos e a atualidade das publicações, compreendidas 

entre os anos de 2020 e 2026.
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Fotomixotrofia

No cultivo in vitro fotomixotrófico, conhecido como a micropropaga-

ção convencional da cultura de tecidos vegetais, o meio de cultura é enri-

quecido, sempre, com sacarose, sendo a principal fonte de carbono para 

o propágulo (Lapa et al., 2025). Nem todas as espécies se adaptam bem 

ao cultivo fotoautotrófico. Em alguns casos, dependendo da espécie, é 

necessário adaptações com adição ou redução parcial de sacarose no 

meio de cultura, auxiliando no desenvolvimento de estruturas celulares 

(Nery La et al., 2021).

Nunez et al. (2021) descrevem, em seu trabalho, adaptações necessárias 

que funcionaram para espécie Caesalpinia spinosa (Molina) Kuntze o su-

cesso na micropropagação in vitro ocorreu em meio de cultura com ou sem 

adição de sacarose, mas que para diferentes espécies, o mesmo sistema de 

fotomixotrofia não é necessário ou desfavorece o estabelecimento in vitro. 

No trabalho de Luis, SJ et al. (2023), os autores investigam o efeito 

do enriquecimento de CO2 injetado nos biorreatores SMIT, em sistema de 

imersão temporária, durante a multiplicação fotomixotrófica in vitro da 

espécie Vanilla sp. Como resultado, o enriquecimento com CO2 promoveu 

melhor desempenho fotossintético, evidenciado pela maior assimilação 

de carbono, maior taxa de desenvolvimento do propágulo, maior desen-

volvimento da parte aérea e redução da dependência exclusiva da saca-

rose na composição do meio de cultura.

A adição de sacarose ao meio de cultura apresenta-se como uma 

estratégia amplamente empregada, uma vez que esse carboidrato cor-

responde ao principal produto da fotossíntese nas plantas, agindo tanto 

como fonte de energia quanto como molécula sinalizadora, participando 

ativamente da regulação de diversos processos do desenvolvimento ve-

getal (Yu et al., 2025). 

Por outro lado, utilizar sacarose no meio de cultura pode induzir altera-

ções morfológicas nos propágulos, aumentar a contaminação microbiana 

e favorecer a ocorrência de estresse hídrico. Esses efeitos corroboram 

os resultados descritos por Sajid et al. (2022), que observaram redução 

file:///C:/Users/Nad/OneDrive/Documentos/Arquivos%20Nadini%20trabalho/Encontrografia/LIVROS%202026/I%20T%c3%b3picos%20Especiais%20em%20Biologia%20Vegetal/textos/javascript:void(0);
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no comprimento de brotos e raízes em Solanum tuberosum L., com o au-

mento da concentração de sacarose no meio. Tal resposta está associada 

ao incremento da concentração osmótica do meio, o que dificulta a ab-

sorção de água e eleva o gasto energético das plantas para manter seu 

balanço hídrico.

Diferentes concentrações de sacarose estão sendo testadas em meio 

de cultura fotomixotrófica, assim como em condições de intensidade e 

qualidade de luz LED. A luz é outro fator importante nos sistemas de mi-

cropropagação in vitro. Além de atuar como fonte de energia em plantas, 

também sinaliza processos morfofisiológicos, de acordo com comprimen-

to de onda, intensidade e fonte de emissão (Barbosa et al., 2021).

Langa et al. (2025) avaliaram respostas morfofisiológicas e foto-oxida-

tivas de Mentha arvensis em diferentes gradientes de intensidade lumino-

sa, relatando que, sob baixa intensidade, a espécie priorizou o crescimen-

to vertical através do estiolamento, deixando de acumular biomassa para 

seguir em direção a fonte luminosa, enquanto sob intensidade máxima, 

produziu mais biomassa foliar específica, refletindo adaptações ancestrais 

a ambientes competitivos, onde a plasticidade fenotípica determina o su-

cesso entre sombra e sol pleno (Langa, Y.L et al., 2025).

Diversas espécies apresentam maior crescimento e desenvolvimento 

em condições iniciais fotomixotróficas, sendo possível, em algumas delas, 

a retirada parcial da sacarose do meio de cultivo após a germinação (Car-

rari et al., 2024). Em outras espécies, observa-se melhora no desenvolvi-

mento inicial com a supressão total da sacarose (Neto et al., 2020).

Para algumas espécies, o cultivo fotomixotrófico tem se mostrado uma 

ótima opção para adequar as condições de cultivo in vitro, de modo a 

melhorar a qualidade morfofisiológica e bioquímica dos propágulos, au-

mentando as chances de sucesso durante a aclimatização na produção ex 

vitro (Stefanello et al.,2024). O sucesso de um protocolo de propagação in 

vitro está na adequação de cada espécie e das fases de cultivo.

Embora a presença de sacarose no meio de cultura caracterize, em 

princípio, o cultivo fotomixotrófico, observa-se que a literatura científica 



67

3. Fotoautotrofia e fotomixotrofia de plantas micropropagadas in vitro

frequentemente classifica sistemas que utilizam membranas microporo-

sas como cultivo fotoautotrófico, em razão da elevada troca gasosa pro-

porcionada pelo método de cultivo, a qual favorece a assimilação de CO2 

e reduz a dependência do carbono exógeno. Mais trabalhos sobre a mi-

cropropagação in vitro fotomixotrófica podem ser encontrados em artigos 

recentes citados na Tabela 1.

Tabela 1. Artigos publicados sobre fotomixotrofia  

entre os anos de 2020 e 2026 (continua)

Nome científico Assunto abordado Autores

Dipteryx alata Vog.
Embrião zigótico de Baru 
influenciado por diferentes con-
centrações de sacarose.

Barbosa et al. (2021)

Vernonia Condensata

Aumento de compostos 
fenólicos em meio de cultura 
com maior concentração de 
sacarose.

Fortini et al. (2021)

Cyrtopodium 
Cachimboense

Concentração de sacarose aci-
ma do usual apresentou maior 
número de raíz, folhas e maior 
peso da massa fresca.

Paulinho et al. (2021)

Syagrus coronata
Concentração de 10,0 gL-1 de 
sacarose promoveu maior por-
centagem de germinação.

Pereira et al. (2021)

Prunus domestica L.

Brotos cultivados no sistema 
fotoautotrófico apresentaram 
baixo crescimento e pigmentos 
fotossintéticos.

Gago et al. (2022)

Dalbergia nigra (Vell.) 
ex Benth.

Sacarose associada a maior 
índice fotossintético. Carrari et al. (2024)

Eucalyptus urophylla

Concentração de sacarose 
no meio de cultura pode ser 
reduzida após estabelecimento 
in vitro.

Natane et al. (2024)

Laelia gloriosa
Meio de cultura sem sacarose 
teve menor taxa de desenvolvi-
mento do propágulo.

Stefanello et al. (2024)

Solanum tuberosum L.

Diferentes concentrações de 
sacarose interferiram na quanti-
dade de massa fresca e número 
de folhas.

Jaime et al. (2025)
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Tabela 1. Artigos publicados sobre fotomixotrofia  

entre os anos de 2020 e 2026 (conclusão)

Campomanesia xantho-
carpa (Mart.) O.Berg e 
Myrcianthes pungens 
Berg. (Myrtaceae)

Viabilidade do grão de pólen 
germinados em meio de cultura 
com diferentes concentrações 
de sacarose.

Lapa et al. (2025)

Fonte: Os autores.

Fotoautotrofia 

No final da década de 1980, Fujiwara et al. (1987) observaram, em seu 

experimento de micropropagação in vitro, uma queda acentuada na con-

centração de CO2 dentro do frasco, logo após a mudança do período es-

curo para o fotoperíodo. As diminuições na concentração de CO2 durante 

o fotoperíodo indicaram que as plântulas eram capazes de realizar fotos-

síntese. Essa descoberta levou ao desenvolvimento do conceito de micro-

propagação fotoautotrófica. 

A micropropagação fotoautotrófica é definida, de forma restrita, como 

a micropropagação com ausência ou baixa adição de sacarose no meio 

de cultura, na qual o crescimento ou desenvolvimento do propágulo de-

pende totalmente da fotossíntese realizada pela própria planta. Essa téc-

nica pode ser chamada de micropropagação fotossintética ou micropro-

pagação inorgânica (Alves; G. L. et al., 2024).

Alves J. P. (2023) cita, em seu trabalho de micropropagação comercial 

de Ananas comosus, cultivar Turiaçu, um aumento considerável de pig-

mentos fotossintéticos em propágulos cultivados no sistema de micro-

propagação fotoautotrófica com baixo teor de sacarose presente na com-

posição do meio de cultura, o que proporcionou um sistema homogêneo 

de mudas aclimatizadas de boa qualidade morfofisiológica.

Para que a fotoautotrofia aconteça, devemos permitir a troca gasosa en-

tre o ambiente in vitro e o ambiente externo, a partir do uso de membranas 

microporosas presentes na vedação dos frascos, as quais agem como bar-

reiras físicas contra agentes contaminantes e permitem a difusão controlada 
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dos gases, a entrada de oxigênio (O2) e a saída de dióxido de carbono (CO2). 

A aplicação de membranas microporosas é uma forma eficaz de controlar 

também a umidade relativa dos frascos e o acúmulo de gás etileno, que, 

em grandes quantidades, causa senescência antecipada das folhas (Car-

rari et al., 2024). 

Ao utilizar membranas microporosas, forçamos a autotrofia das plantas. 

A assimilação de CO2 ocorre naturalmente, como se a planta estivesse no 

campo, diminuindo o nível de estresse, o que resulta em um aparelho fotos-

sintético funcional e mais aprimorado quando comparado a propágulos em 

frascos totalmente vedados (Oliveira J. et al., 2022). Estudos demonstraram 

os benefícios no uso de membranas microporosas, resultando em melho-

rias no crescimento e qualidade das plântulas micropropagadas in vitro. 

Independentemente do tamanho, a maioria dos recipientes utilizados 

na cultura de tecidos não é completamente hermética (Miranda et al., 

2024). A concentração de CO2 em seu interior varia em função de múlti-

plos fatores, como características do recipiente (volume, grau de vedação, 

presença de membranas microporosas), das plântulas (biomassa, quan-

tidade e desempenho fotossintético) e do ambiente da sala de cultivo 

(velocidade da corrente de ar e intensidade do fluxo de fótons fotossinté-

ticos) (Nagamani et al., 2025). 

Trocas gasosas com o meio externo a partir de membranas micropo-

rosas demonstram ser viáveis, visto que promovem melhorias na fisiologia 

e morfologia das plântulas cultivadas in vitro, facilitando o processo de 

produção em larga escala, reduzindo a taxa de mortalidade e o custo de 

mão de obra (Nguyen et al., 2020). 

O experimento de Leite et al. (2025) teve como objetivo cultivar plân-

tulas de Sonchus oleraceus L. em um sistema fotoautotrófico com quatro 

membranas microporosas na vedação dos frascos e meio de cultura sem 

sacarose e, como resultado, observou maior taxa de massa seca, maior nível 

de pigmentos fotossintéticos (clorofila a, b e carotenoides) e teor de com-

postos fenólicos devido ao aumento nas trocas gasosas dos propágulos, o 

que proporcionou maior taxa de sobrevivência na etapa de aclimatização. 
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Outro fator importante na micropropagação in vitro é a qualidade e 

intensidade luminosa utilizadas na sala de crescimento, um fator abiótico 

responsável pelo desenvolvimento das plantas a partir da captação dos 

fótons e do processo de sinalização (Samsurizal et al. 2025). Os efeitos 

da luz sobre os aspectos morfofisiológicos das plantas cultivadas in vitro 

dependem da densidade de fluxo de fótons fotossintéticos (Ahmad et al., 

2024). Essas respostas são dadas pelos fotorreceptores, processando e 

gerando respostas a partir da quantidade, qualidade, direção e duração 

da luz que chega no ambiente onde se encontram (Li; Xue et al., 2023). 

A luz azul emite um espectro luminoso entre 400-500 nm, sendo ab-

sorvida pelas fototropinas, responsável pelo fototropismo, morfogênese, 

abertura estomática e movimentos dos cloroplastos. Já a luz vermelha 

emite um espectro luminoso estreito 660 nm, perto da absorbância má-

xima da clorofila e do fitocromos, atua na fotomorfogênese e é absorvida 

pelo fitocromo. A luz azul é mais energética do que a luz vermelha, o que 

promove maior estado energético nas clorofilas (Shibaeva et al., 2025).

No estudo conduzido por Gris et al. (2025), utilizando Capsicum fru-

tescens, observou-se que, após 42 dias de cultivo, plantas submetidas à 

combinação de LEDs vermelho e azul apresentaram maior comprimen-

to de raiz, maior número de folhas e maior comprimento da parte aérea, 

quando comparadas àquelas cultivadas sob LED branco, lâmpadas fluo-

rescentes e LED azul isolado.

O ambiente in vitro é estressante para a planta. Uma das vantagens 

na micropropagação fotoautotrófica está no melhor desenvolvimento do 

aparelho fotossintético, proporcionando maior eficiência fotoquímica do 

fotossistema II, favorecendo o crescimento e desenvolvimento do propá-

gulo e aumentando a taxa de sobrevivência durante o período de aclima-

tização. Já as principais desvantagens estão relacionadas ao controle da 

temperatura, iluminação com fluxo de fótons fotossintéticos adequado e 

troca gasosa para enriquecimento de CO2, mantendo condições livres de 

patógenos (Gatti et al., 2025).

Mais trabalhos sobre micropropagação in vitro fotoautotrófica podem 

ser encontrados em artigos recentes citados na Tabela 1.
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Tabela 1. Artigos publicados sobre fotoautotrofia  

entre os anos de 2020 e 2026

Nome científico Assunto abordado Autores

Aechmea blanchetia-
na (Baker) LB Sm.

Fotoautotrofia proporcionou exo-
derme mais fina e maior número de 
vasos de metaxilema nas raízes.

Martins et al. (2020)

Solanum tuberosum L.

A análise de RNA-Seq revela que 
um meio de cultura sem sacarose 
melhora o crescimento de plântulas 
de batata.

Chen et al. (2020)

Capsicum frutescens 
e Capsicum baccatum

Membranas porosas reduziram 
notavelmente o número de folhas 
senescentes in vitro.

Gris et al. (2021)

Mentha arvensis L. e 
Mentha viridis L. 

Tampa com quatro membranas e sa-
carose reduzida proporcionou maior 
comprimento da parte aérea, massa 
seca, brotos e raízes.

De Oliveira et al. 
(2021)

Brassavola tubercula-
ta Hook

Sistema fotoautotrófico sem sacarose 
apresentou maior número de folhas e 
maior comprimento de raiz. 

Soares et al. (2023)

Cannabis sativa
Diminuição do teor de sacarose vin-
culado com o aumento da intensida-
de luminosa e concentração de CO2. Shi et al. (2024)

Eryngium foetidum L.
Trocas gasosas melhoram a fluo-
rescência da clorofila a e a taxa 
fotossintética.

Silva DR et al. (2024) 

Saccharum officina-
rum L.

Híbridos da espécie apresentaram 
crescimento aprimorado com o uso 
de meio sem sacarose e um sistema 
alternativo com quatro membranas.

Silva JHS et al. (2024)

Humulus lupulus

Menor concentração de sacarose 
e troca gasosa por membranas de-
monstrou melhor desempenho do PS 
II e dissipação de energia.

Vale et al. (2025)

Wasabia japonica 
(Miq.) Matsumura

Características fisiológicas de 
plântulas cultivadas por micropropa-
gação fotoautotrófica em diferentes 
temperaturas.

Jaime et al. (2025)

Fonte: Os autores.
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Considerações finais 

O cultivo fotoautotrófico configura-se como uma abordagem mais au-

tônoma, na qual explantes e propágulos deixam de depender integralmen-

te de fontes exógenas de carbono presentes no meio de cultura. Embora o 

sistema permaneça artificial em função do fornecimento de luz artificial e, 

em alguns casos, da suplementação de CO2 por meio de recipientes com 

membranas microporosas, busca-se reproduzir condições que favoreçam 

a atividade fotossintética das plantas micropropagadas.

Por sua vez, o cultivo fotomixotrófico, essencial para determinadas 

espécies, também envolve o fornecimento de intensidade/qualidade lu-

minosa e a otimização das trocas gasosas dentro dos frascos utilizados. 

Nesse sistema, mesmo na presença de uma fonte externa de carbono, 

estruturas celulares como os estômatos e o aparato fotossintético das 

plântulas apresentam funcionalidade no ambiente in vitro, contribuindo 

para o metabolismo inteiramente autotrófico ou parcial.

Dessa forma, a redução ou supressão total da sacarose no meio de 

cultura, associada a intensidade/qualidade luminosa adequada e a reci-

pientes que favoreçam as trocas gasosas, promove melhorias no cresci-

mento e no desenvolvimento das plântulas durante micropropagação in 

vitro, refletindo em maior desempenho fisiológico e maior taxa de sobre-

vivência na fase de aclimatização. 
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Introdução

A cultura de tecidos vegetais (CTV) constitui uma das principais ferra-

mentas para a propagação de diferentes espécies arbóreas, em especial 

as ameaçadas de extinção. A técnica possibilita a produção de mudas 

em larga escala e o uso direto em programas de conservação ex situ dos 

indivíduos ameaçados, além de ser usada na restauração ecológica de 

biomas degradados, como, por exemplo, a Mata Atlântica (Rodrigues et al., 

2025). No entanto, apesar dos inúmeros avanços obtidos nos últimos anos 

com espécies arbóreas na cultura in vitro, algumas lacunas ainda preci-

sam ser preenchidas, o que limita o sucesso final da técnica (Pessanha et 

al., 2022; Grzelak; Pacholczak; Nowakowska, 2024).

Dentre as principais técnicas in vitro empregadas para a obtenção de 

novas plantas, destaca-se a micropropagação de brotos via gemas axila-

res; porém, pouco se sabe sobre as etapas finais de enraizamento e acli-

matização desses brotos quando se trata de arbóreas, o que representa 

um gargalo. Na CTV in vitro, as mudas são mantidas em um ambiente sob 

condições controladas de suprimento hídrico, de micro e macro nutrien-

tes, além da iluminação artificial. 

O enraizamento in vitro se torna uma dificuldade devido à presença de 

raízes adventícias pouco desenvolvidas e com baixa funcionalidade, o que 

compromete diretamente o sucesso da etapa subsequente de aclimatiza-

ção. Durante essa fase, as mudas propagadas in vitro são transferidas de 

um ambiente altamente controlado para condições mais variáveis, o que 

exige ajustes fisiológicos complexos, especialmente no controle hídrico, 

na mudança do metabolismo heterotrófico para autotrófico e no funcio-

namento adequado do sistema radicular (Hiti-Bandaralage et al., 2022; 

Grzelak et al., 2024; Muleo et al., 2025). 

Adicionalmente, o sucesso da aclimatização pode ser comprometido 

por alterações anatômicas, como o aparato fotossintético inadequado, 

paredes pouco lignificadas, tecidos desorganizados com muitos espa-

ços intercelulares e epidermes com baixa deposição de cera epicuticular 

(Rohr; Iliev; Scaltsoyinnes; Tsoulpha, 2003; Caetano; Guanais; Guerra; Ju-

nior, 2021; Hiti-Bandaralage et al., 2022; Grzelak et al., 2024). Portanto, em 
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muitos casos, a limitação do processo não está associada à multiplicação 

in vitro em si, mas à incapacidade de as plântulas enraizarem e sobrevive-

rem após a transição do ambiente in vitro para ex vitro.

Diversos protocolos de micropropagação in vitro para espécies ar-

bóreas já foram descritos, como para Cariniana legalis (Lerin et al., 2021), 

Dalbergia nigra (Pessanha et al., 2022; Carrari-Santos et al., 2024), Cedrela 

fissilis (Dos Reis de Oliveira et al., 2022) e Gallesia integrifolia (Rodrigues 

et al., 2025). Todavia, muitos desses estudos não descrevem de forma 

detalhada as etapas de enraizamento e aclimatização, o que dificulta a re-

produção dos protocolos. Embora Rodrigues et al. (2025) e Schueler et al. 

(2026) tenham relatado, com sucesso, o enraizamento e a aclimatização 

das espécies Gallesia integrifolia e Paubrasilia echinata, respectivamente, 

os resultados se mostraram espécie-dependentes, reforçando a necessi-

dade de ajustes específicos conforme a fisiologia e as exigências de cada 

espécie arbórea estudada.

Ajustes graduais de meio de cultura, umidade, luminosidade e ventila-

ção, bem como o uso de substratos adequado, favorecem o desenvolvi-

mento gradual do metabolismo autotrófico, lignificação das paredes celu-

lares, ativação do aparato fotossintético, bem como a indução de raízes in 

vitro ou ex vitro. Esses fatores contribuem para que no momento da acli-

matização haja um aumento considerável da taxa de sucesso no estabele-

cimento de espécies arbóreas quando empregado o uso de um protocolo 

adequado (Rabaiolli et al., 2017; Zeng; Han; Kang, 2019; Sharma et al., 2023).

Dessa forma, este capítulo parte da premissa de que as etapas da mi-

cropropagação, enraizamento e aclimatização representam um dos prin-

cipais gargalos e, simultaneamente, uma das maiores oportunidades de 

otimização do cultivo in vitro de espécies arbóreas. A compreensão e a 

correta difusão das técnicas utilizadas são fundamentais para ampliar a 

aplicabilidade da micropropagação em programas de conservação volta-

do à restauração de biomas e à produção de mudas em larga escala de 

espécies arbóreas ameaçadas de extinção.
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1. Enraizamento (in vitro e/ou ex vitro) e aclimatização de espécies 
arbóreas

A Tabela 1 reúne dados de estudos em CTV com espécies arbóreas, 

selecionados a partir de buscas bibliográficas realizadas nas bases Google 

Acadêmico e Portal de Periódicos CAPES. Foram priorizados trabalhos re-

lacionados à micropropagação in vitro de espécies arbóreas com ênfase 

nas etapas de enraizamento (in vitro e ex vitro) e aclimatização. A análise 

comparativa dos estudos apresentados permite distinguir dois principais 

padrões metodológicos na micropropagação de espécies arbóreas: o en-

raizamento in vitro e o enraizamento ex vitro, sendo este último frequen-

temente associado simultaneamente à etapa de aclimatização.

Tabela 1. Levantamento do tipo e do regulador de crescimento  

utilizado para o enraizamento e a porcentagem de sucesso na  

aclimatização de espécies arbóreas micropropagadas in vitro (continua)

Espécie Enraizamento 
in vitro

Enraizamento 
ex vitro Aclimatização (%) Referência

Tecomella 
undulata –

AIB (50, 100, 
150, 200, 250 e 

300 µM)
33,3–83,3 Varshney e 

Anis (2012)

Albizia 
lebbeck – AIB (200 µM) 82 Perveen et al. 

(2013)

Aegiphila 
verticillata

AIB, AIA, ANA 
(< 0,4 µM) – 70 Almeida et al. 

(2015)

Cariniana 
legalis – AIB (0 e 250 µM) – Aragão et al. 

(2017)

Eucalyptus 
globulus AIB (49 μM) – – De Almeida et 

al. (2020)

Cariniana 
legalis

AIB (50 e 100 
µM) – – Lerin et al. 

(2021)

Cedrela 
fissilis – AIB (200 µM) 90 Ribeiro et al. 

(2022)

Dalbergia 
nigra – AIB (0, 100 e 

500 µM) ~80 Pessanha et 
al. (2022)

Han-
droanthus 

chrysanthus
AIB (2,45 µM) – 96 Hector et al. 

(2024)
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Tabela 1. Levantamento do tipo e do regulador de crescimento  

utilizado para o enraizamento e a porcentagem de sucesso na  

aclimatização de espécies arbóreas micropropagadas in vitro (conclusão)

Aflatunia 
ulmifolia AIB (2,45 μM) – 69,4 Kirillov et al. 

(2024)

Gallesia 
integrifolia –

AIB

(0, 50, 100 e 250 
µM)

100 Rodrigues et 
al. (2025)

Toona 
sinensis –

ANA, AIB e 
ABT-1

(49, 98 e 196 
μM de AIB; 53,7; 
107,4 e 214,8 de 

ANA)

100 Xu et al. 
(2025)

Paubrasilia 
echinata –

AIB

(0, 100, 250 e 
500 µM)

50–65 Schueler et al. 
(2026)

* “–” indica ausência de dados reportados no estudo. AIB = ácido indolbutírico; IAA 
= ácido indolacético; ANA = ácido naftalenoacético.

Fonte: os autores.

A análise comparativa dos estudos selecionados evidencia diferenças 

importantes entre as abordagens de enraizamento in vitro e ex vitro na 

micropropagação de espécies arbóreas. Do total de 13 trabalhos avalia-

dos, aproximadamente 38,5% adotaram o enraizamento in vitro, enquanto 

61,5% empregaram o enraizamento ex vitro, indicando uma predominância 

desta última abordagem nos protocolos analisados. 

Nos estudos que utilizaram o enraizamento in vitro, é possível obser-

var que a indução radicular ocorre ainda sob condições controladas, com 

posterior transferência das plantas já enraizadas para a aclimatização. 

Nesses casos, embora a formação de raízes seja frequentemente reporta-

da, muitos trabalhos não apresentam de forma detalhada a funcionalidade 

dessas estruturas, nem distinguem claramente as taxas de enraizamento 

das taxas de sobrevivência durante a aclimatização (Aragão et al., 2017; De 

Almeida et al., 2020; Lerin et al., 2021). Essa limitação dificulta a avaliação 
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precisa da eficiência dessa abordagem, uma vez que a simples presença 

de raízes não garante o sucesso na fase ex vitro.

Por outro lado, nos estudos que empregaram o enraizamento ex vitro, 

as etapas de enraizamento e aclimatização ocorreram de forma integrada 

e geralmente por meio da aplicação de auxinas, em especial o AIB, em 

concentrações relativamente altas, como 100, 200 e 500 µM, na base de 

brotos e/ou de microestacas, e, em seguida, da transferência dos brotos 

para substratos sob alta umidade relativa em condições ex vitro (Varsh-

ney; Anis, 2012; Perveen et al., 2013; Almeida et al., 2015). Essa estratégia 

tem sido amplamente adotada, pois reduz o tempo de permanência das 

plantas em condições in vitro e, consequentemente, diminui os custos 

operacionais, além de favorecer o desenvolvimento de um sistema radi-

cular mais funcional (Ribeiro et al., 2022; Rodrigues et al., 2025; Schueler 

et al., 2026; Xu et al., 2025).

As porcentagens de enraizamento reportadas nos trabalhos descritos 

na tabela são, em sua maioria, superiores a 70%, o que indica a eficácia 

dos protocolos adotados, principalmente para o enraizamento ex vitro as-

sociado a aclimatização (Almeida et al., 2015; Hector et al., 2024; Rodrigues 

et al., 2025). Todavia, nem sempre há uma distinção clara entre a taxa de 

enraizamento propriamente dita e a sobrevivência subsequente duran-

te a aclimatização (Aragão et al., 2017; Lerin et al., 2021), sendo comum 

a apresentação apenas do percentual final de plantas enraizadas após 

determinado período em alguns estudos, o que limita comparações mais 

precisas entre os protocolos.

No que se refere às metodologias de aclimatização, embora reconhe-

cidas como etapa crítica para o sucesso da micropropagação, observa-

-se, nos estudos compilados, que essas etapas nem sempre são descri-

tas com o mesmo nível de detalhamento observado para outras etapas 

da cultura in vitro, como a germinação e indução de brotos. Apesar dis-

so, os trabalhos apresentam práticas muito semelhantes, envolvendo a 

transferência dos brotos micropropagados para substratos compostos 

por solo, vermiculita ou substratos comerciais previamente umedeci-

dos, associada à manutenção de alta umidade relativa por meio do uso 
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de bandejas plásticas vedadas com filme de PVC (Almeida et al., 2015; 

Ribeiro et al., 2022; Rodrigues et al., 2025), o que permite a passagem 

da luz e a realização da fotossíntese. A redução gradual da umidade por 

meio da perfuração do plástico filme, remoção parcial e total constitui 

um procedimento recorrente nesses estudos, a fim de promover a adap-

tação gradativa das plantas às condições ambientais externas.

Apesar da prática recorrente e semelhante desses procedimentos, di-

versos estudos apresentam descrições sucintas ou até mesmo nenhuma 

informação das condições ambientais durante a aclimatização, como in-

tensidade luminosa, temperatura, umidade e duração de cada fase, o que 

compromete a reprodutibilidade dos protocolos em outros estudos (Var-

shney; Anis, 2012; Perveen et al., 2013). Em contrapartida, trabalhos mais 

recentes como os de Rodrigues et al. (2025) e Schueler et al. (2026) com 

as espécies de G. integrifolia e P. echinata descrevem melhor as metodo-

logias aplicadas nos estudos, refletindo um avanço, ainda que modesto, na 

qualidade das informações disponibilizadas. Dessa forma, esses estudos 

contribuem para uma melhor compreensão dos procedimentos de acli-

matização e tendem a facilitar a adaptação e reprodução dos protocolos 

em outras espécies arbóreas (Ribeiro et al., 2022; Rodrigues et al., 2025; 

Xu et al., 2025).

A partir desses dados, e considerando que espécies arbóreas apresen-

tam maior dificuldade de enraizamento em função de seu desenvolvimento 

perene, torna-se evidente que o sucesso dos protocolos depende de es-

tratégias que envolvam maior controle da exposição aos reguladores de 

crescimento, particularmente as auxinas (Gonin et al., 2019; Druege et al., 

2016; Zhao et al., 2022), associadas a um manejo criterioso da etapa de acli-

matização. Portanto, observa-se que protocolos integrados de enraizamen-

to ex vitro e aclimatização têm sido frequentemente adotados em estudos 

com espécies arbóreas, indicando seu potencial como estratégia para con-

duzir, de forma mais eficiente, as etapas de enraizamento e aclimatização.
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2. Limitações funcionais de espécies arbóreas impostas pelo 
cultivo in vitro relevantes para a aclimatização

As dificuldades observadas na aclimatização de espécies arbóreas 

micropropagadas resultam da interação entre características intrínsecas 

dessas plantas, como crescimento lento e elevada sensibilidade ao es-

tresse, além das alterações funcionais no metabolismo e na morfologia, 

que são induzidas pelo cultivo in vitro (Hiti-Bandaralage et al., 2022; Gr-

zelak et al., 2024). As condições artificiais impostas pela cultura in vitro, 

como a elevada umidade, baixa ventilação, luminosidade reduzida e dis-

ponibilidade contínua de carboidratos, favorecem o crescimento inicial, 

porém resultam em plantas com limitada capacidade de controle hídrico, 

sistema radicular pouco funcional e metabolismo predominantemente 

heterotrófico e, em alguns casos, mixotrófico (Kozai, 1991; Ševčíková et al., 

2019; Puzanskiy et al., 2024). Essas limitações comprometem a adaptação 

às condições ex vitro e configuram um dos principais gargalos da micro-

propagação de espécies arbóreas.

2.1. Limitações anatômicas no controle hídrico

Plantas cultivadas in vitro se desenvolvem sob condições de umidade 

relativa do ar próximas à saturação (100%), o que reduz de forma significati-

va a necessidade da planta em regular a transpiração. Como consequência, 

os estômatos frequentemente se apresentam abertos, pouco responsivos e 

estruturalmente imaturos, resultando em baixa capacidade de fechamento 

estomático quando as plantas são expostas às variações ambientais após 

a transferência para condições ex vitro (Brainerd; Fuchigami, 1982; Caetano 

et al., 2021; Hiti-Bandaralage et al., 2022; Grzelak et al., 2024).

Adicionalmente, folhas formadas sob cultivo in vitro apresentam baixa 

deposição de cera epicuticular. A cera epicuticular é a primeira barreira 

física presente na epiderme que protege a planta contra fatores abióticos, 

como a perda de água por transpiração em ambientes de baixa umidade 

relativa do ar (Yang et al., 2023). A baixa deposição da camada de cera au-

menta significativamente a perda hídrica das mudas ao longo do processo 

de aclimatização e após a transferência para o ambiente ex vitro (Chirinéa 
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et al., 2012; Grzelak et al., 2024), contribuindo para o desequilíbrio hídrico 

e, consequentemente, levando a murcha permanente e a redução da so-

brevivência das plantas durante essa fase.

2.2. Limitações fisiológicas no controle hídrico

Na fase fotoquímica da fotossíntese, o desenvolvimento dos fotossis-

temas I e II (FSI e FSII) é frequentemente atrofiado no ambiente in vitro. 

Estudos proteômicos em espécies como C. legalis demonstram uma re-

dução significativa na abundância de proteínas essenciais aos tilacóides, 

como as proteínas intensificadoras da evolução do oxigênio, proteínas de 

ligação à clorofila a e b e a subunidades do centro de reação do fotossis-

tema I (Lerin et al., 2020; Zavafer; Moncilla, 2021). 

Essa subacumulação sugere que as células do explante podem ou não 

desenvolver plenamente sua função fotossintética, pois a planta pode 

priorizar o consumo da energia prontamente disponível no meio de cultu-

ra em vez de investir na complexa maquinaria do transporte de elétrons. 

Além disso, a baixa disponibilidade de oxigênio dentro dos frascos atua 

como um gargalo para o recebimento do elétron final na cadeia transpor-

tadora, enquanto a baixa irradiância limita a excitação inicial dos pigmen-

tos, o que resulta em um aparato fotoquímico inativo ou subdesenvolvido 

(Kozai, 1991; Lerin et al., 2020; Askari; Aliniaeifard; Visser, 2022).

A combinação de estômatos funcionalmente imaturos e epidermes 

com baixa deposição de cera epicuticular, associada à limitada capaci-

dade fotossintética das plantas cultivadas in vitro, resulta em baixa to-

lerância à redução da umidade relativa, configurando um dos principais 

fatores limitantes da aclimatização (Hiti-Bandaralage et al., 2022; Grzelak 

et al., 2024). Dessa forma, torna-se indispensável a adoção de estratégias 

de aclimatização progressivas e rigorosamente controladas.

2.3. Enraizamento e funcionalidade radicular na aclimatização

O sistema radicular constitui um dos principais fatores limitantes da 

aclimatização de plantas micropropagadas, especialmente em espécies 
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arbóreas. Durante o cultivo in vitro, é comum a formação tardia de raízes 

ou o desenvolvimento de raízes adventícias estruturalmente e funcional-

mente imaturas, com baixa lignificação, reduzida ramificação e conexão 

vascular incompleta com a parte aérea (Rabaiolli et al., 2017; Gonin et al., 

2019; Hiti-Bandaralage et al., 2022).

A formação dessas raízes é fortemente influenciada por alterações na 

regulação hormonal, em especial na sinalização da auxina, que controla a 

competência celular e a diferenciação dos primórdios radiculares (Lerin et 

al., 2021). Em espécies lenhosas, desequilíbrios hormonais durante o cultivo 

in vitro comprometem a qualidade anatômica e fisiológica das raízes, resul-

tando em baixa eficiência na absorção de água e nutrientes após a trans-

ferência para o substrato e etapa subsequente de aclimatização (Pacurar; 

Perrone; Bellini, 2014; Druege et al., 2016; Gonin et al., 2019; Zhao et al., 2022).

Essas limitações se tornam críticas durante a aclimatização, uma vez 

que o aumento da demanda transpiratória da parte aérea, em decorrên-

cia do mau funcionamento estomático, não é acompanhado por um supri-

mento hídrico equivalente pelo sistema radicular. Esse descompasso pode 

levar ao desequilíbrio hídrico, murcha e elevada mortalidade das mudas ao 

final do processo de aclimatização. Assim, o sucesso da aclimatização em 

espécies arbóreas está fortemente associado à funcionalidade do sistema 

radicular, e não apenas à presença de raízes no momento da transferência 

(Gonin et al., 2019; Zhao et al., 2022; Hiti-Bandaralage et al., 2022).

3. Estratégias para superar limitações na aclimatização de 
espécies arbóreas

Avanços recentes sugerem que a eficiência da aclimatização em espé-

cies arbóreas está associada à integração entre enraizamento funcional, 

preparo fisiológico prévio e manejo ambiental gradual, conforme eviden-

ciado pelos estudos compilados neste levantamento (Ribeiro et al., 2022; 

Rodrigues et al., 2025; Schueler et al., 2026), bem como por análises fi-

siológicas que demonstram alterações profundas no controle hídrico e 

radicular induzidas pelo cultivo in vitro (Brainerd; Fuchigami, 1982; Gonin 

et al., 2019; Hiti-Bandaralage et al., 2022).
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Figura 1. Limitações fisiológicas impostas pelo cultivo in vitro  

a espécies arbóreas micropropagadas e das principais ferramentas  

empregadas para otimizar o enraizamento e a aclimatização

Legenda: HR = umidade relativa do ar. 

Fonte: elaborado pelos autores com auxílio de inteligência artificial.

A Figura 1 ilustra, de forma resumida, as principais limitações fisiológicas 

impostas pelo cultivo in vitro de espécies arbóreas, bem como estratégias 

para superá-las ou minimizar os impactos durante as etapas de enraiza-

mento e aclimatização. Para o aspecto das limitações citadas, destacam-se 

o controle hídrico, a baixa funcionalidade radicular e a limitada capacidade 

fotossintética das plantas propagadas nas condições artificias do ambien-

te in vitro. Em contrapartida, são apresentados os principais ajustes nos 

protocolos que foram observados em trabalhos recentes, como o controle 

gradual da umidade, o fortalecimento do sistema radicular funcional, bem 

como ajustes luminosos e energéticos disponíveis artificialmente.

3.1. Regulação da fonte de carbono e transição metabólica na 
aclimatização

Ajustes graduais ainda em condições in vitro têm sido usados como 

estratégia eficaz para reduzir o estresse causado nos sistemas fisiológicos 
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das plantas ao serem transferidas para o ambiente ex vitro. Em espécies 

arbóreas, essas estratégias podem ser consideradas relevantes, uma vez 

que o cultivo in vitro induz um metabolismo predominantemente hetero-

trófico ou mixotrófico (Ševčíková et al., 2019; Puzanskiy et al., 2024).

Uma das principais abordagens envolve a modificação da suplemen-

tação do meio com diferentes concentrações de sacarose, que é a prin-

cipal fonte de carbono no meio de cultura. A presença de sacarose em 

concentrações de 15 a 30 g l-1 (Soni et al., 2021; Silva et al., 2020; Reis-

dörfer-Schorr; Ikeda; De Alcantara, 2023) é o mais comum e descrito nos 

trabalhos. No levantamento de dados descritos na Tabela 1 com espécies 

arbóreas micropropagadas in vitro e aclimatizadas, em suma, não variaram 

as concentrações de sacarose, fixando o uso entre 20 e 30 g L-1 no meio.

Em T. undulata, o protocolo que utilizou 30 g L-1 de sacarose no meio de 

cultura in vitro em associação com TDZ proporcionou maior regeneração 

de brotos, e cerca de 80% de sobrevivência durante a aclimatização ex 

vitro (Varshney; Anis, 2012). Em um estudo com L. divaricata, brotos mi-

cropropagados com diferentes concentrações de sacarose no meio (0, 10, 

20 ou 30 g L-1) apresentaram um melhor desempenho durante a aclimati-

zação, com efeitos positivos sobre a sobrevivência, o estabelecimento e a 

formação de raízes (Da Silva et al., 2020). Esses resultados indicam que a 

presença da sacarose no meio favorece a adaptação das plantas ao am-

biente ex vitro, sendo que, mesmo quando sua concentração é reduzida 

(0 e 10 g L-1), não há comprometimento do desenvolvimento da espécie 

em estudo (Da Silva et al., 2020). Em um estudo com T. sinensis, plantas 

micropropagadas in vitro na concentração de 30 g L-1 de sacarose foram 

capazes de se estabelecer ex vitro, indicando que o aparato fotossintéti-

co das plantas estava bem desenvolvido e foi capaz de se adaptar com a 

transição entre os ambientes (Xu et al., 2025). A suplementação do meio 

com 30 g de sacarose L−1 no cultivo in vitro de Melaleuca alternifolia favo-

receu a aclimatização dos brotos, com cerca de 100% de plantas aclima-

tizadas (Maldaner et al., 2007).

De modo geral, sabe-se que altas concentrações de sacarose no meio 

podem prejudicar o desenvolvimento celular, limitar a absorção de nutrien-

tes pela base dos brotos ou raízes adventícias, além de induzir estresse 
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osmótico in vitro. No entanto, baixas concentrações de sacarose podem 

promover vitrificação dos explantes/brotos em virtude do aumento da dis-

ponibilidade de água gerado pelo potencial osmótico do meio (Bayhan; Yu-

cesan, 2024). Apesar de estudos mostrarem que concentrações mais baixas 

de sacarose — entre 20 e 30 g L-1 — resultam em melhor qualidade do siste-

ma radicular, maior eficiência no uso da água e maior sobrevivência durante 

a aclimatização (Hiti-Bandaralage et al., 2020; Bayhan; Yucesan, 2024), pou-

co se sabe sobre o real efeito da sacarose nos processos fisiológicos de es-

pécies arbóreas propagadas in vitro, deixando lacunas a serem preenchidas 

por novas pesquisas, como, por exemplo, a descoberta dos genes envolvi-

dos na formação de raízes adventícias que são ativados pelos brotos ao se-

rem cultivados em meios contendo diferentes concentrações de sacarose.

3.2. Uso de membranas microporosas na cultura in vitro como 
estratégia para a otimização do microambiente e da aclimatização

A micropropagação in vitro é tradicionalmente conduzida em frascos 

de vidros hermeticamente fechados, nos quais a troca gasosa é limita-

da ou inexistente. Nesses microambientes, ocorre o acúmulo de etileno e 

CO2 e elevada umidade relativa do ar próxima a 100% (Carrari-Santos et 

al., 2023; Carrari-Santos et al., 2024; Grzelak et al., 2024). Portanto, esse 

ambiente moldado artificialmente, embora seja favorável ao crescimento 

inicial de plantas, acaba por induzir grandes alterações fisiológicas, como, 

por exemplo, a baixa atividade fotossintética, a falta de controle hídrico e, 

como reflexo do acúmulo do gás etileno, senescência foliar precoce. Esses 

fatores podem comprometer, a longo prazo, o desempenho das plantas 

durante a aclimatização (Xiao; Niu; Kozai, 2011).

Como mecanismo para superar essas limitações, o uso de membranas 

microporosas nas tampas dos frascos tem ganhado destaque como uma 

maneira eficiente para modificar o microambiente in vitro. As membranas 

promovem a troca gasosa entre o interior do frasco e o ambiente externo, 

permite a redução da umidade interna, a eliminação do etileno acumula-

do e a regulação das concentrações de CO2. Essas modificações deixam 

os microambientes dos frascos mais próximos daqueles encontrados no 
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ambiente ex vitro, ou levemente similar (da Silva et al., 2022; Rocha et al., 

2022; Carrari-Santos et al., 2023).

Alguns estudos, como os realizados por Carrari-Santos et al. (2023), 

demonstraram que as alterações promovidas pelo uso de membranas mi-

croporosas no sistema de vedação promovem uma ventilação controlada 

e, como reflexo, melhoram o desempenho morfofisiológico das plantas. 

Brotos cultivados sob sistemas com membranas microporosas apresen-

taram maior alongamento, maior acúmulo de biomassa e menor incidên-

cia de senescência foliar. Da mesma forma, um estudo com Eucalyptus 

tereticornis demonstrou que o uso das membranas microporosas resul-

taram em brotos mais vigorosos e fisiologicamente mais estáveis, o que 

foi atribuído principalmente à redução dos níveis de etileno e à diminuição 

da umidade relativa no interior dos frascos (Sha Valli Khan et al., 2002). 

Em híbridos de Vitis spp., o uso das membranas microporosas reduziram 

o acúmulo de CO2 e da umidade interna dos frascos, o que resultou em 

maiores taxas de sobrevivência após a transferência para o ambiente ex 

vitro das plantas micropropagadas (Da Silva et al., 2022). 

Atualmente, existe uma variedade de membranas microporosas dispo-

níveis comercialmente, como MilliSeal®, MilliWrap®, TQPL® e Suncap®. Entre-

tanto, a incorporação desses acessórios aos protocolos de cultivo in vitro 

ainda representa um aumento considerável nos custos experimentais, o 

que tem limitado sua ampla adoção entre os pesquisadores. Além disso, o 

número de pesquisas que envolvem espécies arbóreas micropropagadas in 

vitro sob sistemas de vedação com membranas permanece relativamente 

reduzido. Portanto, a ampliação de novas pesquisas que explorem o uso 

tecnológico das membranas, especialmente em espécies arbóreas, é fun-

damental para inteirar as lacunas existentes, validar os reais efeitos em di-

ferentes espécies e consolidar protocolos mais eficientes e viáveis.

3.3. Estratégias de controle da umidade do ar na aclimatização de 
espécies arbóreas

O controle da umidade é crucial para o sucesso da aclimatização de 

plantas arbóreas micropropagadas. Os brotos micropropagados in vitro 
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normalmente não apresentam raízes e, mesmo quando presentes, as raí-

zes adventícias formadas in vitro apresentam baixa funcionalidade. Isso 

eleva ainda mais a criticidade do controle da umidade ao longo do pro-

cesso de aclimatização, devido à limitada capacidade da planta de ab-

sorção de água do solo (Druege et al., 2016; Gonin et al., 2019; Zhao et al., 

2022). Além desse fator, as folhas possuem estômatos imaturos e baixa 

deposição de cera epicuticular e, assim que inseridas em um ambiente ex 

vitro sem a devida aclimatização, podem morrer em questão de poucos 

dias devido à perda excessiva de água para o ambiente externo.

As literaturas citadas na Tabela 1 não diferem em grandes aspectos nas 

metodologias de aclimatização. No geral, os brotos recebem pulsos de au-

xinas na base, passam para substratos umedecidos e os mantêm em ban-

dejas plásticas tampadas com plástico-filme por alguns dias, em alguns 

casos, 1 mês, e depois, aos poucos, vão perfurando o plástico para que a 

umidade interna da bandeja ajuste lentamente e regule com o ambiente 

externo. Em seguida, esse plástico é retirado e as plantas são transferidas 

para estufas de vegetação (Rodrigues et al., 2025; Schueler et al., 2026). 

Essa metodologia de aclimatização é a mais usual; no entanto, cabe ao 

pesquisador adequar pequenas etapas desse processo de acordo com 

a espécie em estudo. Um simples ajuste no substrato, ou até mesmo no 

tempo em que a bandeja permanecerá 100% vedada, poderá garantir o 

sucesso da aclimatização.

Outra estratégia eficaz para superar as dificuldades de adaptação 

das plantas ao ambiente ex vitro é o uso de câmaras de nebulização, que 

atuam como um sistema de transição gradual (“desmame”) entre condi-

ções de elevada umidade e ambientes com menor umidade relativa do 

ar. Nesse contexto, dos Santos Bergamin et al. (2025) demonstraram que 

a utilização de uma câmara de nebulização automática durante a acli-

matização de Peperomia stroemfeltii foi altamente eficiente. Na primeira 

semana, a nebulização diária manteve a umidade relativa do ar em torno 

de 90% e, ao longo do processo, a frequência de nebulização foi reduzida 

progressivamente até a completa retirada do sistema. Esse manejo gra-

dual resultou em 100% de aclimatização e sobrevivência das plantas ao 
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final do protocolo, evidenciando o potencial da nebulização como ferra-

menta para minimizar o estresse hídrico durante a aclimatização.

Apesar dos resultados promissores demonstrados por dos Santos Ber-

gamin et al. (2025), o método foi testado com uma espécie herbácea or-

namental. Pouco se sabe sobre estudos que exploram essa estratégia em 

espécies arbóreas micropropagadas in vitro, tornando evidente a neces-

sidade imediata de novas investigações que avaliem sua eficiência, viabi-

lidade e adaptação a diferentes espécies arbóreas. 

4. Considerações finais e perspectivas futuras

Os estudos apresentados ao longo deste capítulo evidenciaram que 

a micropropagação de espécies arbóreas está muito bem descrita. No 

entanto, o sucesso final da aclimatização depende dos processos de en-

raizamento e, sobretudo, da aclimatização das plantas, que é o gargalo da 

micropropagação in vitro. As limitações fisiológicas das plantas impostas 

pelo cultivo in vitro, como, por exemplo, controle hídrico ineficiente, sis-

tema radicular pouco funcional e metabolismo predominantemente he-

terotrófico, formam os principais desafios para aclimatizar plantas e são 

responsáveis pela taxa elevada de mortalidade após a transferência para 

condições ex vitro, caso não sejam ajustadas.

A partir dos dados apresentados nos diferentes artigos com espécies 

arbóreas, o fato das plantas micropropagadas possuírem raízes adventí-

cias não garante a sobrevivência ao longo da aclimatização. É imprescin-

dível que a formação do sistema radicular seja funcional, com adequada 

lignificação e conexão vascular com a parte aérea. Nesse contexto, ob-

servamos que os protocolos que integraram o enraizamento ex vitro à 

aclimatização se mostram pertinentemente mais promissores, com altas 

taxas de sucesso, além de reduzirem custos e tempo de cultivo.

Adicionalmente, as estratégias adotadas de pré-aclimatização in vitro, 

como a diminuição gradual da sacarose, o aumento da ventilação dos re-

cipientes em virtude do uso de membranas microporosas, e até mesmo 

ajustes da irradiância luminosa, contribuem de forma significativa para a 

transição do metabolismo das plantas de heterotróficas para autotróficas. 
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Apesar dos poucos estudos que relatam o controle da umidade relativa 

ao longo da aclimatização através do uso de câmeras de nebulização, é 

evidente que esse protocolo minimiza o estresse hídrico inicial quando as 

plantas são inseridas em substratos para aclimatização, tendo em vista 

que a umidade é diminuída gradativamente, o que possibilita a adaptação 

das raízes e do aparato fotossintético para a fixação do CO2.

Em um contexto geral, os estudos que foram analisados reforçam que 

a aclimatização deve ser compreendida como um processo contínuo, que 

inclui multifatores e é espécie-dependente. Ela requer ajustes fisiológicos, 

anatômicos e bioquímicos de forma coordenada para evitar prejuízos per-

manentes às plantas, o que pode acarretar a morte ao serem transferidas 

para ambientes externos. Apesar das informações contidas nos trabalhos, 

o detalhamento metodológico dessas etapas, tão críticas para o sucesso 

da aclimatização, continuam limitadas para a maioria das espécies arbó-

reas, o que representa um desafio a ser vencido por muitos pesquisado-

res. No entanto, o que foi mostrado evidencia que as dificuldades estão 

sendo vencidas, e que, com pequenos ajustes, podem ser soluções práti-

cas e eficazes com novas espécies.

Dessa forma, o aperfeiçoamento dos protocolos de enraizamento e 

aclimatização, fundamentado na compreensão dos mecanismos fisio-

lógicos envolvidos, é essencial para superar os principais gargalos da 

micropropagação in vitro de espécies arbóreas. Esse avanço é determi-

nante para assegurar a viabilidade técnica, biológica e ecológica dessa 

ferramenta no longo prazo, ampliando seu potencial de aplicação. Assim, 

a micropropagação pode ser incorporada de forma estratégica na propa-

gação de espécies arbóreas, principalmente as ameaçadas de extinção, 

viabilizando sua introdução em programas de reflorestamento de áreas 

degradadas e conservação ex situ.
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Introdução

As florestas tropicais desempenham papel central nos ciclos globais 

de carbono e da água, sustentando elevada biodiversidade e regulando 

processos climáticos em múltiplas escalas (Bonan, 2008; Pan et al., 2011; 

Malhi et al., 2014). Contudo, evidências recentes indicam que esses ecos-

sistemas têm sido crescentemente expostos a eventos climáticos extre-

mos, como secas severas, ondas de calor e alterações no regime de pre-

cipitação, frequentemente associados à intensificação de eventos como o 

El Niño, combinados ao aquecimento de longo prazo (Rifai; Li; Malhi, 2019; 

O’Gorman, 2015). Esses extremos, que vão além de mudanças graduais 

nas médias climáticas, têm desencadeado respostas ecológicas profun-

das nas florestas tropicais, incluindo alterações na mortalidade arbórea, 

na estrutura e composição das comunidades, na ciclagem de nutrientes 

e no funcionamento hidrológico, com implicações diretas para a estabi-

lidade e a resiliência desses ecossistemas (Allen et al., 2015; Smith, 2011).

Nas últimas décadas, avanços significativos foram alcançados na com-

preensão dos mecanismos ecofisiológicos envolvidos nas respostas das 

plantas ao estresse climático. Estudos têm destacado o papel da vulnera-

bilidade hidráulica do xilema e da falha hidráulica na mortalidade induzida 

por seca (Bittencourt et al., 2020; Mantova; Herbette; Cochard; Torres-Ruiz, 

2022), bem como a regulação estomática sob elevado déficit de pressão 

de vapor e suas consequências para a assimilação de carbono e o balan-

ço hídrico (Grossiord et al., 2020). Paralelamente, o papel dos carboidra-

tos não estruturais tem sido discutido como mecanismo complementar na 

manutenção metabólica e na recuperação pós-estresse, especialmente no 

contexto do debate entre falha hidráulica e privação de carbono (Hartmann, 

2011; Sevanto et al., 2014; Tomasella et al., 2019). 

Apesar desses avanços, evidências crescentes indicam que os impactos 

de eventos climáticos extremos não se restringem ao período imediato do 

estresse, mas podem persistir ao longo do tempo por meio dos chama-

dos efeitos de legado. Esses efeitos referem-se a alterações duradouras 

no funcionamento fisiológico das plantas — como reduções persistentes 

na condutância estomática, na eficiência fotossintética, na integridade hi-
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dráulica e na dinâmica dos carboidratos não estruturais —, que se mantêm 

mesmo após o retorno de condições ambientais favoráveis, influenciando 

a vulnerabilidade a eventos subsequentes e a trajetória de recuperação 

dos ecossistemas (Reyer et al., 2013; Kannenberg et al., 2019). No entanto, a 

compreensão desses efeitos ainda permanece fragmentada entre aborda-

gens disciplinares e fortemente baseada em estudos fora dos trópicos ou 

que negligenciam ecossistemas tropicais costeiros, dificultando uma visão 

integrada das respostas ecofisiológicas de plantas tropicais a extremos cli-

máticos (De Boeck et al., 2018; Smith, 2011).

Diante desse cenário, torna-se necessária uma síntese atualizada que 

integre os principais mecanismos ecofisiológicos associados à tolerância, 

resistência e resiliência de plantas tropicais sob extremos climáticos. As-

sim, o objetivo deste capítulo é reunir e discutir criticamente os avanços 

recentes sobre respostas hidráulicas, estomáticas, fotossintéticas, anatô-

micas e relacionadas aos carboidratos não estruturais, complementando 

essa síntese teórica com um panorama das tendências científicas atuais, 

obtido por meio de uma análise bibliométrica exploratória.

Material e Métodos

Procedimento de revisão

A revisão da literatura foi conduzida a partir de buscas sistemáticas 

na base Web of Science, considerando artigos de pesquisa e revisões 

publicados entre 2000 e 2025. Foram utilizadas combinações de pala-

vras-chave relacionadas a florestas tropicais, extremos climáticos e ecofi-

siologia vegetal, incluindo os termos tropical forest, drought, heatwave, cli-

mate extreme, hydraulic failure e ecophysiology. Foram incluídos estudos 

que abordaram respostas ecofisiológicas de plantas tropicais a eventos 

climáticos extremos, com foco em mecanismos funcionais associados ao 

estresse hídrico e térmico, tais como hidráulica do xilema, regulação es-

tomática, fotossíntese, anatomia funcional e carboidratos não estruturais.
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Análise bibliométrica

A análise bibliométrica teve caráter exploratório e ilustrativo, sendo 

empregada como ferramenta de apoio à contextualização das tendências 

recentes da produção científica sobre a ecofisiologia de ecossistemas 

tropicais costeiros. As redes de coocorrência de termos foram geradas 

no software VOSviewer, a partir de palavras-chave extraídas dos títulos e 

resumos dos artigos selecionados, conforme abordagens consolidadas na 

literatura bibliométrica (Sousa et al., 2024; Cui et al., 2022). Essa análise 

foi utilizada exclusivamente para identificar padrões temáticos gerais e 

lacunas de pesquisa.

Resultados e discussão

Diversos mecanismos atuam de forma integrada na determinação da 

tolerância, resistência e resiliência das plantas sob condições de seca e de 

calor extremos. Esses mecanismos incluem processos hidráulicos, estomá-

ticos, fotossintéticos, anatômicos e metabólicos. Antes de discuti-los indi-

vidualmente, é importante compreender de forma sintetizada os principais 

efeitos fisiológicos e evidências em plantas tropicais (Tabela 1).

Tabela 1. Síntese dos principais mecanismos ecofisiológicos  

envolvidos nas respostas de plantas tropicais a eventos climáticos  

extremos, destacando os efeitos fisiológicos associados e as  

principais evidências disponíveis para espécies tropicais (continua)

Mecanismo Efeito fisiológico Evidência em plantas tropicais

Vulnerabilida-
de hidráulica 

do xilema

Perda de condutividade 
hidráulica, formação de 
embolia e limitação do 
transporte de água sob 
seca e calor extremos.

Espécies tropicais apresentam variação 
interespecífica na resistência à embolia, 
associada à distribuição ao longo de 
gradientes hidrotopográficos e à morta-
lidade induzida por seca (Bittencourt et 
al., 2020; Oliveira et al., 2019).

Regulação 
estomática

Redução da condutân-
cia estomática sob alto 
déficit de pressão de vapor, 
limitando transpiração e 
assimilação de carbono.

A elevação do DPV reduz a fotossínte-
se e altera o balanço hídrico em árvo-
res tropicais, com efeitos amplificados 
sob ondas de calor (Grossiord et al., 
2020; Teskey et al., 2015).
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Tabela 1. Síntese dos principais mecanismos ecofisiológicos  

envolvidos nas respostas de plantas tropicais a eventos climáticos  

extremos, destacando os efeitos fisiológicos associados e as  

principais evidências disponíveis para espécies tropicais (conclusão)

Limitações 
fotossintéticas

Redução da assimilação 
líquida de carbono e 
eficiência fotoquímica sob 
estresse hídrico e térmico.

Secas prolongadas e calor extremo 
aumentam limitações estomáticas e 
não estomáticas da fotossíntese em 
espécies tropicais, afetando produtivi-
dade e sobrevivência (Docherty et al., 
2023; Trueba et al., 2019).

Traços ana-
tômicos e 
estruturais

Ajustes na densidade da 
madeira, arquitetura do 
xilema e traços foliares, 
influenciando segurança 
hidráulica e resistência ao 
estresse.

Espécies tropicais de ambientes mais 
secos tendem a apresentar madeira 
mais densa e xilema estruturalmente 
reforçado, associados à maior tolerân-
cia à seca (Greenwood et al., 2017; 
Lourenço Jr. et al., 2022).

Carboidratos 
não estrutu-
rais (CNE)

Suporte à manutenção res-
piratória, osmorregulação e 
recuperação pós-estresse.

CNE atuam como mecanismo comple-
mentar, contribuindo para a manuten-
ção metabólica e para a recuperação 
hidráulica após seca, especialmente 
em fases pós-extremo (Sevanto et al., 
2014; Tomasella et al., 2019; O’Brien 
et al., 2014)

Fonte: os autores.

Respostas hidráulicas sob seca e ondas de calor

A falha hidráulica tem emergido como um dos mecanismos centrais 

associados à mortalidade arbórea em florestas tropicais submetidas a 

eventos extremos de seca, especialmente quando esses eventos ocor-

rem de forma abrupta ou recorrente (Choat et al., 2018). A redução da 

disponibilidade hídrica do solo intensifica o gradiente de potencial hídrico 

ao longo do contínuo solo–planta–atmosfera, aumentando a tensão na 

coluna de água do xilema e favorecendo a formação de embolias gasosas 

(Choat et al., 2018; Mantova et al., 2022). A consequente perda de condu-

tividade hidráulica limita o transporte de água para a copa, comprome-

tendo simultaneamente a transpiração, a fotossíntese e a capacidade de 

resfriamento evaporativo dos tecidos vegetais (Nolan et al., 2021; Li et al., 
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2022). Diferentemente de estresses moderados, eventos extremos podem 

levar à ultrapassagem rápida de limiares hidráulicos críticos, reduzindo 

drasticamente a margem de segurança hidráulica das plantas tropicais 

e culminando em colapso funcional irreversível que pode levar à morte 

(Bittencourt et al., 2020; Oliveira et al., 2019).

Estudos conduzidos em florestas tropicais ao longo de gradientes am-

bientais demonstram ampla variação interespecífica na vulnerabilidade 

à embolia, refletindo estratégias hidráulicas contrastantes associadas à 

ocupação de nichos edáficos e climáticos distintos (Oliveira et al., 2019; 

Lourenço Jr. et al., 2022). Espécies dominantes em ambientes com restri-

ção hídrica tendem a apresentar maior resistência à perda de condutivi-

dade hidráulica, expressa por valores mais negativos de P50 — potencial 

hídrico no qual ocorre a perda de 50% da condutividade hidráulica do 

xilema — e por maiores margens de segurança hidráulica (Lourenço Jr. et 

al., 2022; Oliveira et al., 2019). Em contraste, espécies típicas de ambien-

tes mais úmidos frequentemente exibem maior eficiência hidráulica, com 

maiores taxas potenciais de transporte de água, porém menor tolerância a 

déficits hídricos severos (Bittencourt et al., 2020; Greenwood et al., 2017). 

Esses padrões indicam que secas extremas atuam como filtros funcionais, 

promovendo mortalidade seletiva e favorecendo espécies com estraté-

gias hidráulicas mais conservativas, com implicações diretas para a com-

posição funcional e a estrutura das comunidades tropicais (Bittencourt et 

al., 2020; Oliveira et al., 2019; Lourenço Jr. et al., 2022).

A intensificação de ondas de calor concomitantes à seca tende a tor-

nar essas respostas hidráulicas mais evidentes. O aumento da temperatura 

atmosférica eleva o déficit de pressão de vapor (DPV), intensificando a de-

manda evaporativa e acelerando a desidratação dos tecidos vegetais, mes-

mo quando a umidade do solo ainda não atingiu níveis críticos (Grossiord et 

al., 2020; Waite et al., 2023). Esse estresse atmosférico adicional pode ante-

cipar o fechamento estomático, elevar a tensão no xilema e acelerar a ocor-

rência de falha hidráulica (Allen et al., 2015; Nolan et al., 2021). No entanto, 

a magnitude e o limiar dessas respostas variam entre espécies, refletindo 

diferenças intrínsecas na organização e funcionamento do sistema vascular, 

que condicionam a sensibilidade das plantas aos extremos climáticos.
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Além da vulnerabilidade intrínseca do xilema, traços anatômicos e estru-

turais desempenham papel fundamental na modulação das respostas hi-

dráulicas em situações de restrição hídrica. Características como densida-

de da madeira, diâmetro e comprimento dos vasos, espessura das paredes 

celulares e organização da rede vascular influenciam diretamente o balan-

ço entre eficiência e segurança hidráulica (Gleason et al., 2016; Lens et al., 

2022). Espécies com madeira mais densa e vasos mais estreitos tendem a 

apresentar maior resistência à embolia, embora frequentemente associada a 

menores taxas de crescimento, enquanto espécies que investem em xilemas 

de maior diâmetro alcançam maior produtividade em condições favoráveis, 

mas são mais suscetíveis ao colapso hidráulico sob déficit hídrico severo 

(Greenwood et al., 2017; Lourenço Jr. et al., 2022). Esses trade-offs estru-

turais (Tabela 2) refletem relações de compromisso funcionais, nas quais 

o investimento em características anatômicas que aumentam a eficiência 

do transporte de água ocorre à custa de menor segurança hidráulica. Esses 

padrões evidenciam que respostas hidráulicas não podem ser compreendi-

das isoladamente, mas devem ser interpretadas no contexto de estratégias 

funcionais integradas (Gleason et al., 2016; Lourenço Jr. et al., 2022).

Tabela 2. Principais trade-offs ecofisiológicos em plantas tropicais  

sob eventos climáticos extremos e suas implicações para o balanço  

entre eficiência hidráulica, segurança hídrica e estratégias de carbono

Trade-off Implicação funcional Evidência em plantas 
tropicais

Eficiência hidráulica × 
Segurança

Vasos mais largos au-
mentam transporte, mas 
elevam risco de embolia.

Gradientes hidrotopográficos 
e variação interespecífica em 
florestas tropicais (Oliveira et al., 
2019; Lourenço Jr. et al., 2022).

Assimilação de carbo-
no × Conservação de 
água

Fechamento estomá-
tico reduz a fotossín-
tese, mas previne a 
desidratação.

Respostas sob DPV elevado e 
ondas de calor (Grossiord et al., 
2020; Teskey et al., 2015).

Crescimento × Armaze-
namento de carbono

Alocação de CNE favo-
rece sobrevivência, mas 
reduz crescimento.

Debate entre privação de carbo-
no × falha hidráulica (Hartmann, 
2011; Sevanto et al., 2014).

Fonte: os autores.
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Do ponto de vista ecofisiológico, a falha hidráulica, como uma das prin-

cipais respostas a extremos climáticos, tem implicações profundas para 

a dinâmica e a resiliência das florestas tropicais. Eventos de mortalidade 

associados ao colapso hidráulico reduzem a biomassa viva, alteram a es-

trutura vertical da floresta, modificam o microclima e influenciam a rege-

neração e a competição por recursos, gerando efeitos legados que po-

dem persistir por anos ou por múltiplos ciclos de crescimento (Reyer et al., 

2013; Greenwood et al., 2017; Nolan et al., 2021). Esse encadeamento entre 

estratégias ecofisiológicas primárias e de longo prazo após a exposição a 

um extremo climático é capaz de moldar trajetórias futuras das florestas 

tropicais, como sintetizado na Figura 1. Assim, compreender os processos 

hidráulicos que influenciam na sobrevivência arbórea é fundamental para 

prever como esses ecossistemas responderão à intensificação da seca e 

das ondas de calor projetadas em um clima em rápida mudança. 
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Figura 1. Esquema conceitual integrativo ilustrando as principais  

vias ecofisiológicas pelas quais eventos climáticos extremos

Esquema conceitual integrativo ilustrando as principais vias ecofisiológicas pelas 
quais eventos climáticos extremos — particularmente secas e ondas de calor — e 
o aumento da demanda evaporativa da atmosfera (alto déficit de pressão de vapor, 
DPV) afetam plantas tropicais. O diagrama destaca a interação entre estresse at-
mosférico e edáfico, regulação estomática, falha hidráulica, limitações fotossinté-
ticas e a dinâmica dos carboidratos não estruturais (CNE), bem como seus efeitos 
legados sobre a recuperação funcional, a resiliência das plantas e as trajetórias 
futuras das florestas tropicais.

Fonte: os autores.
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Regulação estomática, limitações fotossintéticas e balanço 
hídrico

A regulação estomática constitui um dos principais mecanismos de 

controle do balanço hídrico e de carbono em plantas tropicais sob es-

tresse climático, atuando como resposta fisiológica imediata ao aumento 

do déficit de pressão de vapor (DPV) e à redução da disponibilidade hí-

drica do solo (Grossiord et al., 2020; Aliniaeifard; van Meeteren, 2013). Em 

florestas tropicais, onde a copa é frequentemente conectada à atmosfera, 

a elevação do DPV tem sido apontada como um fator dominante na redu-

ção da condutância estomática, independentemente da umidade do solo 

(Grossiord et al., 2020; Docherty et al., 2023). Essa influência de fatores 

atmosféricos sobre a abertura estomática reflete uma estratégia de con-

servação de água, mas impõe restrições diretas à assimilação de carbono, 

estabelecendo um trade-off fundamental entre segurança hídrica e pro-

dutividade fotossintética (Grossiord et al., 2020).

Sob condições de estresse moderado, a redução da assimilação líquida 

de carbono é predominantemente atribuída a limitações estomáticas, de-

correntes da menor difusão de CO2 para o interior da folha (Zhu et al., 2015). 

No entanto, à medida que a intensidade ou a duração do estresse aumen-

ta, tornam-se evidentes limitações não estomáticas, incluindo restrições 

à difusão mesofílica, redução da atividade enzimática do ciclo de Calvin e 

alterações na eficiência do aparato fotossintético (Zhu et al., 2015; Yang et 

al., 2020). Estudos em espécies tropicais indicam que secas prolongadas 

podem reduzir a eficiência fotoquímica do fotossistema II e comprometer a 

capacidade de recuperação da fotossíntese após o alívio do estresse, re-

sultando em declínios persistentes da assimilação de carbono (Trueba et 

al., 2019; Docherty et al., 2023). Assim, sob estresse hídrico, o fechamento 

estomático seria uma resposta inicial, que pode ser seguida de limitação 

bioquímica quando há maior intensidade e/ou duração da seca.

A ocorrência concomitante de ondas de calor tende a amplificar essas 

limitações fotossintéticas ao levar os processos de assimilação de carbono 

a operar próximos aos seus limiares térmicos e aumentar os custos meta-

bólicos associados à respiração (Drake et al., 2018; López; Ramírez-Valiente; 
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Pita, 2022). Temperaturas elevadas podem intensificar a fotorrespiração, 

reduzir a estabilidade das membranas tilacoidais e aumentar a dissociação 

entre absorção de energia luminosa e fixação de carbono, elevando o risco 

de fotoinibição (Sage; Kubien, 2007; Yamori et al., 2014). Evidências sugerem 

que, em florestas tropicais, eventos extremos de calor associados a alto 

DPV podem levar a declínios abruptos da assimilação de carbono, mesmo 

em espécies adaptadas a ambientes quentes, indicando que os limites tér-

micos da fotossíntese podem ser ultrapassados durante extremos climáti-

cos (Doughty; Goulden, 2008; Drake et al., 2018).

A interação entre regulação estomática e processos hidráulicos é parti-

cularmente crítica sob eventos extremos prolongados. O fechamento esto-

mático atua inicialmente como mecanismo de proteção hidráulica ao redu-

zir a transpiração e, consequentemente, a tensão no xilema (Grossiord et al., 

2020; Anderegg et al., 2015). No entanto, quando a quantidade de água no 

solo é limitada e o estresse atmosférico persiste, essa estratégia de fechar 

os estômatos pode se tornar insuficiente para impedir o aumento progres-

sivo do risco de um colapso hidráulico (Anderegg et al., 2015; Nolan et al., 

2021). Nesses cenários, o prolongamento do fechamento estomático resulta 

na redução da assimilação de carbono por longos períodos, contribuindo 

para o esgotamento funcional da planta e aumentando a probabilidade de 

mortalidade (Grossiord et al., 2020; Anderegg et al., 2015), conforme inte-

grado no esquema conceitual apresentado na Figura 1.

Respostas estomáticas contrastantes entre espécies refletem estra-

tégias funcionais distintas e estão intimamente associadas a trade-offs 

ecofisiológicos (Reyer et al., 2013; Greenwood et al., 2017). Espécies mais 

conservativas tendem a reduzir rapidamente a condutância estomática 

sob aumento do DPV, priorizando a manutenção do status hídrico, en-

quanto espécies mais aquisitivas mantêm maiores taxas de troca gasosa 

sob estresse moderado, favorecendo o crescimento em condições ainda 

favoráveis, mas assumindo maior risco de colapso funcional sob condi-

ções extremas (Greenwood et al., 2017; Tan et al., 2020). Esses trade-offs 

entre assimilação de carbono e conservação de água (Tabela 2) influen-

ciam padrões de crescimento, sobrevivência e competitividade, contri-

buindo para mudanças na composição funcional das comunidades tro-
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picais sob cenários de intensificação de extremos climáticos (Reyer et al., 

2013; Greenwood et al., 2017). Nesse contexto, compreender a variação 

interespecífica nas estratégias estomáticas torna-se fundamental para 

identificar espécies mais vulneráveis ou com maior potencial de persis-

tência frente aos futuros cenários climáticos.

Do ponto de vista ecológico, a recorrência de eventos extremos pode 

gerar efeitos legados persistentes sobre a fotossíntese e o balanço de 

carbono das florestas tropicais (Reyer et al., 2013; Gessler et al., 2020). 

Evidências indicam que a recuperação pós-estresse nem sempre é com-

pleta, resultando em declínios duradouros da produtividade e em maior 

vulnerabilidade a eventos subsequentes (Gessler et al., 2020; Kannenberg 

et al., 2019). Esses efeitos cumulativos conectam respostas fisiológicas de 

curto prazo a mudanças estruturais de longo prazo nas florestas tropicais, 

reforçando a necessidade de integrar regulação estomática, fotossíntese 

e hidráulica em abordagens preditivas capazes de capturar respostas não 

lineares sob um clima cada vez mais extremo, conforme sintetizado na 

Figura 1 (Kannenberg et al., 2019).

Papel dos carboidratos não estruturais (CNE) na tolerância e 
recuperação pós-extremo

Os carboidratos não estruturais (CNE), compostos principalmente por 

açúcares solúveis e amido, têm um papel importante no debate contem-

porâneo sobre os mecanismos de tolerância e resiliência das plantas fren-

te aos eventos climáticos extremos (Hartmann; Trumbore, 2016; Sala et al., 

2012). Em florestas tropicais, a redução da assimilação de carbono de-

corrente do fechamento estomático e das limitações fotossintéticas sob 

seca e calor pode resultar em balanço de carbono negativo por um longo 

período de tempo, tornando as reservas de CNE essenciais para a manu-

tenção da respiração, da integridade celular e de processos metabólicos 

básicos durante o estresse (Sevanto et al., 2014). Nesse contexto, os CNE 

atuam como um armazenamento temporário, permitindo a sobrevivência 

sob condições em que a aquisição de carbono é severamente restringida 

(Hartmann; Trumbore, 2016).
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Evidências empíricas em espécies tropicais indicam que a disponibi-

lidade de CNE está associada à tolerância ao estresse hídrico, particular-

mente em estágios iniciais de desenvolvimento (O’Brien et al., 2014; Piper; 

Paula, 2020). Estudos com plântulas demonstram que maiores reservas de 

CNE estão relacionadas à maior sobrevivência sob seca severa, bem como 

à capacidade de manter estável o potencial hídrico do caule e a integri-

dade funcional dos tecidos durante o estresse (O’Brien et al., 2014). Esses 

resultados sugerem que os CNE contribuem para a tolerância ao estresse 

ao sustentar o metabolismo de manutenção e ao favorecer ajustes osmó-

ticos, conforme sintetizado na Tabela 1.

Apesar desse papel relevante, os CNE não previnem a ocorrência da fa-

lha hidráulica sob eventos climáticos extremos (Sevanto et al., 2014; Hart-

mann et al., 2018). Quando a perda de condutividade hidráulica ultrapassa 

limiares críticos, a disponibilidade de CNE não é suficiente para evitar o 

colapso funcional do sistema de transporte de água (Adams et al., 2017; 

Hartmann et al., 2020). Evidências mostram que plantas podem morrer 

mantendo níveis consideráveis de CNE, reforçando que a falha hidráulica 

precede, em muitos casos, a exaustão das reservas de carbono (Sevanto et 

al., 2014; Hartmann; Trumbore, 2016). Assim, os CNE devem ser interpreta-

dos como mecanismo complementar à hidráulica, influenciando a duração 

da tolerância ao estresse e a trajetória funcional da planta, mas não como 

garantia de sobrevivência contra a mortalidade induzida por seca extrema.

A relevância dos CNE torna-se particularmente evidente durante a fase 

de recuperação pós-extremo (Gessler et al., 2020; Piper; Paula, 2020). 

Após o alívio do estresse hídrico, a mobilização de açúcares solúveis pode 

sustentar a respiração dos tecidos remanescentes e favorecer a retoma-

da de processos metabólicos e de crescimento, desde que a falha hi-

dráulica não tenha sido irreversível (Hartmann et al., 2018; Hagedorn et 

al., 2016). Estudos em florestas tropicais indicam que espécies com maior 

capacidade de mobilização e redistribuição de CNE apresentam maior 

probabilidade de recuperação funcional após eventos de seca de curta a 

média duração (Tomasella et al., 2019; O’Brien et al., 2014). Esse papel dos 

CNE como moduladores da resiliência está explicitamente integrado no 

esquema conceitual apresentado na Figura 1.
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A distribuição dos CNE entre diferentes órgãos também influencia for-

temente as respostas funcionais sob extremos climáticos (Martínez-Vi-

lalta et al., 2016; Piper; Paula, 2020). Reservas alocadas em caules e raízes 

tendem a ser mais estáveis e menos suscetíveis a flutuações sazonais do 

que aquelas presentes em folhas, desempenhando papel crucial na so-

brevivência durante secas prolongadas e na rebrota pós-estresse (O’Brien 

et al., 2014; Hagedorn et al., 2016). No entanto, dados empíricos sobre pa-

drões organoespecíficos de CNE em plantas tropicais sob eventos extre-

mos ainda são escassos, limitando a compreensão de como a alocação 

de carbono interage com a hidráulica e a anatomia funcional ao longo do 

gradiente solo–planta–atmosfera (Sala et al., 2012; Hartmann et al., 2018).

Do ponto de vista conceitual, o debate entre falha hidráulica e privação 

de carbono evoluiu de uma dicotomia para uma perspectiva integrativa, 

na qual esses mecanismos operam de forma interdependente (Sala et al., 

2012; Hartmann et al., 2018). A falha hidráulica estabelece os limiares fisio-

lógicos críticos associados à mortalidade, enquanto a dinâmica dos CNE 

modula a resiliência, a capacidade de recuperação e os efeitos legados 

após eventos extremos (Adams et al., 2017; Hartmann et al., 2020). Essa 

integração entre processos hidráulicos, estomáticos, fotossintéticos e 

metabólicos, sintetizada na Figura 1 e nos trade-offs apresentados na Ta-

bela 2, é essencial para compreender como plantas tropicais respondem 

a extremos climáticos cada vez mais frequentes e intensos.

Em escala ecológica, a capacidade diferencial de mobilização e uti-

lização de CNE pode influenciar padrões de sobrevivência pós-extremo, 

afetando a regeneração, a competição por recursos e a trajetória suces-

sional das florestas tropicais (Piper; Paula, 2020; Kannenberg et al., 2019). 

Assim, os CNE representam um elo crítico entre respostas fisiológicas de 

curto prazo e consequências ecológicas de longo prazo, reforçando a ne-

cessidade de abordagens integrativas que considerem simultaneamente 

hidráulica, balanço de carbono e processos de recuperação ao avaliar a 

resiliência das florestas tropicais sob futuros cenários de mudanças cli-

máticas globais.
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Tendências científicas recentes e lacunas de pesquisa

A análise bibliométrica exploratória revela uma intensificação marcan-

te da produção científica dedicada à ecofisiologia de plantas tropicais 

sob extremos climáticos ao longo das últimas duas décadas, com cres-

cimento particularmente acentuado a partir da década de 2010 (Figura 

2). Esse padrão temporal sugere uma mudança de paradigma na área, na 

qual eventos extremos passaram a ser tratados como objetos centrais 

de investigação, e não apenas como perturbações episódicas inseridas 

em cenários de mudança climática gradual. O aumento mais expressivo 

no número de publicações ocorreu após 2015-2016, coincidindo com a 

ocorrência de um dos eventos El Niño mais intensos já registrados, refor-

çando o papel de eventos climáticos extremos como catalisadores tanto 

de impactos ecológicos quanto de avanços conceituais e empíricos na 

literatura científica (Allen et al., 2015; Doughty et al., 2015).
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Figura 2. Rede de coocorrência de termos extraídos de  

títulos e resumos de artigos científicos sobre ecofisiologia de  

plantas tropicais sob extremos climáticos

Rede de coocorrência de termos extraídos de títulos e resumos de artigos cien-
tíficos sobre ecofisiologia de plantas tropicais sob extremos climáticos, gerada 
por análise bibliométrica exploratória no software VOSviewer. O tamanho dos nós 
representa a frequência de ocorrência dos termos, enquanto as conexões indicam 
a força de associação entre eles. As cores dos nós refletem o ano médio de publi-
cação dos artigos associados a cada termo, conforme a escala temporal apresen-
tada na figura, permitindo visualizar a evolução temática da literatura ao longo do 
período analisado (2000-2025)

Fonte: os autores.

A rede de coocorrência de termos (Figura 2) evidencia a centralidade 

do estresse hídrico, com drought atuando como eixo estruturante que 

conecta abordagens clássicas sobre mudanças climáticas a temas mais 

recentes explicitamente associados a extremos, como extreme drought 

e climate extreme. A forte associação entre drought e photosynthesis in-

dica que as respostas funcionais das plantas permanecem no núcleo das 

investigações ecofisiológicas, refletindo a busca por mecanismos capazes 

de explicar os padrões observados de declínio de produtividade e aumen-
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to da mortalidade arbórea em florestas tropicais (Allen et al., 2010; Choat 

et al., 2018). Em contraste, termos diretamente relacionados a ondas de 

calor (heatwave, high temperature) aparecem de forma mais periférica e 

menos integrados à rede principal, sugerindo que os efeitos do estresse 

térmico ainda são subexplorados de maneira explícita em sistemas tropi-

cais, especialmente quando considerados em interação com a seca (De 

Boeck et al., 2018; Drake et al., 2018).

Outro padrão emergente relevante é o crescimento recente da centrali-

dade de conceitos associados à hidráulica do xilema, como hydraulic failure, 

embolism e xylem vulnerability. Esse deslocamento temático reflete o re-

conhecimento progressivo da falha hidráulica como mecanismo-chave da 

mortalidade arbórea sob eventos extremos (Allen et al., 2015; Choat et al., 

2018), conforme discutido nas seções 3.1 e 3.2. No entanto, a análise biblio-

métrica também indica que estudos verdadeiramente integrativos — que 

abordam simultaneamente hidráulica, regulação estomática, fotossíntese, 

anatomia funcional e dinâmica de carboidratos não estruturais — ainda 

são relativamente escassos (Hartmann et al., 2018; De Boeck et al., 2018). 

Essa fragmentação temática limita a compreensão das respostas ecofi-

siológicas como processos sistêmicos e interdependentes, conforme sin-

tetizado conceitualmente na Figura 1 e operacionalizado nos mecanismos 

listados na Tabela 1.

A bibliometria também revela lacunas geográficas e ecossistêmicas 

importantes. A maioria dos estudos concentra-se em florestas tropi-

cais úmidas de grande extensão, particularmente na Amazônia, enquanto 

ecossistemas costeiros, como manguezais e florestas de Restinga, per-

manecem sub-representados, apesar de sua elevada vulnerabilidade 

à combinação de estresse hídrico, térmico e, em muitos casos, salino 

(Alongi, 2008; Lovelock et al., 2015; Scarano, 2009). Essa assimetria limi-

ta a generalização dos modelos ecofisiológicos atuais e reforça a neces-

sidade de ampliar o escopo espacial das pesquisas, incorporando ecos-

sistemas tropicais que operam próximos a limiares fisiológicos críticos 

e que podem responder de forma desproporcional à intensificação de 

eventos extremos.
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Além disso, observa-se uma predominância de estudos de curta dura-

ção, frequentemente focados em respostas fisiológicas imediatas ao es-

tresse, em detrimento de abordagens que considerem efeitos legados e 

processos de recuperação de médio e longo prazo (Reyer et al., 2013; Kan-

nenberg et al., 2019). Considerando que eventos extremos podem gerar 

impactos persistentes sobre a estrutura da comunidade, a composição 

funcional e o balanço de carbono das florestas tropicais (Anderegg et al., 

2015; Kannenberg et al., 2019), a ausência de séries temporais longas e de 

monitoramentos contínuos representa uma limitação crítica da literatura 

atual. Essa lacuna é particularmente relevante à luz da função dos carboi-

dratos não estruturais como moduladores da resiliência e da recuperação 

pós-extremo, conforme discutido na seção 3.3, e dos trade-offs ecofisio-

lógicos sintetizados na Tabela 2.

Em conjunto, essas tendências indicam que eventos extremos — e não 

apenas alterações graduais nas médias climáticas — emergem como os 

principais motores das respostas ecofisiológicas observadas em plan-

tas tropicais. No entanto, o avanço do campo dependerá da superação 

de lacunas temáticas, geográficas e temporais, bem como da adoção de 

abordagens integrativas que considerem explicitamente eventos extre-

mos compostos (seca × calor × estresse atmosférico) e seus efeitos le-

gados (Smith, 2011; De Boeck et al., 2018). A convergência entre análises 

bibliométricas, sínteses conceituais e estudos empíricos de longo prazo 

representa, portanto, um caminho promissor para aprimorar a capacidade 

preditiva dos modelos ecofisiológicos e compreender as trajetórias futu-

ras das florestas tropicais sob um clima em rápida mudança.

Conclusões

A síntese apresentada neste capítulo evidencia que as respostas eco-

fisiológicas de plantas tropicais a extremos climáticos são governadas por 

um conjunto de mecanismos interdependentes. A falha hidráulica emerge 

como determinante primário da mortalidade sob secas severas e ondas 

de calor, enquanto a regulação estomática, a fotossíntese e a dinâmica dos 

carboidratos não estruturais modulam a tolerância ao estresse e a capaci-

dade de recuperação pós-extremo. A integração desses processos revela 
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que eventos extremos — e não alterações graduais nas médias climáticas 

— atuam como motores centrais de mudanças funcionais e estruturais 

nas florestas tropicais, operando como filtros ecofisiológicos capazes 

de reconfigurar a composição funcional, a produtividade e a resiliência 

desses ecossistemas. 

A literatura recente aponta avanços significativos na compreensão dos 

mecanismos hidráulicos e fotossintéticos, mas também expõe lacunas 

importantes, especialmente no que se refere aos estudos integrativos. A 

interação entre múltiplos estresses (seca, calor e déficit de pressão de 

vapor) aos efeitos legados e à sub-representação de ecossistemas tropi-

cais costeiros como Manguezais e Restinga ainda é pouco compreendida. 

Avançar nesse campo exigirá abordagens que combinem monitoramento 

de longo prazo, experimentos multifatoriais e integração explícita entre 

hidráulica, anatomia funcional e balanço de carbono, permitindo capturar 

não apenas os limiares de colapso fisiológico, mas também os trajetos 

de recuperação e resiliência sob um clima cada vez mais extremo. Nes-

se contexto, a ecofisiologia emerge como ferramenta central para com-

preender e antecipar as trajetórias futuras das florestas tropicais frente às 

mudanças climáticas globais.
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1. Introdução

O aumento da frequência e intensidade de eventos climáticos extre-

mos, como secas prolongadas e alterações nos regimes de precipitação, 

tem sido uma das principais manifestações das mudanças climáticas re-

centes (Cai et al., 2014). Essas variações ambientais impõem forte estres-

se fisiológico às plantas e podem alterar a dinâmica das comunidades flo-

restais tropicais (Aguirre-Gutiérrez et al., 2020; Bravo-Avila; Feeley, 2023), 

com potenciais impactos sobre o balanço de carbono dos ecossistemas. 

Em condições de estresse hídrico e térmico, reduções na produção pri-

mária bruta (PPB), associadas a alterações na respiração das plantas, po-

dem comprometer o papel dessas florestas como dreno de carbono (Tian 

et al., 1998; Cavaleri et al., 2017). Considerando que as florestas tropicais 

concentram uma das maiores frações da biomassa viva terrestre (Pan et 

al., 2013) e respondem por aproximadamente metade da PPB global (Beer 

et al., 2010), mudanças persistentes no regime climático podem enfraque-

cer sua capacidade de sequestrar carbono.

Os carboidratos não estruturais (CNE), compostos principalmente por 

açúcares solúveis (glicose, frutose e sacarose) e amido, representam a 

fração do carbono recentemente assimilado que não é imediatamente 

incorporado ao crescimento estrutural (Figura 1) (Martínez-Vilalta et al., 

2016; Hartmann; Trumbore, 2016). Esses compostos exercem papel central 

na economia de carbono das plantas, atuando como reservas móveis que 

integram processos de assimilação, crescimento, respiração e manuten-

ção metabólica (Hartmann; Trumbore, 2016). Suas concentrações e dinâ-

mica refletem o balanço entre oferta e demanda de carbono, variando em 

resposta às condições ambientais, às alterações na atividade fotossin-

tética e às exigências metabólicas (Figura 1) (Hartmann; Trumbore, 2016; 

Signori-Müller et al., 2021; Wang et al., 2025). 
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Figura 1: Possíveis vias fisiológicas dos carboidratos não  

estruturais (CNE), principais produtos da fotossíntese

Possíveis vias fisiológicas dos carboidratos não estruturais (CNE), principais pro-
dutos da fotossíntese. Os CNE sustentam todos os processos metabólicos (ca-
tabólicos e anabólicos) e podem ser armazenados para posterior mobilização. O 
gradiente verde na parte lateral representa os estoques de CNE ao longo do corpo 
da planta, sendo a parte mais escura onde há maior concentração e a parte mais 
clara onde há menor concentração. A dinâmica e o tempo de armazenamento de 
CNE dependem, entre outros fatores, da proximidade entre os tecidos de reserva 
e as fontes fotossintéticas.

Fonte: Os autores.

Além de sua função como reserva energética, os açúcares solúveis de-

sempenham papel osmorregulador, contribuindo para o ajuste osmótico 

e a manutenção do potencial hídrico celular sob condições de estresse 

hídrico e térmico (Wang et al., 2025). Nesse contexto, a quantificação e a 

dinâmica dos CNE têm sido amplamente empregadas como indicadores 

do estado fisiológico das plantas, fornecendo inferências sobre sua capa-

cidade de resistência e recuperação frente a eventos climáticos extremos 

(O’Brien et al., 2014; Signori-Müller et al., 2021). Em ecossistemas tropicais, 

onde a sazonalidade hídrica e a frequência de eventos extremos tendem 

a se intensificar, compreender o papel dos CNE é fundamental para inter-

pretar como as espécies modulam a alocação, o armazenamento e a mo-

bilização de carbono, equilibrando crescimento, manutenção metabólica e 

sobrevivência, com implicações para sua persistência e dinâmica a longo 
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prazo (Sala et al., 2010; Sala et al., 2012; O’Brien et al., 2014; Dickman et al., 

2019; Signori-Müller et al., 2021).

Apesar de os CNE serem reconhecidos como importantes indicadores 

das respostas das plantas a estresses ambientais e como reguladores do 

balanço de carbono (Martínez-Vilalta et al., 2016), ainda persiste uma lacu-

na significativa de conhecimento sobre a dinâmica desses compostos em 

espécies de florestas tropicais (Dickman, 2019). Grande parte do arcabou-

ço teórico atual sobre a dinâmica dos CNE deriva de estudos conduzidos 

em regiões temperadas, sistemas agrícolas ou experimentos sob condições 

controladas, como casas de vegetação, nos quais variáveis ambientais são 

manipuladas isoladamente e a complexidade ecológica é substancialmente 

reduzida (Würth et al., 2005; Martínez-Vilalta et al., 2016). 

Por outro lado, evidências provenientes de estudos de campo em 

ecossistemas tropicais permanecem limitadas, fragmentadas e metodolo-

gicamente heterogêneas (Newell, 2002; Würth et al., 2005; Dickman, 2019). 

Essa lacuna é particularmente preocupante, considerando que as flores-

tas tropicais concentram elevada diversidade funcional (Wright, 2004; 

Reich, 2014) e estão entre os ecossistemas mais vulneráveis ao aumento 

da frequência e intensidade de secas e a eventos climáticos extremos 

(Phillips, 2009; McDowell, 2018). Além disso, diferenças nos protocolos de 

amostragem, incluindo variações no órgão analisado, período de coleta, 

profundidade amostral, métodos de extração e quantificação, dificultam 

comparações entre estudos e a construção de sínteses robustas (Quentin 

et al., 2015; Landhäusser et al., 2018).

Frente a essas questões, ampliar investigações padronizadas e ba-

seadas em pesquisa de campo em floresta tropicais é fundamental para 

compreender como espécies com distintas estratégias ecológicas modu-

lam suas reservas de carbono frente às mudanças climáticas, permitindo 

avançar na previsão de respostas ecossistêmicas e na modelagem do ci-

clo do carbono em escala global (Fisher et al., 2007; Signori-Müller et al., 

2021; Friedlingstein et al., 2023).

Nesse cenário, torna-se fundamental avaliar criticamente o estado 

atual do conhecimento sobre a dinâmica dos CNE em plantas tropicais. 
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Assim, este capítulo tem como objetivo sintetizar e analisar as evidências 

disponíveis acerca do uso dos CNE como ferramenta para compreender 

as respostas fisiológicas de plantas nativas tropicais às variações am-

bientais. A partir dessa análise, buscamos identificar padrões emergentes, 

lacunas conceituais e metodológicas, bem como as potencialidades e li-

mitações do uso dos CNE como indicadores de estresse ambiental. Des-

sa maneira, espera-se contribuir para uma interpretação mais integrada 

de seu papel na ecologia, resistência e persistência das plantas tropicais 

frente às mudanças climáticas.

2. Seleção dos artigos e uso dos dados

2.1. Estratégia de busca e seleção dos estudos

A presente revisão foi conduzida a partir de uma busca estruturada da 

literatura científica em bases de dados internacionais indexadas (ex.: Web 

of Science, Scopus e Google Scholar), contemplando publicações entre 

os anos de 2000 e 2026. Foram utilizados os termos non-structural car-

bohydrates e tropical, associados por operadores booleanos. Além disso, 

utilizaram-se variações desses termos em português e siglas como “NSC” 

ou “CNE”, para que pudéssemos ter uma grande abrangência de artigos 

com diversas abordagens sobre o tema (Page et al., 2021).

Inicialmente, foram selecionados 174 artigos que abordavam explicita-

mente CNE em ecossistemas tropicais, independentemente do delinea-

mento experimental ou da abordagem metodológica empregada, com-

pondo a base ampla de referência conceitual desta revisão. A partir desse 

conjunto, realizou-se uma seleção direcionada, com base na leitura de 

títulos e resumos, de estudos conduzidos em condições de campo com 

espécies nativas de florestas tropicais. Ao todo, 24 artigos foram sele-

cionados para esta análise mais aprofundada e utilizados como suporte 

empírico ao longo do capítulo. A seleção não se propôs a uma cobertura 

integral da literatura nem a uma abordagem excludente, sendo conduzi-

da como uma amostragem intencional com o objetivo de aprofundar a 

análise das metodologias empregadas em ambientes naturais e ilustrar, 
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com exemplos empíricos, as abordagens utilizadas na quantificação e in-

terpretação dos CNE sob condições reais de estresse ambiental (Arksey; 

O’Malley, 2005; Page et al., 2021). 

2.2. Tratamento e organização dos dados

Os 174 artigos inicialmente selecionados foram exportados e organiza-

dos em formato compatível com o software VOSviewer, com o objetivo de 

realizar uma análise exploratória de coocorrência de termos e identificar 

tendências temáticas na literatura sobre CNE. Foram analisados títulos, 

resumos e palavras-chave fornecidos pelos autores. Também foram re-

tirados termos genéricos e irrelevantes através de limpeza manual, per-

mitindo a visualização de redes de termos mais recorrentes e de agrupa-

mentos conceituais predominantes ao longo do período investigado.

Essa etapa possibilitou identificar eixos temáticos centrais, os quais 

orientaram a estruturação dos tópicos de resultados e discussão do pre-

sente capítulo. Assim, a organização temática não foi definida a priori, mas 

fundamentada nas tendências emergentes da própria literatura. 

Paralelamente, as informações extraídas dos 24 estudos selecionados 

para análise aprofundada foram compiladas em planilhas no Microsoft Ex-

cel®, permitindo a sistematização de variáveis metodológicas e ecofisiológi-

cas relevantes. Foram organizados dados referentes às espécies estudadas, 

ambiente de coleta, órgãos analisados, forma de quantificação dos CNE, 

variáveis fisiológicas associadas e principais resultados reportados. Essa 

compilação possibilitou a comparação entre abordagens metodológicas e 

subsidiou a síntese integrativa apresentada nas seções subsequentes.

2.3. Critérios de inclusão e categorização

Os 24 estudos selecionados para análise aprofundada foram orga-

nizados a partir de critérios descritivos e comparativos, com o objetivo 

de identificar padrões metodológicos e abordagens recorrentes na in-

vestigação de CNE em condições de campo tropical. Esses estudos fo-

ram classificados de acordo com: (I) as metodologias empregadas para 
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quantificação dos CNE, incluindo técnicas analíticas, tipo de extração e 

forma de expressão dos resultados; (II) o hábito das plantas analisadas 

(árvores, arbustos ou herbáceas); (III) os órgãos avaliados (folhas, caule 

e raízes), com atenção à compartimentalização do carbono; e (IV) as 

variáveis fisiológicas associadas investigadas em conjunto com os CNE, 

tais como assimilação líquida de carbono, condutância estomática, tra-

ços hidráulicos, crescimento e mortalidade.

Essa categorização permitiu identificar tendências metodológicas, la-

cunas de abordagem e níveis de integração entre dinâmica de carbono e 

funcionamento ecofisiológico nas florestas tropicais. Além disso, permitiu 

comparar criticamente as diferenças entre protocolos de coleta e proce-

dimentos analíticos empregados.

3. Panorama conceitual da literatura

A literatura científica tem apresentado os CNE como componentes 

centrais do funcionamento vegetal, integrando processos de assimila-

ção de carbono, alocação e desempenho sob variações ambientais. De 

modo geral, os CNE não são tratados como um atributo isolado, mas como 

parte de um sistema funcional que conecta fotossíntese, crescimento e 

resposta ao ambiente, especialmente à disponibilidade hídrica (Myers, 

2007; Poorter; Kitajima, 2007; Poorter, 2010; Rowland, 2015; Dickman, 2019; 

Macieira, 2021; Signori-Müller, 2022; Macieira, 2023; Bartholomew, 2026). 

Esse enquadramento tem orientado investigações que relacionam reser-

vas de carbono tanto ao crescimento vegetativo quanto à sobrevivência e 

à recuperação após distúrbios, consolidando os CNE como variável-chave 

na interpretação de estratégias funcionais em espécies tropicais. Nes-

se contexto, diversos estudos têm examinado a dinâmica temporal dos 

CNE em associação com taxas de crescimento e índices de sobrevivência, 

buscando integrar métricas fisiológicas e demográficas (Figura 2) (Poorter 

et al., 2010; Signori-Müller et al., 2022). 
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Figura 2: Rede de coocorrência de palavras-chave relacionadas  

aos carboidratos não estruturais em plantas tropicais

Rede de coocorrência de palavras-chave relacionadas aos carboidratos não es-
truturais em plantas tropicais, originada a partir de análise bibliométrica no VOS-
viewer. O tamanho dos nós é proporcional à frequência de ocorrência dos termos 
na literatura, enquanto as conexões representam a força de coocorrência entre 
eles. As cores indicam diferentes agrupamentos temáticos. 

Fonte: Os autores.

Evidências empíricas indicam que variações nas concentrações e nos 

estoques de CNE refletem padrões de alocação que modulam o desem-

penho das plantas sob condições ambientais contrastantes (Hartmann; 

Trumbore, 2016). Em espécies de florestas úmidas submetidas ao déficit 

hídrico, por exemplo, Poorter et al. (2010) demonstraram uma associação 

entre as maiores concentrações e estoques de CNE com elevadas taxas 

de sobrevivência de plântulas, enquanto o crescimento apresentou redu-

ção, sugerindo um trade-off entre expansão estrutural e manutenção de 

reservas. Em conjunto, esse corpo de evidências sustenta a interpretação 

dos CNE como elo funcional entre assimilação de carbono, crescimento e 
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sobrevivência, estabelecendo a base conceitual para análises integradas 

da dinâmica carbono–crescimento em florestas tropicais (Sala et al., 2012; 

O’Brien et al., 2014; Rowland et al., 2015; Hartmann; Trumbore, 2016).

Devido ao seu papel como indicador fisiológico das respostas das plan-

tas a estresses ambientais, os CNE têm sido amplamente empregados em 

estudos que investigam a variabilidade hídrica em ecossistemas tropicais, 

permitindo inferir a capacidade de tolerância, resiliência e ajuste metabó-

lico sob secas mais frequentes e prolongadas associadas a eventos cli-

máticos extremos (Rowland et al., 2015; Li, 2016; Zhang, 2022). Evidências 

indicam que a dinâmica de concentração e estoque do CNE acompanha 

flutuações na disponibilidade de água, refletindo tanto restrições à assi-

milação quanto mudanças na alocação de carbono. Em florestas monta-

nas tropicais nubladas, por exemplo, Bartholomew (2026) demonstrou que 

árvores submetidas à seca prolongada do solo mantiveram a integridade 

hidráulica e evitaram depleção crítica de carbono por meio de regulação 

metabólica e armazenamento estratégico de CNE, reforçando o papel des-

sas reservas como componente central da resposta ecofisiológica à seca.

Análises de trocas gasosas e atributos morfológicos foliares também 

emergem como uma coocorrência recorrente na literatura sobre CNE em 

florestas tropicais (Myers, 2007; Poorter, 2010; Rowland, 2015; Dickman, 

2019; Macieira, 2020; Signori-Müller, 2021; Zhang, 2022; Bartholomew, 

2026). Estudos que combinam assimilação fotossintética, condutância es-

tomática e características estruturais da folha, como área foliar, espessura 

e densidade estomática, partem do pressuposto funcional de que os CNE 

constituem o principal reservatório transitório do carbono recentemente 

assimilado, mediando a dinâmica fonte-dreno e conectando a atividade 

fotossintética aos padrões de transporte, armazenamento e alocação es-

trutural (Dietze et al., 2014; Hartmann; Trumbore, 2016). Dickman (2019), 

ao investigar um gradiente de precipitação durante a seca associada ao 

El Niño de 2015-2016, observou uma relação negativa significativa entre 

concentrações de CNE e taxas de trocas gasosas, interpretada como re-

sultado de retroalimentação fonte-dreno. Nesse mecanismo, o acúmulo 

de açúcares solúveis nos ramos, associado à redução do transporte floe-

mático e à diminuição da força do dreno, teria contribuído para a inibição 
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da fotossíntese. Esses achados reforçam o papel dos CNE como ponto de 

convergência entre regulação metabólica de curto prazo e respostas eco-

lógicas observadas em escalas temporais mais amplas (Sala et al., 2012; 

Rowland et al., 2015; Hartmann; Trumbore, 2016; Dickman et al., 2019).

Em conjunto, os padrões identificados indicam que a pesquisa sobre 

CNE em plantas tropicais tem evoluído para além da simples quantifica-

ção de reservas, consolidando-se como um campo voltado à elucidação 

dos mecanismos que conectam fisiologia, crescimento e resposta am-

biental. Nesse enquadramento, os CNE não são apresentados apenas 

como estoques de carbono, mas como um componente integrador para 

compreender como plantas tropicais ajustam o balanço fonte-dreno sob 

variabilidade climática.

4. Trocas gasosas e dinâmica de carboidratos não estruturais sob 
estresse ambiental

A dinâmica dos CNE está intrinsecamente associada à assimilação lí-

quida de carbono (A), uma vez que o carbono fixado pode ser particionado 

entre crescimento, respiração, manutenção metabólica e armazenamento, 

sendo alocado como açúcares solúveis ou convertido em amido, forma 

predominante de reserva de médio a longo prazo (Hoch, 2013; Hartmann; 

Trumbore, 2016; Hartmann et al., 2018). Esse particionamento é dinâmico 

e regulado pelo balanço entre assimilação fotossintética e demanda me-

tabólica, sendo fortemente modulado por condições ambientais, como 

disponibilidade hídrica, temperatura e radiação. Esses fatores alteram as 

taxas de assimilação e respiração e, consequentemente, o equilíbrio fon-

te-dreno e os padrões de alocação e armazenamento de carbono (Wurth, 

2005; Dietze et al., 2014; Hartmann; Trumbore, 2016).

Em períodos de ausência ou forte limitação da assimilação, como o 

estresse hídrico severo ou em fases de dormência, a respiração e outros 

processos metabólicos passam a depender exclusivamente das reservas 

previamente acumuladas de CNE (Stitt; Zeeman, 2012; Hartmann; Trumbo-

re, 2016). Além de refletirem o balanço entre fixação e consumo de carbo-

no, os estoques de CNE também exercem influência regulatória sobre as 

trocas gasosas e a própria atividade fotossintética, evidenciando a rela-
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ção dos estoques de CNE no processo fotossintético (Smith; Stitt, 2007; 

Sala, 2012; Dietze et al., 2014). 

Assim, o tamanho do reservatório de CNE em árvores resulta do equi-

líbrio dinâmico entre entrada de carbono através da fotossíntese (fonte) 

e sua utilização para respiração, crescimento, defesa e outras demandas 

metabólicas (dreno), constituindo um indicador integrador do estado 

funcional da planta (Dietze et al., 2014; Körner, 2015; Hartmann; Trumbore, 

2016). Esse balanço fonte-dreno, em contexto das mudanças climáticas, 

assume um papel central na determinação da vulnerabilidade de florestas 

tropicais (McDowell et al., 2011; Rowland et al., 2015). O aumento da tem-

peratura média, a maior frequência e intensidade de secas e de eventos 

climáticos extremos tendem a reduzir a assimilação líquida de carbono 

por meio do fechamento estomático, ao mesmo tempo em que elevam 

as taxas respiratórias e os custos de manutenção metabólica (Hoch, 2013; 

Hartmann; Trumbore, 2016; Buchanan; Wolosiuk, 2017). Assim, alterações 

persistentes nas trocas gasosas, mediadas por estresse térmico e hídrico, 

podem aumentar o risco de mortalidade, seja por limitação de carbono, 

seja pela interação entre esgotamento de reservas e falhas hidráulicas 

(Rowland, 2015). Dessa forma, a integração entre padrões de trocas gaso-

sas e variação dos CNE fornece uma base essencial para compreender a 

resiliência ou a vulnerabilidade das florestas tropicais frente às mudanças 

climáticas contemporâneas.

De acordo com o levantamento bibliográfico feito, foi constatado que, 

apesar de o balanço fonte-dreno apresentar uma redução da fotossíntese 

em função do fechamento estomático, enquanto a respiração autotrófica 

se mantém estável, estudos mostram resultados diferentes do esperado. 

Bartholomew (2026) implementou um experimento de exclusão de preci-

pitação durante 5 anos em uma floresta nublada montana tropical, em que 

as plantas podem adotar estratégias conservadoras sob seca prolongada, 

reduzindo sua demanda metabólica para evitar danos a longo prazo. Ob-

servou-se redução da fotossíntese e da assimilação de CO₂, acompanhada 

por diminuição proporcional da respiração autotrófica, o que levou à re-

dução do crescimento. Essa resposta sugere uma estratégia coordenada 

de conservação de carbono, na qual tanto a fixação quanto o consumo de 
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carbono são reduzidos. Tal ajuste metabólico pode contribuir para a preser-

vação dos estoques de CNE, fundamentais para a manutenção do metabo-

lismo basal, ajuste osmótico e reparo celular durante períodos de estresse 

hídrico (Atkin; Macherel, 2009; Doughty et al., 2015; Rowland, 2015).

No estudo de Dickman et al. (2019), conduzido durante o evento El Niño 

de 2015-2016 ao longo de um gradiente de precipitação no Panamá, veri-

ficou-se que, apesar da manutenção dos teores totais de CNE em folhas e 

ramos, emergiram associações significativas entre trocas gasosas e frações 

específicas desses compostos. Os açúcares solúveis nos ramos apresen-

taram correlação negativa com a taxa fotossintética média diária e positiva 

com a temperatura foliar, além de correlação negativa com a densidade do 

xilema, sugerindo um possível mecanismo de inibição por retroalimentação 

associado ao acúmulo de açúcares e às limitações no transporte floemáti-

co (McCormick; Watt; Cramer, 2009; Paul; Foyer, 2001; Thompson; Holbrook, 

2003). Adicionalmente, os CNE totais foliares correlacionaram-se positiva-

mente com a massa foliar por área (LMA – Leaf Mass per Area), enquanto o 

amido nos ramos aumentou com o ponto de perda de turgor, evidenciando 

uma integração funcional entre assimilação de carbono, traços hidráulicos 

e estratégias de tolerância à seca (Dickman et al., 2019).

As evidências indicam que a dinâmica dos CNE é resultado de uma re-

lação entre assimilação, respiração e demandas metabólicas, sendo modu-

lada por condições ambientais e por estratégias funcionais das espécies 

(Hartmann; Trumbore, 2016; Martínez-Vilalta, 2016). Tanto a redução coor-

denada de fotossíntese e respiração sob seca prolongada quanto a ma-

nutenção relativamente homeostática dos estoques totais de CNE, acom-

panhada por ajustes nas frações solúveis e no amido, demonstram que as 

árvores tropicais regulam ativamente o balanço fonte-dreno para preservar 

reservas estratégicas de carbono (Würth, 2005; Hartmann; Trumbore, 2016; 

Dickman, 2019). Assim, a integração entre trocas gasosas, traços hidráulicos 

e armazenamento de CNE emerge não apenas como mecanismo central 

de resistência e resiliência fisiológica, mas também como eixo conceitual 

fundamental para elucidar os limites entre regulação adaptativa e colapso 

funcional em florestas tropicais sob eventos climáticos extremos (McDowell 

et al., 2008; Rowland et al., 2015; Dickman et al., 2019).
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5. Desafios metodológicos e lacunas de conhecimento

Apesar do avanço significativo na compreensão do papel dos CNE na 

ecofisiologia de plantas, especialmente sob estresse hídrico, persistem 

importantes desafios metodológicos e lacunas conceituais que limitam 

a comparação entre os estudos e a capacidade de generalização para 

ecossistemas tropicais naturais. Esses desafios são especialmente críti-

cos em pesquisas de campo, onde a variabilidade ambiental e estrutural 

das florestas tropicais impõe complexidade adicional às inferências eco-

lógicas (Dickman, 2019)

5.1. Falta de padronização de protocolos analíticos

A análise aprofundada dos estudos selecionados evidenciou expressi-

va heterogeneidade nos métodos empregados para quantificação de CNE. 

Isso configura um dos principais entraves para a comparação entre inves-

tigações de campo em regiões tropicais, como já apontado em avaliações 

interlaboratoriais e propostas de padronização metodológica (Quentin et 

al., 2015; Landhäusser et al., 2018). Entre os 24 estudos analisados, foram 

identificadas quatro abordagens principais: métodos cromatográficos 

(com o uso de Cromatografia de Troca Aniônica de Alta Eficiência com 

Detecção Amperométrica Pulsada – HPAEC/PAD; ou Cromatografia Líqui-

da de Alta Eficiência – HPLC), métodos enzimáticos, métodos colorimé-

tricos (utilizando antrona e fenol-ácido sulfúrico como reagentes) e, em 

menor escala, Espectroscopia de Infravermelho Próximo (NIRS).

Métodos cromatográficos são amplamente considerados referência 

por permitirem a separação e quantificação individual de glicose, frutose 

e sacarose com alta sensibilidade e especificidade. Entretanto, diferenças 

nos procedimentos de extração, na inativação enzimática e na conserva-

ção das amostras podem alterar substancialmente os resultados (Mar-

tínez-Vilalta et al., 2016; Landhäusser et al., 2018; Macieira, 2023). Proto-

colos enzimáticos, por sua vez, baseiam-se em reações específicas para 

determinação de açúcares solúveis e amido após etapas de hidrólise, mas 

variam quanto à eficiência de extração e às condições de digestão do 

amido, o que compromete a comparabilidade entre laboratórios (Smith; 
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Zeeman, 2006; Rowland, 2015; Landhäusser et al., 2018). Métodos colori-

métricos, frequentemente utilizados pela simplicidade e pelo baixo custo, 

estimam açúcares solúveis totais por meio da formação de compostos 

cromogênicos detectados por espectrofotometria. Contudo, esses méto-

dos apresentam menor especificidade e maior suscetibilidade à interfe-

rência de outros metabólitos solúveis, podendo superestimar frações de 

açúcares redutores (Dubois et al., 1956; Myers, 2007; Hartmann; Trumbore, 

2016; Macieira, 2021). O uso de espectroscopia no infravermelho próximo 

(NIRS), embora promissor para análises rápidas e não destrutivas, depen-

de de modelos de calibração robustos e frequentemente específicos para 

espécie e tecido, limitando sua transferibilidade entre estudos (Ramirez et 

al., 2015; Landhäusser et al., 2018; Ramirez, 2021). 

Em conjunto, essas diferenças metodológicas dificultam a integração 

de dados em sínteses globais e comprometem inferências comparativas 

sobre a dinâmica de CNE em florestas tropicais sob estresses ambientais 

(Quentin et al., 2015; Landhäusser et al., 2018). Além disso, cerca de 30% 

dos estudos restringiram-se à quantificação de carboidratos não-estru-

turais totais (CNET), sem discriminação entre açúcares solúveis e amido, 

o que limita interpretações funcionais sobre o papel diferencial dessas 

frações. Essa diversidade metodológica amplia a incerteza comparativa e 

dificulta a construção de sínteses quantitativas robustas para ecossiste-

mas tropicais (Quentin et al., 2015; Landhäusser et al., 2018).

Landhäusser et al. (2018) propuseram diretrizes padronizadas para 

amostragem, preservação e quantificação de CNE, mas a adoção dessas 

recomendações ainda é desigual, especialmente em estudos tropicais 

conduzidos em condições logísticas desafiadoras. A implementação de 

protocolos universais é condição essencial para reduzir incertezas e per-

mitir comparações robustas entre pesquisas e biomas.

5.2. Problemas de amostragem sazonal e resolução temporal

A dinâmica de CNE apresenta forte variabilidade intra-anual associa-

da à fenologia, às variações ambientais e à intensidade de crescimento 

(Wurth, 2005; Richardson et al., 2013; Furze et al., 2019). Em regiões tro-
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picais, mesmo onde as estações do ano não são bem definidas, a sazo-

nalidade hídrica pode induzir flutuações marcantes nas concentrações 

de CNE (O’Brien et al., 2014; Martínez-Vilalta et al., 2016). No entanto, mui-

tos estudos de campo baseiam suas coletas em campanhas pontuais ou 

amostragens restritas a uma única estação, o que dificulta inferências so-

bre padrões dinâmicos.

A pesquisa de Zhang et al. (2022), por exemplo, ao investigar padrões 

globais de CNE em 90 espécies de angiospermas distribuídas em climas 

temperados, mediterrâneos e tropicais, baseou-se em coletas realizadas 

em períodos específicos do ano, o que permitiu comparações interespe-

cíficas amplas, porém restritas a um recorte temporal único. Embora essa 

estratégia seja válida para análises comparativas funcionais, ela não captura 

a variabilidade intra-anual nem as flutuações associadas aos eventos ex-

tremos, apresentando resultados influenciados por questões ambientais do 

momento da coleta. 

Em contraste, Rowland et al. (2015), ao avaliarem experimentalmente os 

efeitos de seca prolongada em parcelas permanentes, acompanharam, ao 

longo de dois anos, as concentrações de CNE em 21 árvores, produzindo 

uma série temporal contínua, capaz de revelar as variações nas concen-

trações de CNE ao longo do período analisado. A comparação entre esses 

desenhos amostrais evidencia que inferências sobre o papel dos CNE sob 

estresse hídrico podem variar substancialmente, dependendo da resolução 

temporal adotada. Estratégias amostrais que integrem múltiplos períodos 

ao longo do ano e que incluam fases fenológicas distintas são necessárias 

para reduzir incertezas interpretativas.

5.3. Escassez de estudos ao longo de gradientes espaciais

Embora haja evidências de que a dinâmica dos CNE esteja associada à 

limitação hidráulica e ao balanço de carbono sob estresse (McDowell et al., 

2008; Anderegg et al., 2012), ainda são escassos os estudos conduzidos 

ao longo de amplos gradientes espaciais que integrem diferentes regiões 

tropicais sob uma mesma abordagem metodológica (Hartmann; Trumbore, 

2016; Martínez-Vilalta et al., 2016). A ausência de delineamentos que en-



142

I Tópicos Especiais em Biologia Vegetal:  
Contribuições do PPGBV/UFES: Fisiologia, Biodiversidade  
e Conservação de Organismos Fotossintetizantes

globem múltiplos gradientes ambientais limita a capacidade de identificar 

padrões biogeográficos consistentes na alocação e no armazenamento de 

CNE. Em ecossistemas tropicais marcados por elevada heterogeneidade 

ambiental, essa lacuna espacial restringe a generalização de resultados e 

a construção de modelos preditivos robustos sobre a vulnerabilidade das 

florestas sob mudanças climáticas.

Embora escassos, alguns esforços em ampla escala demonstram o po-

tencial de abordagens integradas. Li et al. (2016), por exemplo, desenvol-

veram um transecto abrangendo nove florestas distribuídas entre regiões 

temperadas frias, temperadas, subtropicais e tropicais no leste da China, 

analisando, em um mesmo período, folhas de espécies arbóreas predomi-

nantes ao longo do gradiente latitudinal. O estudo revelou que os padrões 

espaciais de CNE foliares e suas relações com temperatura, precipita-

ção, radiação fotossinteticamente ativa e área foliar específica refletem 

adaptações das comunidades vegetais às variações ambientais em escala 

continental. Ainda que essa abordagem seja predominantemente espacial 

e não temporal, ela ilustra como desenhos amostrais integrados podem 

ampliar a compreensão sobre a variabilidade dos CNE, além de contextos 

locais isolados.

5.4. Sub-representação de órgãos subterrâneos 

Raízes finas e estruturas subterrâneas representam compartimentos 

estratégicos para armazenamento e redistribuição de CNE (Wurth, 2005; 

Sala et al., 2012; O’Brien et al., 2014). No entanto, os estudos de campo 

com espécies tropicais que analisamos concentram-se principalmente 

em folhas, ramos e caules, devido à facilidade de amostragem. A escava-

ção e separação de raízes por diâmetro são logisticamente complexas e 

raramente realizadas de forma sistemática em campo. É possível observar 

a análise de raiz principalmente em estudos em que as plantas são enva-

sadas e acomodadas em casas de vegetação (O’Brien et al., 2014; Martí-

nez-Vilalta et al., 2016).

Evidências experimentais reforçam a relevância funcional das reservas 

subterrâneas, ainda que grande parte dessas informações derive de estudos 
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em sistemas controlados. Myers e Kitajima (2007), ao investigarem a sobre-

vivência de espécies neotropicais sob limitação severa de luz, quantificaram 

os CNET em caules, raízes e cotilédones de reserva de mudas transplanta-

das do sub-bosque e submetidas ao estresse por sombreamento extremo 

e desfolha. O estudo demonstrou que maiores estoques de CNET em caules 

e raízes aumentaram significativamente a sobrevivência a longo prazo, indi-

cando que o armazenamento subterrâneo constitui um traço funcional cen-

tral para tolerância a estresses bióticos e abióticos. De forma semelhante, 

O’Brien et al. (2014) avaliaram a dinâmica de CNE em folhas, caules e raízes 

ao longo de 120 dias sob variações de luminosidade e disponibilidade hídrica, 

evidenciando respostas coordenadas entre compartimentos e destacan-

do o papel das raízes na manutenção do balanço de carbono sob estresse 

hídrico. Contudo, ambos os estudos foram conduzidos com plantas enva-

sadas e condições experimentais controladas, o que reduz a complexidade 

estrutural e edáfica típica de florestas tropicais primárias.

Estudos realizados diretamente com árvores adultas em campo per-

manecem escassos, mas existem alguns trabalhos desenvolvendo me-

todologias para esse tipo de coleta. Signori-Müller et al. (2022), ao ana-

lisarem espécies amazônicas com traços associados a estratégias de 

crescimento rápido e baixa densidade da madeira versus estratégias 

conservativas de crescimento lento, realizaram escavações próximas à 

base do tronco e coletaram raízes grossas em diferentes profundidades 

(5, 55 e 105 cm). Essa abordagem permitiu estimar variações nas con-

centrações de CNE em árvores inteiras sob condições naturais, revelando 

associações entre reservas subterrâneas e estratégias de sobrevivência. 

O esforço metodológico envolvido ilustra por que esse tipo de amostra-

gem ainda é pouco representado na literatura de floresta tropical. Assim, 

embora evidências apontem para a importância estratégica das raízes no 

armazenamento de carbono, a predominância de estudos com mudas ou 

em ambientes controlados indica uma lacuna crítica na compreensão da 

dinâmica subterrânea em árvores adultas sob condições reais de campo.

Essa lacuna pode levar a interpretações incompletas sobre estratégias 

de armazenamento, uma vez que reservas radiculares podem sustentar a 

rebrota ou a manutenção metabólica durante períodos de estresse (Poor-
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ter; Kitajima, 2007; Hartmann; Trumbore, 2016). A criação de metodologias 

não destrutivas para uso em órgãos subterrâneos em campo é crucial 

para estimativas realistas de estoque total ou concentrações gerais de 

CNE em florestas tropicais.

6. Considerações finais

Este capítulo demonstra que os carboidratos não-estruturais (CNE) 

constituem uma ferramenta conceitual relevante para compreender as 

respostas fisiológicas de plantas tropicais às variações ambientais. As 

evidências indicam que sua dinâmica reflete o equilíbrio ativo entre as-

similação, alocação e demanda metabólica, integrando trocas gasosas, 

funcionamento hidráulico, crescimento e sobrevivência. Em contextos de 

estresse hídrico, os CNE emergem como componentes regulatórios do 

sistema fonte-dreno, modulando estratégias de resistência e resiliência 

e oferecendo uma lente interpretativa para entender a vulnerabilidade ou 

persistência de espécies tropicais sob mudanças climáticas.

Apesar dos avanços alcançados, persistem lacunas que limitam ge-

neralizações robustas, incluindo a heterogeneidade metodológica, a pre-

dominância de análises baseadas em concentração dos CNE, a baixa re-

solução temporal de muitos estudos e a sub-representação de órgãos 

subterrâneos. Além disso, controvérsias sobre o papel da limitação de 

carbono na mortalidade vegetal reforçam a necessidade de abordagens 

integradas que considerem simultaneamente CNE, hidráulica e dinâmica 

demográfica. Assim, o potencial dos CNE como indicadores de estresse 

ambiental depende de investigações padronizadas, multiorgânicas e de 

longo prazo em condições naturais, capazes de consolidar seu papel na 

previsão do futuro das florestas tropicais frente às mudanças climáticas.
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Introdução

A agricultura contemporânea enfrenta o desafio crescente de reduzir 

a dependência de pesticidas sintéticos sem comprometer a eficácia no 

manejo de pragas e doenças. Nesse cenário, o Manejo Integrado de Pra-

gas (MIP) surge como uma abordagem estratégica que combina diferentes 

táticas de controle e prioriza soluções sustentáveis, alinhadas à redução 

de riscos ecotoxicológicos e à mitigação da resistência de organismos-al-

vo (Dara, 2019; Stenberg, 2017; Zhou et al., 2024). A intensificação do uso 

repetido de ingredientes ativos convencionais (fungicidas, inseticidas e 

herbicidas) tem acelerado a seleção de populações resistentes, tornando 

necessária a diversificação de modos de ação e a incorporação de tecno-

logias inovadoras, capazes de manter a produtividade agrícola com menor 

impacto ambiental (Sparks; Nauen, 2015).

Entre as alternativas promissoras, os óleos essenciais (OEs) desta-

cam-se por sua complexidade química e pelo amplo espectro de ativida-

des antimicrobianas, antifúngicas e alelopáticas, apresentando potencial 

como biodefensivos naturais em sistemas agrícolas sustentáveis (Chang 

et al., 2022; Chamoun et al., 2021; Lima; Souza; França, 2022). Contudo, 

limitações intrínsecas, como volatilidade, baixa solubilidade em água e 

instabilidade físico-química, restringem a aplicação direta desses com-

postos em formulações agrícolas, especialmente em sistemas aquosos, 

como pulverizações foliares e tratamentos de sementes (Chamoun et al., 

2021). Além disso, a variabilidade composicional desses metabólitos ve-

getais impõe desafios adicionais relacionados à padronização química e à 

reprodutibilidade dos efeitos biológicos.

Nesse contexto, a nanotecnologia, especialmente por meio de na-

noemulsões óleo-em-água (O/A), surge como uma estratégia capaz de 

superar essas limitações ao aumentar a dispersibilidade, a estabilidade 

e a biodisponibilidade dos compostos bioativos. Sistemas nanoemulsio-

nados apresentam uma maior área interfacial e melhor interação com 

superfícies biológicas, favorecendo o contato com patógenos e tecidos 

vegetais e, potencialmente, reduzindo a necessidade de altas doses de 

ativos (Donsì; Ferrari, 2016; Mustafa; Hussein, 2020). Estudos recentes 

demonstram que nanoemulsões de óleos essenciais podem atuar como 
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ferramentas multifuncionais no MIP, incluindo aplicações em tratamen-

to de sementes, controle foliar e proteção pós-colheita, com resultados 

positivos na supressão de fungos, bactérias e plantas daninhas (Abbasi; 

Ebrahimi; Farzaneh, 2025; Mosa et al., 2023; Savitharani et al., 2024).

Apesar do avanço tecnológico, a adoção de nanoemulsões como bio-

defensivos agrícolas ainda depende do estabelecimento de critérios ro-

bustos de padronização química, controle de qualidade e validação em 

condições reais de uso. A integração entre a caracterização composicio-

nal, a estabilidade físico-química e a avaliação de eficácia biológica tor-

na-se essencial para garantir a reprodutibilidade, segurança e aplicabili-

dade dessas formulações dentro das diretrizes do MIP e dos princípios da 

agricultura sustentável (WHO, 2011; FDA, 2016; Mushtaq et al., 2023). Assim, 

este capítulo discute o papel das nanoemulsões de óleos essenciais como 

uma solução tecnológica promissora para superar limitações dos biode-

fensivos naturais, explorando seus fundamentos, desenvolvimento e os 

desafios à aplicação prática no contexto agrícola.

Problema agrícola

O Manejo Integrado de Pragas (MIP) é uma abordagem sistêmica ba-

seada no monitoramento, na tomada de decisão por níveis de ação e na 

combinação de táticas (culturais, genéticas, biológicas, físicas e químicas) 

para manter as populações de pragas e fitopatógenos abaixo do limiar 

de dano econômico, priorizando o uso racional e a minimização de riscos 

associados aos pesticidas. A consolidação do MIP tem sido acompanhada 

por uma pressão crescente para reduzir a dependência de pesticidas sin-

téticos, seja por demandas de mercado ou por metas de sustentabilidade 

e mitigação de riscos ecotoxicológicos. Nesse cenário, o MIP passa a ser 

tratado como um sistema decisório em que intervenções químicas (quan-

do necessárias) devem ser posicionadas de forma cautelosa e estratégica, 

defendendo-se a integração de soluções inovadoras sem comprometer a 

eficácia do controle (Dara, 2019; Stenberg, 2017; Zhou et al., 2024).

Um dos principais motores dessa transição é a resistência de popu-

lações-alvo (insetos, fungos fitopatogênicos, bactérias fitopatogênicas e 
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plantas daninhas) a ingredientes ativos com modos de ação repetida-

mente empregados, o que aumenta a pressão de seleção e acelera a per-

da de desempenho no campo. A alternância de modos de ação e, quando 

aplicável, o uso de estratégias em janelas de aplicação, frequentemente 

combinadas a misturas e a medidas não químicas, podem reduzir a pro-

babilidade de fixação de alelos de resistência e de resistência cruzada 

(Sparks; Nauen, 2015).

No âmbito da agronomia sustentável, a substituição de agroquímicos 

sintéticos por extratos e óleos essenciais de plantas fundamenta-se na 

exploração da complexidade química do metabolismo secundário vegetal. 

A utilização desses produtos vegetais como bioherbicidas, biofungicidas e 

agentes antimicrobianos representa uma estratégia biodegradável, menos 

prejudicial à saúde humana e capaz de mitigar a resistência de fitopatóge-

nos (Chamoun et al., 2021; Lima; Souza; França, 2022). 

Os biodefensivos baseados em produtos naturais ganham importância 

agrícola, pois se relacionam com a função preventiva no MIP, contribuindo 

para diversificar os modos de ação e reduzir a dependência de molécu-

las sintéticas. Entre as alternativas de base natural, os OEs destacam-se 

como fontes de compostos bioativos de amplo espectro, ricos em ter-

penos, fenóis, aldeídos e outros metabólitos secundários com atividade 

antimicrobiana e/ou fitotóxica, frequentemente associada a efeitos sobre 

membranas, parede celular e redes metabólicas que, do ponto de vista 

da gestão de resistência, tendem a ser mais difíceis de contornar por mu-

tações pontuais (embora isso não elimine a necessidade de estratégias 

antirresistência). Ao mesmo tempo, os OEs exigem cautela em razão de 

potenciais efeitos de fitotoxicidade em doses elevadas e da variabilidade 

composicional entre lotes, o que impõe requisitos de padronização e for-

mulação (Chang et al., 2022).

O potencial bioativo dos OEs está associado ao papel ecológico de 

defesa e interação das plantas com o ambiente. Contudo, o uso desses 

insumos em formulações agrícolas enfrenta limitações bem estabelecidas, 

como a natureza lipofílica, a volatilidade e a instabilidade em meios aquo-

sos, o que dificulta sua aplicação em sistemas à base de água — condição 
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típica de tratamentos foliares, suspensões para sementes e outras formas 

de uso no campo. Essa restrição é explicitada como um entrave relevante 

para o desenvolvimento de novos biopesticidas, reforçando a necessida-

de de estratégias de formulação que aumentem a solubilidade, a estabili-

dade e a biodisponibilidade (Chamoun et al., 2021).

Nesse contexto, as nanoemulsões (sistemas óleo em água) surgem 

como uma tecnologia capaz de mitigar tais limitações por meio de gotícu-

las em escala nanométrica (entre 50 e 200 nm) estabilizadas por tensoati-

vos, conferindo melhor dispersão, molhabilidade, penetração e estabilida-

de quando comparadas a emulsões convencionais. Com isso, aumenta a 

área interfacial da nanoemulsão, o que favorece o contato com superfícies 

biológicas (cutícula foliar, tegumento de sementes, biofilmes bacterianos e 

hifas fúngicas), além de apresentar potencial para intensificar efeitos so-

bre a permeabilidade da membrana e processos de colonização e infecção 

(Donsì; Ferrari, 2016; Mustafa; Hussein, 2020). As nanoformulações à base 

de OEs têm sido propostas como uma alternativa para substituir pestici-

das sintéticos de maior toxicidade e impacto ecossistêmico, alinhando-se 

à demanda por insumos mais seguros e sustentáveis (Chamoun et al., 2021).

Do ponto de vista da implementação, os cenários de aplicação de na-

noemulsões de OEs como biodefensivos abrangem diferentes etapas e 

matrizes do agroecossistema, podendo ser utilizadas tanto em contextos 

alimentares quanto agrícolas, incluindo a preservação de produtos arma-

zenados, proteção contra fungos e bactérias e aplicações na agricultura, 

como o controle de plantas indesejáveis. Esse potencial é atribuído, entre 

outros fatores, à pronta solubilização em água, à bioeficácia aumentada e 

à liberação controlada do ativo (Chamoun et al., 2021).

No tratamento de sementes, as nanoemulsões podem ser enquadra-

das como nano-priming (priming com nanossistemas), atuando simulta-

neamente como barreira protetora e fonte de compostos antifúngicos/

antibacterianos. Um exemplo é o uso de nanoemulsões à base de óleo de 

Nigella sativa contra Penicillium verrucosum em sementes de milho, com 

inibição expressiva do patógeno e efeitos positivos sobre germinação e 

vigor, sugerindo viabilidade como camada protetora para sementes arma-



156

I Tópicos Especiais em Biologia Vegetal:  
Contribuições do PPGBV/UFES: Fisiologia, Biodiversidade  
e Conservação de Organismos Fotossintetizantes

zenadas (Mosa; Youssef; Hamed; Hashim, 2023). Em sistemas bacterianos, 

nanoemulsões de OE de Anisomeles indica foram avaliadas contra Xan-

thomonas oryzae e Xanthomonas citri, incluindo ensaios de permeabili-

dade de membrana (vazamento de DNA/RNA e proteínas) e estudos em 

casa de vegetação com grupos de tratamento de semente e pulverização 

foliar, indicando redução substancial da severidade e efeitos promotores 

de crescimento, sem penalizar o desenvolvimento da planta hospedeira 

(Savitharani et al., 2024).

Na aplicação foliar, o uso de nanoemulsões relaciona-se diretamente ao 

MIP, pois essas formulações podem atuar como ferramenta de supressão 

em janelas críticas, reduzindo a dependência de fungicidas sintéticos e ser-

vindo como componente em programas de rotação de modos de ação. Em 

cucurbitáceas, por exemplo, nanoemulsões de óleos essenciais foram tes-

tadas contra o oídio do pepino em condições de estufa, com avaliação não 

apenas de controle, mas também de efeitos sobre o metabolismo fenólico e 

o perfil de compostos bioativos, reforçando a ideia de que tais formulações 

podem combinar ação direta sobre o patógeno e respostas fisiológicas da 

planta (Abbasi; Ebrahimi; Farzaneh, 2025; Zhou et al., 2024).

O estudo de Barros et al. (2024) apresenta uma revisão narrativa sobre 

as atividades biológicas do eugenol, principal fitoconstituinte do óleo es-

sencial de Syzygium aromaticum. O composto demonstra elevada atividade 

antioxidante, além de ação antifúngica e antibacteriana contra patógenos 

alimentares, como Staphylococcus aureus, Escherichia coli e Salmonella. 

Seu mecanismo envolve a desestabilização da membrana celular micro-

biana e a inibição de processos metabólicos essenciais. Estudos apontam 

eficácia na conservação de frutas, carnes e grãos, prolongando a vida útil 

dos alimentos. Assim, o eugenol destaca-se como um promissor conser-

vante natural para a indústria alimentícia, embora ainda sejam necessários 

estudos sobre concentrações ótimas e aplicação em escala industrial.

Para solo/substrato (incluindo doenças radiculares), o desafio é maior 

devido às interações com a matéria orgânica, adsorção, microbiota e di-

nâmica de difusão; porém, ainda há evidências de aplicabilidade, como 

no uso de nanoemulsões de OE de Foeniculum vulgare contra Fusarium 

oxysporum associado à podridão radicular, com redução expressiva da 
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concentração inibitória mínima (CIM) e análises integradas de transcrip-

tômica/metabolômica, sugerindo impactos em parede/membrana e me-

tabolismo energético do fungo, além de eficácia in vivo (Nie et al., 2024). 

Esses resultados sugerem que as nanoemulsões podem funcionar como 

ferramenta complementar para patógenos de solo, desde que otimizadas 

para a persistência e a seletividade.

O sucesso no uso de nanoformulações de OEs é justificado pela ampli-

tude dos alvos biológicos, como fungos fitopatogênicos — com relevância 

para sementes e pós-colheita (Lima; Souza; França, 2022) — e bactérias 

fitopatogênicas, para as quais as nanoemulsões podem ampliar a ativi-

dade antimicrobiana e atuar diante de perfis multirresistentes (Barraqui 

et al., 2025). Em plantas daninhas, o uso do OE de Rosmarinus officinalis 

formulado em nanoemulsão promoveu efeitos alelopáticos dose-depen-

dentes sobre a germinação e o crescimento inicial, com indicação de po-

tencial como bioherbicida natural, bem como melhorou o desempenho e 

reduziu a geração de resíduos tóxicos (Chamoun et al., 2021). Assim, ao 

integrar evidências de eficácia racional de formulação e aplicabilidade em 

diferentes pontos do sistema de produção, as nanoemulsões de OEs se 

consolidam como um eixo promissor para biodefensivos no âmbito do MIP.

A adoção de nanoemulsões de OE como biodefensivos deve ser discu-

tida à luz de lacunas e critérios técnicos que condicionam sua viabilida-

de e escalonamento, incluindo a necessidade de padronização química e 

controle de qualidade por ferramentas como GC-MS (cromatografia ga-

sosa acoplada à espectrometria de massas) e uso de marcadores, bem 

como a validação em condições de campo, com ênfase na robustez sob 

chuva e radiação UV (ultravioleta), e a avaliação sistemática de riscos para 

organismos não alvo, microbiomas e funções ecossistêmicas. Adicional-

mente, para que essas tecnologias sejam efetivamente integradas ao MIP 

e sustentáveis no longo prazo, torna-se necessário o alinhamento às dire-

trizes de manejo de resistência, contemplando a alternância de modo de 

ação e posicionamento em janelas de aplicação, uma vez que o arcabouço 

de resistência e a classificação por modos de ação reforçam a necessida-

de de gerir biodefensivos como componentes de programas de rotação e 

integração, e não como soluções isoladas.
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Óleo essencial 

Os óleos essenciais são definidos como misturas complexas de subs-

tâncias lipofílicas e voláteis, derivadas do metabolismo secundário das 

plantas. O conceito abrange diversos aspectos fundamentais, desde a sua 

composição química até a função ecológica e a instabilidade intrínseca. 

Os óleos essenciais são constituídos predominantemente por três clas-

ses principais de compostos químicos: monoterpenos, sesquiterpenos 

e fenilpropanoides (Chamoun et al., 2021; Gava et al., 2025). Dentre eles, 

podem ser citados o citronelol, linalol, eugenol e mentol, pertencentes à 

classe dos terpenos, os quais são compostos orgânicos naturais ou sinté-

ticos amplamente utilizados como substâncias aromáticas e fragrâncias 

em cosméticos e perfumes. Esses compostos constituem componentes 

majoritários de diversos óleos essenciais.

Alguns dos principais óleos essenciais com potencial uso como bio-

defensivos incluem os de citronela, capim-limão, eucalipto, menta-pipe-

rita e melaleuca. No OE de citronela, encontram-se predominantemente 

compostos como o citronelal e o geraniol (Seixas; Castro; Santos; Cardoso, 

2011). O citronelal também constitui o composto majoritário no OE de eu-

calipto, juntamente com o neo-isopulegol (de Souza et al., 2016). No óleo 

essencial de capim-limão, predominam geranial, neral e mirceno (Pinto; 

Mantovani; Melo; Sediyama; Vieira, 2014), enquanto o OE de menta-pi-

perita apresenta como compostos majoritários mentol e mentona (Leal, 

2001). Além disso, o limoneno é um dos constituintes recorrentes, sendo 

encontrado em todos os óleos essenciais supracitados. A composição 

desses óleos explica, em parte, as propriedades biológicas, como ativida-

des antimicrobianas, anti-inflamatórias e antioxidantes, observadas nes-

sas espécies vegetais e em seus respectivos derivados voláteis. 

Matéria-prima vegetal e obtenção do óleo essencial 

Os óleos essenciais podem ser extraídos de diferentes partes vegetais, 

como folhas, frutos, flores, raízes ou rizomas. No entanto, flores, folhas e 

caules são os órgãos vegetais nos quais se encontram com maior fre-

quência as estruturas secretoras. O rendimento e a composição do óleo 
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essencial extraído variam conforme diversos fatores fisiológicos, ambien-

tais, geográficos e genéticos (Figueiredo; Pedro; Barroso, 2014). Além disso, 

o método e o tempo de extração também podem influenciar esses parâ-

metros, conforme observado no estudo de Prins, Lemos e Freitas (2006). 

O método de extração mais antigo e comumente utilizado é a hidro-

destilação (Kant; Kumar, 2022). Entretanto, também podem ser emprega-

dos métodos como a destilação por arraste a vapor, a destilação a seco e 

a prensagem a frio, sendo esta última comumente utilizada para cascas de 

frutos cítricos (Serrano; Figueiredo, 2018). Ademais, métodos de extração 

química com solventes também podem ser utilizados (Watanabe; Nosse; 

Garcia; Pinheiro, 2006). 

O material vegetal empregado na extração pode ser seco ou fresco; 

contudo, o pré-processamento interfere diretamente no rendimento e na 

composição final do óleo essencial, conforme demonstrado por Maga-

lhães, Koketsu, Gonçalves, Cornejo e Marques (1997). Outros estudos indi-

cam que, dependendo da espécie vegetal, o rendimento obtido a partir do 

material seco pode ser superior àquele obtido do material fresco (Borges; 

Pereira; Cardoso; Alves; Lucena, 2012). 

A hidrodestilação pode ser realizada por meio de destilação simples ou 

utilizando o aparelho de Clevenger (Figura 1). Ambos os métodos são efica-

zes; entretanto, a destilação sem o uso do aparelho de Clevenger apresenta 

melhor custo-benefício e maior versatilidade, embora dificulte a quanti-

ficação do óleo. Por sua vez, a hidrodestilação com aparelho de Cleven-

ger permite maior precisão na quantificação e facilidade na coleta do óleo, 

além de proporcionar maior rendimento; contudo, o custo de aquisição do 

equipamento é elevado (De Lima; Dos Santos; Silva; Ramos, 2024).

Para facilitar a extração do óleo essencial, o vegetal deve ser previa-

mente fragmentado. Dependendo da parte da planta selecionada, pode 

ser necessário fatiar, triturar ou macerar o material, uma vez que estrutu-

ras mais rígidas, como caules e raízes, exigem maior ruptura das paredes 

celulares, favorecendo, assim, a liberação do óleo essencial (Borges, 2024). 
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Figura 1. Processo de extração do óleo essencial

Processo de extração do óleo essencial. 1- Pesagem do material vegetal; 2- Arma-
zenamento e congelamento do material; 3- Fatiamento do material; 4- Adição do 
material ao balão volumétrico com água destilada; 5- Extração do óleo essencial 
com aparelho Clevenger, 6- Separação do óleo essencial; 7- Armazenamento do 
óleo essencial; 8- Proteção do óleo essencial ao abrigo da luz. 

Fonte: os autores.

Limitações tecnológicas

Conforme citado anteriormente, os óleos essenciais podem constituir 

uma alternativa promissora no controle de pragas agrícolas; entretanto, 

algumas limitações tecnológicas estão associadas ao seu uso. Entre as 

principais, destacam-se a baixa estabilidade devido à alta volatilidade, 

que favorece a rápida vaporização, e a suscetibilidade à oxidação de seus 

compostos químicos (Gonsalves et al., 2009; Borges, 2024). 

Outro fator limitante refere-se à variabilidade química dos óleos es-

senciais, bem como à sua insolubilidade em água (Oliveira; Alvarenga; 

Venâncio; Balduino; Cardoso, 2021). Fatores endógenos, como anatomia, 

fisiologia, genética, vias biossintéticas do metabolismo secundário e efi-

ciência enzimática, assim como fatores exógenos, incluindo luz, precipita-

ção, local de cultivo e características do solo, influenciam diretamente a 

composição e a quantidade de compostos dos OEs (Barra, 2009). Além 

disso, o estágio de desenvolvimento da planta e a parte vegetal utilizada 
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na extração também contribuem para a variabilidade do perfil químico. 

Estudos indicam ainda que a sazonalidade pode interferir significativa-

mente no rendimento e na qualidade do óleo essencial (McGimpsey, 1994; 

Hussain et al., 2008; Gazim et al., 2010). 

Aspectos relacionados ao armazenamento também devem ser conside-

rados, uma vez que os óleos essenciais podem sofrer fotodegradação. Esse 

processo ocorre devido à formação de espécies reativas de oxigênio ge-

radas por reações fotoquímicas mediadas por sensibilizadores endógenos, 

como a riboflavina. Essas espécies reativas interagem com os constituintes 

do óleo essencial, desencadeando reações de oxidação que resultam na 

alteração da composição química, na redução da estabilidade e no com-

prometimento da atividade biológica do produto. Adicionalmente, fatores 

ambientais, como temperatura e disponibilidade de oxigênio, também con-

tribuem para a degradação dos compostos (Dimarco Palencia et al., 2020).

Padronização química, reprodutibilidade e limites experimentais 
em bioensaios com produtos naturais

Produtos naturais de origem vegetal, como extratos e óleos essenciais, 

apresentam elevada complexidade química e variação natural associada 

a elementos botânicos, ambientais e tecnológicos. Segundo Fiorese et al. 

(2021), essa heterogeneidade reflete a diversidade de espécies e quimio-

tipos, as condições edafoclimáticas e as técnicas utilizadas nos processos 

de extração e preparo da matéria-prima.

Em bioensaios, a variabilidade do material testado afeta diretamente a 

análise dos resultados, a comparação entre estudos e a reprodutibilidade 

dos efeitos observados. A literatura reconhece que esse comportamento 

é característico de produtos vegetais e deve ser incorporado de forma 

sistemática ao desenho experimental, uma vez que impacta a qualidade, 

a segurança e a eficácia das formulações (Riswanto et al., 2022). Nes-

se contexto, a padronização química não corresponde à busca por uma 

composição fixa, mas à definição de critérios controlados de variação, ca-

pazes de assegurar consistência funcional entre lotes (Fiorese et al., 2021; 

Gomes; Corte; França, 2024; Perini et al., 2025).
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Gomes, Corte e França (2024) demonstram que variações quantita-

tivas ou qualitativas na composição química têm influência direta sobre 

respostas biológicas, incluindo efeitos alelopáticos, antimicrobianos, an-

tifúngicos, citotóxicos e antioxidantes. Alterações na proporção relativa 

dos constituintes podem modificar tanto a intensidade quanto a previsi-

bilidade desses efeitos. Quando essas variações não são controladas ou 

descritas adequadamente, a comparação entre estudos independentes 

se fragiliza, reduzindo a reprodutibilidade dos bioensaios e dificultando a 

extrapolação dos resultados para aplicações agronômicas, farmacológi-

cas ou ambientais (Fiorese et al., 2021).

Como resposta a esse desafio metodológico, a definição de marcado-

res químicos consolidou-se como estratégia central no controle da varia-

bilidade em produtos vegetais. De acordo com Corrêa et al. (2017), mar-

cadores podem corresponder a metabólitos biologicamente relevantes ou 

a compostos analíticos representativos da matriz, desde que apresentem 

estabilidade química, detectabilidade analítica, recorrência entre lotes 

e representatividade adequada do material estudado. Essa abordagem 

sustenta o controle de qualidade, a rastreabilidade e a comparabilidade 

interlotes (Santana et al., 2019).

Em produtos vegetais submetidos a etapas adicionais de preparo, o 

monitoramento de marcadores específicos tende a assumir importância 

ainda maior. Santana et al. (2019), ao avaliarem dispersões obtidas a partir 

de Mikania glomerata, demonstraram que o acompanhamento do teor de 

cumarina ao longo do processo forneceu um indicador objetivo de consis-

tência e apoiou a interpretação do desempenho biológico.

A definição de marcadores viabiliza o estabelecimento de faixas acei-

táveis de variação por lote, compatíveis com a variabilidade natural da 

matéria-prima vegetal. Esses limites não buscam homogeneizar artificial-

mente o produto, mas oferecer referências operacionais coerentes com 

sistemas biológicos complexos. Pesquisas com óleos essenciais de Oci-

mum gratissimum e Schinus terebinthifolia indicam que diferenças quan-

titativas de composição podem resultar em mudanças relevantes na ati-

vidade antimicrobiana e antifúngica, reforçando a necessidade de limites 

químicos bem definidos (Lima et al., 2024; Barraqui et al., 2025).
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Embora marcadores individuais sejam ferramentas úteis, eles nem 

sempre representam adequadamente sistemas multicomponentes. Nessa 

perspectiva, o fingerprinting químico atua como estratégia complementar 

ao fornecer um perfil global por técnicas cromatográficas e espectromé-

tricas, permitindo a comparação entre lotes e a detecção de variações 

sutis não captadas pela quantificação isolada de um único composto 

(Corrêa et al., 2017; Barros et al., 2024; Carranco et al., 2018).

A relação entre composição química e eficácia biológica permanece 

como um dos principais desafios na padronização de produtos naturais, 

uma vez que a atividade de extratos e óleos essenciais raramente se ex-

plica por um composto isolado, sendo frequentemente resultado da in-

teração entre diversos metabólitos, inclusive constituintes minoritários 

(Fiorese et al., 2021). Mesmo com estratégias de padronização, bioensaios 

envolvendo produtos naturais permanecem sujeitos a vieses metodoló-

gicos e analíticos, como a interferência do veículo de solubilização e os 

efeitos de turbidez e coloração em leituras por absorbância, fatores que 

podem mascarar respostas biológicas reais e exigem controles adequa-

dos (Santana et al., 2019; Chamoun et al., 2021; Barros et al., 2024).

Outro ponto crítico refere-se à estabilidade físico-química do produto 

durante o ensaio. Materiais considerados estáveis em curto prazo podem 

sofrer alterações ao longo do período experimental, modificando a exposi-

ção efetiva do sistema ao composto ativo. Assim, o monitoramento da es-

tabilidade antes e após os ensaios constitui uma medida básica para sus-

tentar a interpretação dos resultados (Santana et al., 2019; Gava et al., 2025).

De forma geral, dados reprodutíveis e cientificamente consistentes em 

estudos com produtos naturais complexos dependem da integração en-

tre padronização química, conhecimento da composição e desenho ex-

perimental compatível com essa complexidade, conforme diretrizes inter-

nacionais aplicáveis a produtos botânicos e controle de qualidade (WHO, 

2011; FDA, 2016).
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Nanoemulsões

No campo da nanobiotecnologia vegetal, as nanoemulsões são defini-

das como sistemas coloidais cineticamente estáveis, compostos por dois 

líquidos imiscíveis, geralmente óleo e água, estabilizados por agentes ten-

soativos (surfactantes) (Figura 2) (Chamoun et al., 2021; Gava et al., 2025).

A transformação de óleos essenciais em nanoemulsões é uma estra-

tégia tecnológica fundamental que visa superar as limitações intrínsecas 

desses metabólitos secundários e maximizar seu potencial biotecnológico, 

por meio da estabilização e proteção de compostos voláteis (Gava et al., 

2025; Santana et al., 2019), da superação da lipofilicidade e do aumento da 

solubilidade (Santana et al., 2019; Chamoun et al., 2021; Gava et al., 2025), 

da potencialização da biodisponibilidade, facilitando a entrada dos ativos 

nas células vegetais (Chamoun et al., 2021; Gava et al., 2025), bem como 

da extensão do tempo de ação (Santana et al., 2019; Gava et al., 2025). Do 

ponto de vista econômico e ecológico, é possível atingir a mesma eficácia 

biológica utilizando concentrações significativamente menores de óleo 

essencial, o que otimiza a cadeia produtiva (Santana et al., 2019; Barraqui 

et al., 2025), além de reduzir a geração de resíduos tóxicos, oferecendo 

uma alternativa biodegradável aos defensivos sintéticos na agricultura 

(Chamoun et al., 2021). 
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Figura 2. Nanoemulsão de Cymbopogon winterianus e Eucalyptus  

globulus em diferentes concentrações. A1 e A2: Cymbopogon  

winterianus 1mL e 500mL, respectivamente. B1 e B2: Eucalyptus  

globulus 1mL e 500 mL

Fonte: Os autores.

Por que nanoemulsões?

Nanoemulsões são sistemas coloidais cineticamente estáveis, forma-

dos por gotículas de dimensões nanométricas dispersas em fase aquosa e 

estabilizadas por tensoativos apropriados. A aplicação dessa tecnologia a 

óleos essenciais tem sido investigada como uma alternativa para contor-

nar limitações como a baixa solubilidade em água, a volatilidade e a insta-

bilidade físico-química, ampliando as possibilidades de uso em sistemas 

biológicos e agronômicos (Chamoun et al., 2021; Gava et al., 2025).

A redução do tamanho das gotículas melhora a dispersibilidade e a es-

tabilidade do sistema, promovendo uma distribuição mais homogênea do 

ativo e ampliando a área superficial de contato com o alvo biológico. Em 

condições agronômicas, isso se traduz em melhor cobertura superficial e 

deposição mais uniforme sobre tecidos vegetais, o que pode aumentar a 
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eficiência em comparação ao óleo não formulado (Lima et al., 2024; Bar-

raqui et al., 2025).

Além da eficácia inicial, sistemas com baixa polidispersidade tendem 

a apresentar maior estabilidade coloidal, prolongando a disponibilidade 

do ativo e reduzindo perdas por volatilização ou degradação. Compara-

ções em doses equivalentes indicam ainda que a nanoestruturação pode 

permitir a redução da quantidade de óleo necessária para alcançar res-

postas semelhantes ou superiores, contribuindo para o uso mais racional 

do recurso e para a mitigação de riscos ambientais (Chamoun et al., 2021; 

Lima et al., 2024). 

Somados a esses aspectos, a interação com a superfície foliar cons-

titui um fator determinante para o desempenho dessas formulações. A 

redução do tamanho das gotículas, associada às propriedades dos ten-

soativos, favorece uma maior molhabilidade, adesão e espalhamento so-

bre a cutícula vegetal, resultando em aumento da retenção e da eficiência 

de contato, além de reduzir perdas por escorrimento ou lavagem (Gava et 

al., 2025). Ainda que não eliminem todas as limitações próprias dos óleos 

essenciais, as nanoemulsões contribuem para ampliar a previsibilidade e 

a consistência do seu uso em sistemas agrícolas.

Desenvolvimento da nanoemulsão

•	 Tipo: O/A (óleo em água) e justificativa para aplicação agrícola 

Os óleos essenciais (OEs) são misturas complexas de compostos or-

gânicos voláteis, produzidos no metabolismo vegetal e amplamente reco-

nhecidos por suas atividades biológicas. Apesar do potencial de aplica-

ção em diferentes áreas (Alves et al., 2022; Angane et al., 2022; Aqeel et 

al., 2023; Duque et al., 2023), incluindo a agricultura, sua utilização direta 

é limitada pela elevada volatilidade, lipofilicidade e baixa estabilidade fí-

sico-química. Essas características comprometem a dispersão em meio 

aquoso, a biodisponibilidade e a persistência dos compostos ativos.

A aplicação da nanotecnologia, especialmente por meio de nanoemul-

sões, tem sido proposta como estratégia para superar essas limitações. 
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Nanoemulsões do tipo óleo em água (O/A) apresentam vantagens para o 

uso agrícola, como a facilidade de diluição, a compatibilidade com siste-

mas de pulverização e a melhor distribuição dos ativos. Além disso, esses 

sistemas favorecem a estabilização e a manutenção da biodisponibilidade 

dos compostos bioativos quando comparados a soluções convencionais, 

contribuindo para uma maior eficiência de aplicação (Sousa, 2025).

•	 Seleção de tensoativo: HLB, tensoativos não iônicos e biossurfac-

tantes

A escolha do tensoativo é um dos fatores mais críticos no desenvolvi-

mento de nanoemulsões estáveis. O sistema de Equilíbrio Hidrofílico-Li-

pofílico (HLB) é amplamente utilizado para orientar essa seleção, permi-

tindo prever o tipo de emulsão formada. O sistema HLB baseia-se em uma 

escala semiempírica utilizada para expressar o equilíbrio entre as frações 

hidrofílica (“cabeça”) e lipofílica (“cauda”) das moléculas de surfactantes 

(De et al., 2015). Para sistemas O/A, são necessários tensoativos com va-

lores de HLB elevados, capazes de promover maior afinidade com a fase 

aquosa e reduzir a tensão interfacial (Figura 3). 

Tensoativos não iônicos são frequentemente empregados devido à sua 

menor sensibilidade a variações de pH e de força iônica, além de apre-

sentarem menor toxicidade. A seleção adequada do HLB ótimo contri-

bui para a formação de gotículas menores, com menor polidispersidade e 

maior estabilidade cinética da nanoemulsão. Podem ainda ser emprega-

dos biossurfactantes, desde que apresentem compatibilidade com a for-

mulação e desempenho adequado na estabilização do sistema (Pinheiro; 

Costa; Abreu, 2021).
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Figura 3. Esquema ilustrativo da formação de uma nanoemulsão  

óleo-em-água (O/W) e da organização estrutural da gotícula

Fonte: Os autores.

•	 Método de preparo: baixa energia versus alta energia

Os métodos de preparo de nanoemulsões podem ser classificados 

em técnicas de alta e baixa energia (Gauthier; Capron, 2021). Os métodos 

de alta energia, como homogeneização de alta pressão e ultrassonicação, 

utilizam forças mecânicas intensas para reduzir o tamanho das gotículas. 

Embora eficientes, esses métodos demandam elevado consumo energé-

tico e podem promover a degradação de compostos sensíveis.

Os métodos de baixa energia baseiam-se em alterações nas proprie-

dades físico-químicas do sistema, como a inversão de fase por tempera-

tura (PIT) ou por composição (PIC). Esses métodos permitem a formação 

de nanoemulsões com menor consumo energético e maior controle do 

processo, sendo especialmente adequados para formulações contendo 

óleos essenciais e outros compostos termossensíveis (Gauthier; Capron, 

2021; Øye et al., 2023).
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•	 Variáveis críticas do processo de nanoemulsificação

A estabilidade e o desempenho das nanoemulsões dependem do con-

trole rigoroso de variáveis críticas, como a ordem de adição dos com-

ponentes, a temperatura, o tempo de processamento, a intensidade de 

energia aplicada, a concentração de tensoativo e a fração oleosa. Alte-

rações nesses parâmetros podem resultar em aumento do tamanho das 

gotículas e em maior índice de polidispersão (Santa Rosa, 2022). Além dis-

so, a composição da fase oleosa e a solubilidade do óleo na fase contínua 

influenciam fenômenos de instabilidade, como a maturação de Ostwald 

(Guerrero et al., 2023). O ajuste adequado dessas variáveis é essencial 

para garantir a reprodutibilidade, estabilidade físico-química e eficiência 

do sistema formulado.

Desenvolvimento da nanoemulsão

•	 Tamanho de gota e distribuição

O tamanho médio das gotículas e a distribuição de tamanho são pa-

râmetros fundamentais para a caracterização de nanoemulsões, influen-

ciando diretamente a estabilidade e o desempenho do sistema. Técnicas 

como espalhamento dinâmico de luz (DLS) são amplamente utilizadas 

para determinar o diâmetro hidrodinâmico e a distribuição das gotículas. 

A faixa de tamanho na qual as nanoemulsões se enquadram é objeto de 

discussão; entretanto, embora não haja consenso, os autores geralmente 

as situam entre 50 e 200 nm (Almeida et al., 2023).

Valores reduzidos de tamanho médio e distribuições estreitas indicam 

maior estabilidade cinética e menor tendência a processos de instabili-

dade física. Em alguns casos, técnicas complementares, como difração a 

laser, podem ser empregadas para avaliação da distribuição de tamanho 

em sistemas específicos (Coelho et al., 2018).

•	 Índice de polidispersão, potencial zeta e propriedades reológicas

O índice de polidispersão (PDI) fornece informações sobre a homo-

geneidade do sistema, sendo valores baixos indicativos de uma distribui-

ção uniforme das gotículas. O potencial zeta, quando aplicável, pode ser 
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utilizado como indicativo da estabilidade eletrostática da nanoemulsão; 

valores elevados, positivos ou negativos, indicam maior repulsão eletros-

tática entre as partículas, o que contribui para a estabilidade do sistema, 

ao evitar floculação e coalescência (Tadros, 2016).

A viscosidade e o comportamento reológico também são parâmetros 

relevantes, especialmente para aplicações agrícolas, pois influenciam a 

aplicação por pulverização e a estabilidade durante o armazenamento. A 

análise reológica permite determinar se o sistema apresenta comporta-

mento pseudoplástico, caracterizado pela redução da viscosidade com 

o aumento do cisalhamento, ou comportamento newtoniano, no qual a 

viscosidade permanece constante independentemente da força aplicada. 

Tais caracterizações contribuem para a compreensão do comportamento 

físico do sistema formulado (Øye et al., 2023).

•	 Efeito de pH, força iônica, temperatura e diluição

A estabilidade das nanoemulsões pode ser afetada por variações de 

pH, força iônica, temperatura e diluição, condições frequentemente en-

contradas durante o armazenamento e a aplicação em campo. Altera-

ções nesses fatores podem comprometer a integridade das gotículas e 

favorecer processos de instabilidade (Sousa, 2025). Ensaios que avaliam 

o comportamento da nanoemulsão frente a essas variáveis são impor-

tantes para prever seu desempenho em diferentes condições ambientais, 

incluindo o uso de água dura e diferentes níveis de diluição.

•	 Estabilidade física: cremeação, coalescência, floculação e matu-

ração de Ostwald

Processos de instabilidade física, como cremeação, coalescência, flo-

culação e maturação de Ostwald, podem comprometer a qualidade das 

nanoemulsões ao longo do tempo (Gauthier; Capron, 2021). A cremea-

ção refere-se ao movimento ascendente das gotículas dispersas causado 

pela diferença de densidade entre as fases, sem alteração do tamanho 

das gotículas. A coalescência ocorre quando gotículas se fundem, forman-

do gotas maiores e levando à separação de fases.
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A floculação corresponde à agregação reversível das gotículas, sem 

fusão entre elas, podendo alterar a distribuição de tamanho e favorecer 

outros mecanismos de instabilidade. Já a maturação de Ostwald está as-

sociada à difusão de moléculas da fase oleosa de gotículas menores para 

maiores, resultando no crescimento progressivo do tamanho médio das 

gotículas. A avaliação desses fenômenos permite identificar mecanismos 

predominantes de instabilidade e orientar ajustes na formulação.

Ensaios Biológicos Agrícolas

•	 Antifúngico in vitro: inibição de crescimento micelial, germinação 

de esporos e MIC/IC50 

Testes in vitro com nanoemulsões avaliam a inibição do crescimento 

micelial e da germinação de esporos, o que compromete o desenvolvi-

mento e a propagação fúngica por meio da interação com a membrana 

celular. A eficácia antifúngica é quantificada pela Concentração Mínima 

Inibitória (CIM), que indica a menor concentração inibitória, e pelo IC50, 

correspondente à redução de 50% do crescimento. O estudo de Lima 

(2024) demonstrou que extratos de Ocimum gratissimum e nanoemul-

sões de eugenol apresentam atividade antifúngica em sementes de fei-

jão e milho, inibindo o crescimento micelial e a germinação de esporos. 

Os extratos etanólico e diclorometânico preservaram melhor a qualidade 

fisiológica das sementes, enquanto a nanoemulsão de eugenol, embora 

eficaz, reduziu o vigor das sementes.

•	 Antifúngico in vivo: ensaios em frutos/pós-colheita; folhas desta-

cadas; casa de vegetação

Os ensaios em frutos pós-colheita avaliam a eficácia das nanoemul-

sões em prolongar a vida útil das frutas, protegendo contra infecções fún-

gicas durante o armazenamento. A técnica de folhas destacadas testa 

a eficácia antifúngica das nanoemulsões diretamente nas folhas, sem a 

interferência de outros fatores biológicos. Na casa de vegetação, as na-

noemulsões são testadas em condições controladas para proteger as 

plantas contra patógenos fúngicos.
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O estudo de Rashid, Awla e Sijam (2023) avaliou a eficácia de uma na-

noemulsão de Rhus coriaria em patógenos do tomateiro, mostrando que 

a formulação foi eficaz contra Fusarium oxysporum, Colletotrichum boni-

nense, Xanthomonas vesicatoria e Ralstonia solanacearum. A redução da 

intensidade das doenças e o aumento do crescimento das plantas indi-

cam que essa nanoemulsão pode ser uma alternativa econômica e eco-

lógica aos pesticidas químicos, especialmente em cultivos controlados.

•	 Antibacteriano: crescimento, inibição, biofilme

Os testes de inibição bacteriana com nanoemulsões monitoram o cres-

cimento bacteriano em meios de cultura, nos quais as nanoemulsões alte-

ram a membrana bacteriana, impedindo a proliferação das bactérias. Essas 

formulações são eficazes contra biofilmes bacterianos, que são comuni-

dades bacterianas protegidas por uma matriz extracelular, frequentemente 

resistentes a tratamentos convencionais. As nanoemulsões penetram essa 

camada protetora, inibindo a adesão e o crescimento das bactérias.

O estudo de Adamu et al. (2021) avaliou nanoemulsões de óleos essen-

ciais de gengibre no controle da queima bacteriana das folhas em arroz, 

causada por Xanthomonas oryzae pv. oryzae (Xoo). Os resultados mos-

traram que as nanoemulsões foram eficazes na inibição do crescimen-

to bacteriano, na prevenção da formação de biofilmes e no controle da 

doença. Além disso, demonstraram ser uma alternativa promissora aos 

antibióticos sintéticos, aumentando a produtividade do arroz em condi-

ções de casa de vegetação.

•	 Alelopatia/herbicida: germinação, alongamento radicular/hipocó-

tilo, fitotoxicidade

A alelopatia é um processo no qual uma planta libera compostos que 

influenciam o crescimento de outras, sendo explorada em estratégias de 

controle de plantas daninhas. Nanoemulsões herbicidas têm mostrado efi-

cácia na inibição da germinação, no crescimento radicular e no alongamen-

to do hipocótilo de plantas, interferindo em processos fisiológicos, como a 

absorção de água e nutrientes e a síntese de proteínas. Esses efeitos são 

fundamentais em ensaios de fitotoxicidade e controle de plantas daninhas. 
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Chamoun et al. (2021) mostraram que nanoemulsões de óleo essencial de 

Rosmarinus officinalis reduziram, de forma dose-dependente, a germinação 

e o crescimento radicular de Lactuca sativa, além de afetarem o hipocótilo. 

Observou-se redução da atividade da peroxidase, sem alterações na cata-

lase e no superóxido-dismutase, indicando o potencial das nanoemulsões 

como bioherbicidas ecológicos.

Variáveis determinantes de estabilidade e desempenho 

•	 Tamanho de gota/PDI versus persistência e eficácia

O tamanho de gota e o índice de polidispersidade (PDI) são deter-

minantes para a persistência e a eficácia das nanoemulsões. Gotículas 

menores aumentam a área superficial, favorecendo a liberação do ativo, 

sua biodisponibilidade e a interação com tecidos biológicos, resultando 

em maior atividade biológica. Um PDI controlado garante a distribuição 

uniforme das gotículas, maior estabilidade e maior persistência da for-

mulação no local de aplicação, sendo fatores essenciais para maximizar 

a eficiência da nanoemulsão. Touayar et al. (2023) avaliaram a influência 

do tamanho das gotículas na eficácia antibacteriana de nanoemulsões de 

citral e de óleo de citronela em maçãs frescas cortadas e revestidas com 

polissacarídeos. Os resultados demonstraram que as nanoemulsões com 

gotículas menores (< 100 nm) apresentaram melhores efeitos antibacte-

rianos contra Listeria monocytogenes e Escherichia coli.

•	 Quimiotipo/teor do ativo versus Reprodutibilidade

O quimiotipo e o teor do ativo são fatores determinantes para a re-

produtibilidade dos ensaios biológicos com nanoemulsões, pois variações 

na composição química afetam diretamente a eficácia. A padronização 

do princípio ativo é essencial para garantir a consistência entre lotes e 

a comparabilidade dos resultados. Rodrigues et al. (2021) demonstra-

ram que nanoemulsões de Ayapana triplinervis com diferentes quimio-

tipos apresentaram composições químicas distintas, mas mantiveram a 

eficácia larvicida contra Aedes aegypti. Além disso, demonstraram perfil 

ecotoxicológico favorável, indicando potencial para o controle de doenças 

transmitidas por esse vetor. 
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•	 Tensoativo: tipo e concentração versus estabilidade/fitotoxicidade 

O tipo e a concentração do tensoativo são fatores críticos para a esta-

bilidade e para a fitotoxicidade de nanoemulsões. Tensoativos não iônicos, 

como o polissorbato 80, são amplamente utilizados por apresentarem 

boa estabilidade e menor toxicidade, enquanto tensoativos aniônicos e 

catiônicos tendem a ter maior potencial fitotóxico. A concentração deve 

ser cuidadosamente otimizada, pois valores baixos comprometem a es-

tabilidade e concentrações elevadas podem induzir fitotoxicidade. Pavoni 

et al. (2020) mostraram que o tipo de surfactante afeta significativamente 

a estabilidade, mas não o tamanho das gotículas, com sistemas variando 

de semanas a meses, conforme a estrutura química. Esses resultados res-

saltam a necessidade de equilibrar a estabilidade coloidal e a segurança 

biológica na seleção do tensoativo.

Óleo livre versus Nanoemulsão

•	 Dose equivalente de ativo

A comparação entre óleo livre e nanoemulsão deve ser baseada na 

padronização do teor do ingrediente ativo, evitando a superestimação da 

eficácia das nanoemulsões. A nanoemulsificação aumenta a dispersão, a 

biodisponibilidade e a persistência do ativo, podendo resultar em maior 

eficiência em doses equivalentes ou menores. Barraqui et al. (2025) de-

monstraram que nanoemulsões de Schinus terebinthifolia apresentaram 

atividade antibacteriana superior ao óleo essencial puro, especialmente 

contra Escherichia coli e Staphylococcus aureus, resultado atribuído ao 

maior contato com as células microbianas. Nesse contexto, as nanoemul-

sões tendem a apresentar maior persistência no alvo em comparação ao 

óleo livre, devido à menor volatilização, à maior adesão a superfícies bio-

lógicas e à liberação mais controlada do ativo.

•	 Toxicidade relativa e seletividade 

A nanoemulsificação pode reduzir ou aumentar a fitotoxicidade, depen-

dendo da formulação, da dose e da cultura-alvo. Embora a maior disper-

são do ativo possa diminuir efeitos tóxicos em comparação ao óleo livre, o 

aumento da biodisponibilidade pode reduzir a margem de segurança entre 



175

7. Nanoemulsões de óleos essenciais como biodefensivos

doses eficazes e tóxicas, comprometendo a seletividade. Estudos com se-

mentes de feijão e milho tratados com Ocimum gratissimum mostraram 

que a nanoemulsão de eugenol foi eficaz no controle fúngico, mas reduziu 

o vigor das sementes, enquanto o extrato etanólico apresentou menor im-

pacto fisiológico. Esses resultados reforçam a necessidade de avaliar a fito-

toxicidade relativa e a seletividade das nanoemulsões conforme a cultura e 

a dose aplicada (Lima et al., 2024).

Padronização química e reprodutibilidade

A padronização química e a reprodutibilidade são aspectos centrais 

para o desenvolvimento de nanoemulsões de óleos essenciais como bio-

defensivos, uma vez que o desempenho biológico do produto final depende 

diretamente do processo de nanoemulsificação, da escolha dos emulsifi-

cantes e das condições de armazenamento, que podem modificar o teor 

relativo dos compostos bioativos (Mushtaq et al., 2023; Ashaolu, 2021).

Estudos indicam que a nanoemulsificação pode alterar a disponibi-

lidade e a estabilidade desses compostos bioativos. Dessa forma, tor-

na-se necessário estabelecer faixas aceitáveis de marcadores químicos 

por lote baseadas no produto final, e não apenas na composição do óleo 

de origem (Santana et al., 2019; Gava et al., 2025). Isso possibilita a re-

dução de variações interlotes associadas tanto à matéria-prima quanto 

ao processamento, assegurando maior previsibilidade funcional da na-

noemulsão (Bamisaye et al., 2023).

No entanto, somente marcadores químicos individuais podem ser in-

suficientes para a realização do controle de qualidade; assim, a aplica-

ção de fingerprinting químico surge como ferramenta complementar, por 

meio do uso de técnicas cromatográficas, possibilitando detectar varia-

ções sutis no conjunto dos compostos presentes no sistema nanoformu-

lado mesmo quando os teores dos marcadores permanecem dentro das 

faixas aceitáveis. Essa estratégia fortalece a garantia de batch-to-batch 

consistency e contribui para uma avaliação mais robusta da qualidade do 

produto final, alinhando a padronização química à eficácia biológica da 

nanoemulsão (Xiong; Yu; Qu, 2013; Gawin-Mikołajewicz et al., 2021).
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Estudos indicam que pequenas variações composicionais podem re-

sultar em alterações significativas na resposta biológica, mesmo quan-

do parâmetros físico-químicos permanecem constantes (Chamoun et 

al., 2021; Gava et al., 2025). Dessa forma, a padronização química em na-

noemulsões deve ser conduzida de maneira integrada à avaliação de efi-

cácia, assegurando a reprodutibilidade, a confiabilidade e a aplicabilidade 

do produto nanoformulado como biodefensivo agrícola (Mustafa; Hussein, 

2020; Kaur; Panigrahi; Agarwal; Khuntia; Sahoo, 2024).

Considerações finais

As nanoemulsões de óleos essenciais representam uma estratégia pro-

missora para ampliar a aplicação de biodefensivos na agricultura, ao melho-

rar a estabilidade, a dispersibilidade e a eficácia dos compostos bioativos, 

contribuindo para práticas de manejo mais sustentáveis.

Contudo, sua consolidação depende da implementação de protocolos 

rigorosos de padronização química, de controle de qualidade e de vali-

dação em diferentes condições de uso, garantindo a reprodutibilidade, a 

segurança e a aplicabilidade dessas formulações em sistemas agrícolas.
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Introdução

O Solanum lycopersicum L. (tomate), pertencente à família Solanaceae, 

apresenta elevada importância econômica e nutricional. No Brasil, o to-

mate está presente em refeições tradicionais, lanches e produtos de fast 

food, ocupando posição de destaque na cadeia agroalimentar (Batista, 

2018; Conab, 2019). Em novembro de 2025, foi observada uma redução 

de 26,15% nos preços médios ponderados do tomate nos mercados ata-

cadistas, atribuída à elevada oferta do produto nas Centrais de Abaste-

cimento (Conab, 2025). Somado a isso, o Instituto Brasileiro de Geografia 

e Estatística (IBGE) indica que, em 2025, a área destinada à colheita de 

tomate no país foi estimada em aproximadamente 64 mil hectares, com 

produção em torno de 4,8 milhões de toneladas. Esses indicadores evi-

denciam a relevância do tomateiro para o agronegócio brasileiro e para a 

segurança alimentar do país. 

O S. lycopersicum apresenta sensibilidade a estresses abióticos, espe-

cialmente durante a fase de germinação e o estabelecimento inicial das 

plântulas. Plantas de S. lycopersicum expostas ao excesso de ferro (5mM 

Fe-EDTA) apresentaram redução severa no crescimento da parte aérea e 

das raízes, além de aumento do vazamento eletrolítico e da morte celu-

lar, indicando comprometimento da integridade das membranas celulares. 

O excesso de ferro promoveu ainda um desbalanço redox, caracteriza-

do pelo acúmulo de espécies reativas de oxigênio (ROS), resultando em 

lesões oxidativas associadas à ineficiência do sistema antioxidante em 

plantas sensíveis (Das et al., 2020).

O ferro é um micronutriente essencial ao metabolismo vegetal, desem-

penhando papel fundamental em processos fisiológicos centrais, como o 

transporte de elétrons na fotossíntese e na respiração celular. Entretanto, 

apesar de sua importância, quando presente em concentrações eleva-

das, esse elemento pode se tornar tóxico às plantas, comprometendo seu 

crescimento e desenvolvimento (Harish et al., 2023; Shi et al., 2025).

A toxicidade por ferro pode ter origem tanto em atividades antrópicas 

relacionadas ao seu processamento quanto em condições naturais do solo, 

configurando-se como um relevante problema ambiental. Esse fenômeno 
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é particularmente recorrente em solos encharcados, resultantes de irriga-

ção inadequada, elevação do lençol freático, chuvas intensas em áreas com 

drenagem deficiente ou em ambientes de várzea. Além disso, pode ocorrer 

em solos naturalmente ricos em ferro, como afloramentos ferruginosos e 

solos sulfatados ácidos (Lapaz et al., 2021).

A toxicidade se manifesta quando a concentração de ferro na solução 

do solo excede a capacidade das plantas de regular sua absorção e o 

transporte interno desse elemento. As plantas absorvem o ferro exclu-

sivamente na forma ferrosa (Fe²+), cuja disponibilidade é favorecida em 

ambientes com baixa aeração, típicos de solos encharcados. Em contra-

partida, em solos bem aerados, predomina o ferro férrico (Fe³+), que forma 

compostos pouco solúveis e apresenta baixa disponibilidade para as raí-

zes. Para garantir o suprimento adequado desse micronutriente essencial, 

as plantas possuem mecanismos específicos de captação, mediados por 

proteínas transportadoras que permitem a entrada do Fe²+ nos tecidos 

radiculares (Krohling et al., 2016; Harish et al., 2023).

Uma vez absorvido em excesso, o ferro pode desencadear reações de 

Fenton, nas quais o Fe²+ reage com o peróxido de hidrogênio (H2O2), sendo 

oxidado a Fe³+, gerando radicais livres altamente reativos. Esse processo 

intensifica a produção e o acúmulo de espécies reativas de oxigênio (ROS), 

promovendo estresse oxidativo e causando danos às estruturas celulares, 

como lipídios, proteínas e ácidos nucleicos. Esses danos comprometem o 

metabolismo celular e, consequentemente, o desenvolvimento das plan-

tas (Harish et al., 2023; Shi et al., 2025). 

O acúmulo excessivo de ferro pode comprometer a homeostase nutri-

cional, interferindo na absorção e na disponibilidade de outros micronutrien-

tes essenciais, como zinco, cobre e manganês. Esse desequilíbrio nutricional 

potencializa os efeitos da toxicidade férrica, manifestando-se por sintomas 

fisiológicos, como redução do crescimento, clorose foliar e necrose tecidual, 

com impactos negativos sobre o desempenho fisiológico, a produtividade e 

a qualidade das culturas (Harish et al., 2023; Kumari et al., 2023).

Concentrações elevadas de ferro podem reduzir a atividade mitótica 

do meristema embrionário e induzir danos cromossômicos de natureza 



188

I Tópicos Especiais em Biologia Vegetal:  
Contribuições do PPGBV/UFES: Fisiologia, Biodiversidade  
e Conservação de Organismos Fotossintetizantes

clastogênica. Adicionalmente, o excesso desse elemento pode interferir 

no transporte de água durante a embebição das sementes, comprome-

tendo o processo germinativo. Como resultado, ocorre diminuição da taxa 

e da velocidade de germinação, associada ao acúmulo de ferro nas mi-

tocôndrias, o que prejudica o metabolismo respiratório e reduz o vigor 

germinativo (Rodrigues Filho et al., 2020).

Diante dos efeitos da toxicidade por ferro, é necessária a adoção de 

estratégias que minimizem seus impactos durante as fases iniciais do de-

senvolvimento vegetal. Nesse contexto, a técnica de priming de semen-

tes tem se destacado como uma alternativa promissora para aumentar 

a tolerância das plantas a estresses abióticos, especialmente durante a 

germinação e o estabelecimento inicial (Rifna et al., 2019). 

O priming consiste na hidratação controlada das sementes até níveis 

suficientes para ativar o metabolismo germinativo, sem permitir a protrusão 

da radícula, promovendo maior uniformidade e velocidade de germinação 

(Santos et al., 2008). Essa técnica está associada à ativação antecipada de 

mecanismos fisiológicos e bioquímicos de defesa, incluindo a mobilização 

de reservas, a regulação da expressão gênica e o aumento da atividade de 

enzimas antioxidantes, contribuindo para maior tolerância a condições am-

bientais adversas (Sher et al., 2019; Ferreira; Perez-Marin, 2022).

Os agentes de priming empregados foram o nitroprussiato de sódio 

(SNP), o nitrato de potássio (KNO3) e o polietilenoglicol (PEG 6000). O SNP 

atua como doador de óxido nítrico (NO), uma molécula sinalizadora envol-

vida na proteção celular e na regulação de processos metabólicos sob con-

dições de estresse abiótico (Ali et al., 2017). O KNO3 contribui para a pro-

moção da germinação, o aumento do vigor das sementes e a estimulação 

do sistema antioxidante, especialmente sob estresse salino (Rehman et al., 

2024). O PEG 6000, por sua vez, atua como agente osmótico devido ao seu 

elevado peso molecular, reduzindo o potencial hídrico da solução e simu-

lando condições de déficit hídrico, o que favorece a ativação antecipada de 

respostas fisiológicas e bioquímicas associadas à chamada “memória de 

estresse” (Akran et al., 2025). Dessa forma, o uso desses agentes pode con-

tribuir para a melhoria da germinação, do crescimento inicial das plântulas, 

do aumento da atividade antioxidante e da redução da peroxidação lipídica.
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O objetivo foi avaliar o efeito de diferentes tipos de priming — osmopri-

ming (PEG 6000), halopriming (KNO3) e quimiopriming (SNP) — na tolerân-

cia de sementes de S. lycopersicum cultivar ‘Tomate salada’ à toxicidade 

por ferro, por meio da análise de parâmetros germinativos, do crescimen-

to inicial de plântulas e de respostas fisiológicas associadas, incluindo a 

atividade das enzimas antioxidantes catalase (CAT) e peroxidase (POX), e 

a peroxidação lipídica, avaliada pelo teor de malondialdeído (MDA).

Material e métodos 

Área experimental e material vegetal

Os testes de germinação e a mensuração do comprimento de raízes 

e da parte aérea foram realizados no Laboratório de Interações Vegetais 

(LIVE) da Universidade Federal do Espírito Santo (UFES), localizado no mu-

nicípio de Vitória, Espírito Santo. As análises fisiológicas, incluindo a de-

terminação de proteínas solúveis da atividade de enzimas antioxidantes 

e do teor de malondialdeído (MDA), foram conduzidas no Laboratório de 

Desenvolvimento de Bioprodutos do Instituto Federal do Espírito Santo 

(IFES), Campus Vila Velha, Espírito Santo.

Para a condução dos experimentos, foram utilizadas sementes de S. 

lycopersicum cv. ‘Tomate salada’ da marca comercial Topseed, adquiridas 

em estabelecimento comercial localizado no município de João Neiva (ES). 

De acordo com as informações fornecidas pelo fabricante, o lote apresenta 

pureza de 99%, sendo considerado adequado para a realização dos testes.

Técnicas de priming, germinação e indução à toxicidade por ferro

As sementes de S. lycopersicum foram submetidas a diferentes téc-

nicas de priming: osmopriming, halopriming e quimiopriming. No osmo-

priming, utilizou-se polietilenoglicol (PEG 6000) como agente osmótico 

em soluções com potenciais de −0,4 e −0,8 MPa, nas quais as sementes 

permaneceram imersas por 24h (Pallaoro et al., 2016). O halopriming foi 

realizado com nitrato de potássio (KNO3) nas concentrações de 25 e 50 

mM, mantendo-se as sementes em solução por 24 h (Nawaz et al., 2011). 
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Para o quimiopriming, empregou-se nitroprussiato de sódio (SNP) nas 

concentrações de 0,1 e 0,2 mM, com tempo de exposição de 12 h (Ali et al., 

2017). Durante os tratamentos, as sementes foram dispostas em placas 

de Petri forradas com papel Germitest®, mantidas em câmara tipo BOD 

(Biochemical Oxygen Demand) a 25 °C e iluminação contínua (24 h de 

luz), a fim de permitir a ocorrência das fases I (embebição) e II (ativação 

metabólica) da germinação. 

Antes do início da fase III da germinação (protrusão da radícula), as se-

mentes foram submetidas à secagem superficial em papel toalha, à tempe-

ratura ambiente. Em seguida, foram destinadas aos testes de germinação 

sob condição de toxicidade por ferro. Para isso, as sementes foram dis-

tribuídas em placas de Petri forradas com papel Germitest® previamente 

umedecido com solução de Fe-EDTA na concentração de 4 mM (Rodrigues 

Filho et al., 2022), empregando-se volume equivalente a 2,5 vezes à mas-

sa do papel seco, conforme metodologia descrita por Ferreira e Borghetti 

(2005). O Fe-EDTA atua como fonte de ferro, disponibilizando-o inicialmen-

te na forma férrica (Fe³+). Posteriormente, esse íon é reduzido a ferroso (Fe²+) 

na superfície radicular, etapa fundamental para a absorção do nutriente pe-

las plantas (Riaz; Guerinot, 2021).

As placas foram mantidas em câmara de germinação tipo BOD (Bioche-

mical Oxygen Demand), sob temperatura constante de 25 °C e iluminação 

contínua (24 h de luz). O monitoramento da germinação foi realizado diaria-

mente durante 14 dias, sendo consideradas germinadas as sementes que 

apresentaram protrusão da radícula igual ou superior a 2 mm, de acordo 

com os critérios estabelecidos por Ferreira e Borghetti (2005).

Parâmetros germinativos e morfológicos 

A porcentagem de germinação (%G) foi determinada ao final do expe-

rimento, considerando a relação entre o número de sementes germinadas 

e o número total de sementes semeadas, conforme as Regras para Análise 

de Sementes (Brasil, 2009), utilizando-se a fórmula %G = (NG / NS) × 100, 

em que NG corresponde ao número de sementes germinadas e NS ao 

número total de sementes semeadas.
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O índice de velocidade de germinação (IVG) foi calculado segundo a 

metodologia proposta por Maguire (1962), por meio da equação IVG = Σ (Gi 

/ Ti), em que Gi representa o número de sementes germinadas em cada 

contagem e Ti o número de dias decorridos desde a semeadura, sendo 

utilizado como indicador de vigor das sementes.

Ao final do período experimental, as plântulas normais foram avaliadas 

quanto aos parâmetros morfológicos, sendo mensurados o comprimento 

da raiz primária e da parte aérea com auxílio de régua milimetrada, com 

os resultados expressos em centímetros (cm), conforme recomendações 

das Regras para Análise de Sementes (Brasil, 2009).

Análises fisiológicas

O teor de proteínas solúveis foi determinado pelo método colorimé-

trico de Bradford (1976), utilizando albumina de soro bovino (BSA) como 

padrão, com leituras realizadas em espectrofotômetro a 595 nm. Os re-

sultados foram expressos em mg de proteína por grama de massa fresca.

A atividade das enzimas antioxidantes catalase (CAT) e peroxida-

se (POX) foi avaliada a partir de extratos enzimáticos obtidos de raízes 

de plântulas, conforme metodologias descritas por Aebi (1984), Hu et al. 

(2012) e Gulcin (2008), com adaptações. As leituras espectrofotométri-

cas foram realizadas a 240 nm para CAT e a 420 nm para POX, sendo os 

resultados expressos como atividade específica em função do teor de 

proteínas solúveis.

O estresse oxidativo foi estimado por meio da quantificação do teor de 

malondialdeído (MDA), metabólito indicativo da peroxidação lipídica, de 

acordo com a metodologia descrita por Cakmak e Horst (1991). As leituras 

foram realizadas nos comprimentos de onda de 532 e 600 nm, e os resul-

tados expressos em nmol mL-¹.

Delineamento experimental e análise estatística

O experimento foi conduzido em delineamento inteiramente casualizado 

(DIC), em esquema fatorial 6 × 1, com quatro repetições por tratamento. Os 
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tratamentos consistiram em: PEG a −0,4 MPa; PEG a −0,8 MPa; KNO3 25 mM; 

KNO3 50 mM; SNP 0,1 mM; e SNP 0,2 mM. Cada tratamento foi composto 

por quatro placas de Petri contendo 25 sementes cada, totalizando 100 

sementes por tratamento. Adicionalmente, fora do arranjo fatorial, foram 

incluídos dois tratamentos controle: controle absoluto (água destilada) e 

controle férrico (Fe-EDTA 4 mM). Ambos também foram constituídos por 

quatro placas contendo 25 sementes cada.

Os dados obtidos foram submetidos à análise de variância (ANOVA) e, 

quando significativo, as médias foram comparadas pelo teste de Tukey em 

5% de probabilidade. As análises estatísticas foram realizadas utilizando o 

programa Sisvar versão 5.6, conforme descrito por Ferreira (2011).

Resultados e discussão 

Sob toxicidade por ferro, a porcentagem de germinação das semen-

tes de S. lycopersicum foi reduzida para 79% e o índice de velocidade 

de germinação (IVG) para 3,78. O desenvolvimento inicial das plântulas 

foi severamente comprometido, evidenciado pelo comprimento médio da 

raiz primária de apenas 0,40 cm e pela completa inibição da parte aé-

rea (Tabela 1 e Figura 1B). Esses resultados contrastam com o tratamento 

controle, no qual 96% das sementes germinaram, o IVG atingiu 4,83 e as 

plântulas apresentaram raiz primária mais desenvolvida (1,76 cm), forma-

ção de raízes secundárias e parte aérea com comprimento médio de 0,63 

cm (Tabela 1 e Figura 1A). 
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Tabela 1. Porcentagem de germinação (%G), índice de  

velocidade de germinação (IVG) e comprimento médio  

da raiz e da parte aérea de sementes de S. lycopersicum

Tratamentos %G IVG Raiz (cm) Parte aérea 
(cm)

Controle 96% a 4,83 b 1,76 a 0,63 a

Fe-EDTA 4 mM 79% b 3,78 c 0,40 c 0,00 b

PEG 6000 -0.4 MPa + Fe-EDTA 4 
mM 88% ab 6,78 a 1,27 b 0,61 a

PEG 6000 -0.8 MPa + Fe-EDTA 4 
mM 93% a 7,03 a 1,49 ab 0,60 a

Coeficiente de Variação (%) 5,75 8,84 18,72 12,22

Porcentagem de germinação (%G), índice de velocidade de germinação (IVG) e 
comprimento médio da raiz e da parte aérea de sementes de S. lycopersicum sub-
metidas aos seguintes tratamentos: controle; ferro sem priming (Fe-EDTA 4 mM); e 
osmopriming com PEG 6000, seguido de exposição ao ferro (PEG 6000 -0.4 MPa 
+ Fe-EDTA 4 mM; PEG 6000 -0.8 MPa + Fe-EDTA 4 mM). 

*Médias de tratamentos seguidas da mesma letra na coluna não diferem entre si 
pelo teste Tukey a 5% de probabilidade.

Fonte: os autores.

Além da redução do crescimento radicular, foi observado o escure-

cimento e a necrose das raízes nas plântulas submetidas ao excesso de 

ferro (Figura 1B). Esses resultados corroboram os achados de Rodrigues 

Filho et al. (2022), em Carica papaya, e de Das et al. (2020), em plântulas 

de tomate da variedade ‘Marglobe’, que associaram a toxicidade por ferro 

à redução do crescimento radicular e ao escurecimento das raízes, indi-

cativos de danos celulares e comprometimento fisiológico.
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Figura 1. Plântulas de S. lycopersicum cv. ‘Tomate salada’  

após 14 dias de germinação: (a) controle; (b) plântulas  

de sementes expostas ao ferro (Fe-EDTA 4 mM)

Fonte: os autores. 

A elevada disponibilidade de ferro favorece seu acúmulo no apoplasto 

radicular, intensificando a geração de espécies reativas de oxigênio (EROs) 

por meio de reações redox, o que resulta em danos às células meristemá-

ticas e na inibição da divisão e do alongamento celular da raiz primária 

(Fang et al., 2024; Singh et al., 2023). O escurecimento radicular observado 

está associado à deposição de ferro nos tecidos, à necrose celular e ao 

aumento das reações oxidativas (Rodrigues Filho et al., 2022).

Nas plântulas expostas a toxicidade por ferro, foi verificado aumento 

de 59% na atividade da catalase (CAT), que atingiu 221,40 µmol·min-¹·mg-¹ 

de proteína em comparação ao controle (138,87 µmol·min-¹·mg-¹ de proteí-

na). A peroxidase (POX) também apresentou incremento significativo, com 

elevação de 47%, passando de 2,58 para 3,80 µmol·min-¹·mg-¹ de proteína 

(Figura 2). Entretanto, apesar da ativação do sistema antioxidante enzi-

mático, essa resposta não foi suficiente para conter o acúmulo de EROs, 

resultando na intensificação da peroxidação lipídica. O teor de malon-

dialdeído (MDA) apresentou aumento aproximado de 425% em relação ao 

controle (2,87 ηmol·mL-¹), alcançando 15,10 ηmol·mL-¹ (Figura 2).

Quando a produção de EROs excede a capacidade de detoxificação do 

sistema antioxidante, a integridade das membranas celulares é severamente 
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comprometida (Das et al., 2020). Nesse contexto, Onyango et al. (2019) des-

tacam que a manutenção da homeostase redox é essencial para a sobrevi-

vência celular sob condições de toxicidade por ferro.

Figura 2. Atividade das enzimas antioxidantes catalase 

(CAT) e peroxidase (POX) e teor de malondialdeído (MDA)  

em raízes de plântulas de S. lycopersicum L. cv. ‘Tomate salada’

Atividade das enzimas antioxidantes catalase (CAT) e peroxidase (POX) e teor de 
malondialdeído (MDA) em raízes de plântulas de S. lycopersicum L. cv. ‘Tomate sa-
lada’, submetidas aos tratamentos: controle; ferro sem priming (Fe-EDTA 4 mM); e 
priming seguido de exposição ao ferro. A atividade da CAT é apresentada em (a–c), 
da POX em (d–f) e o teor de MDA em (g–i). Os tratamentos de priming consistiram 
em KNO3 (25 e 50 mM), PEG 6000 (−0,4 e −0,8 MPa) e SNP (0,1 e 0,2 mM). 

Fonte: autores.

O osmopriming com PEG 6000 a –0,4 MPa promoveu 88% de germi-

nação, valor superior ao observado em sementes expostas à toxicidade 

por excesso de ferro (79%). O índice de velocidade de germinação (IVG) 

atingiu 6,78, representando incremento de 79% em relação ao tratamento 

sob toxicidade (3,78) e superando, inclusive, o valor registrado no controle 

(4,83). No potencial osmótico de –0,8 MPa, o desempenho foi ainda mais 

expressivo, com 93% de germinação — aumento de 17,7% em comparação 

às sementes expostas à toxicidade sem tratamento — e IVG de 7,03, cor-
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respondendo a incremento de 86% em relação às sementes expostas à 

toxicidade sem tratamento (Tabela 1).

Resultados semelhantes foram reportados por Sheteiwy et al. (2016), 

que observaram, em sementes de arroz expostas ao óxido de zinco (ZnO), 

que o osmopriming com PEG (30%) elevou a atividade da α-amilase, os 

teores de açúcares solúveis e a atividade da glutationa redutase, além 

de reduzir a produção de espécies reativas de oxigênio (ROS) e os níveis 

de prolina. Essas respostas favorecem a germinação ao ampliar a dispo-

nibilidade energética e contribuir para a manutenção do equilíbrio redox. 

Entretanto, sob condições de estresse metálico severo, os autores ainda 

relataram danos ultraestruturais em células meristemáticas, indicando 

que a proteção conferida pelo osmopriming é parcial.

O comprimento radicular médio das plântulas oriundas de sementes 

tratadas com PEG a –0,4 MPa foi de 1,27 cm, acompanhado pela recupe-

ração da parte aérea, que atingiu 0,61 cm, valor próximo ao observado no 

controle (Tabela 1 e Figura 3E). No potencial de –0,8 MPa, o comprimento 

radicular médio e recuperação da parte aérea foi de 1,49 cm e 0,60 cm, 

respectivamente (Tabela 1 e Figura 3F). Esses resultados indicam que o 

osmopriming favoreceu não apenas a germinação, mas também a reto-

mada do crescimento inicial. Entretanto, os tratamentos não foram ca-

pazes de promover o desenvolvimento de raízes secundárias. Wang et al. 

(2021), em Oryza sativa, demonstram que o estresse por cádmio (5 mM) 

é capaz de inibir quase completamente a emergência de raízes laterais, 

efeito associado à redução dos níveis de auxina no cilindro vascular e à 

menor expressão de transportadores de auxina, como OsPIN1b, OsPIN1c e 

OsPIN9, evidenciando a alta sensibilidade dos tecidos meristemáticos ao 

estresse metálico.
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Figura 3. Plântulas de S. lycopersicum cv. ‘Tomate salada’  

após 14 dias de germinação.

Plântulas de S. lycopersicum cv. ‘Tomate salada’ após 14 dias de germinação. (a) con-
trole (b) plântulas oriundas de sementes expostas ao ferro sem priming (Fe-EDTA 4 
mM), e plântulas oriundas de sementes submetidas a tratamentos de priming, se-
guidos de exposição ao ferro (Fe-EDTA 4 mM): (c) KNO3 25 mM (d) KNO3 50 mM (e) 
PEG 6000 a −0,4 MPa (f) PEG 6000 a −0,8 MPa (g) SNP 0,1 mM (h) SNP 0,2 mM.

Fonte: autores.

Do ponto de vista fisiológico, o osmopriming com PEG 6000 a –0,4 

MPa elevou a atividade da catalase (CAT) para 283,17 µmol·min-¹·mg-¹ de 

proteína, representando aumento de 27% em relação às plântulas subme-

tidas ao estresse por excesso de ferro sem osmopriming (221,40 µmol·-

min-¹·mg-¹ de proteína). No tratamento a –0,8 MPa, a atividade da CAT foi 

ainda mais elevada, atingindo 487,29 µmol·min-¹·mg-¹ de proteína, valor 

aproximadamente 120% superior ao das plântulas sem osmopriming e 72% 

maior em comparação ao tratamento a –0,4 MPa (Figura 2D).

A atividade da peroxidase (POX) também apresentou incremento sig-

nificativo. No tratamento com PEG a –0,4 MPa, a atividade alcançou 5,23 

µmol·min-¹·mg-¹ de proteína, correspondendo a aumento de 37% em rela-

ção às plântulas sob estresse sem osmopriming (3,80 µmol·min-¹·mg-¹ de 

proteína). No potencial de –0,8 MPa, a atividade da POX elevou-se para 



198

I Tópicos Especiais em Biologia Vegetal:  
Contribuições do PPGBV/UFES: Fisiologia, Biodiversidade  
e Conservação de Organismos Fotossintetizantes

5,54 µmol·min-¹·mg-¹ de proteína, representando incremento de 46% em 

comparação ao estresse sem osmopriming (Figura 2E).

A capacidade do osmopriming em mitigar os danos oxidativos mos-

trou-se limitada. O teor de malondialdeído (MDA) permaneceu elevado 

em ambos os tratamentos com PEG, sem diferença estatística em relação 

às plântulas oriundas de sementes expostas ao excesso de ferro sem os-

mopriming (15,11 ηmol·mL-¹). Foram registrados valores de 15,70 ηmol·mL-¹ 

em –0,4 MPa e 15,21 ηmol·mL-¹ em –0,8 MPa (Figura 2F).

A toxicidade por ferro intensifica a geração de ROS por meio de rea-

ções redox, como as reações de Fenton e processos de autoxidação, 

promovendo peroxidação lipídica, elevação dos níveis de MDA, desestru-

turação das membranas celulares e comprometimento da divisão e do 

alongamento celular, especialmente em tecidos meristemáticos, como o 

periciclo, local de origem das raízes laterais (Schützendübel; Polle, 2002; 

Emamverdian et al., 2015). Assim, embora o osmopriming ative mecanis-

mos antioxidantes, a elevada carga oxidativa imposta pelo excesso de fer-

ro excede a capacidade de detoxificação celular, limitando a formação de 

novas estruturas radiculares.

O halopriming com KNO3, em ambas as concentrações avaliadas (25 

e 50 mM), favoreceu significativamente a germinação das sementes de 

S. lycopersicum sob toxicidade por ferro, resultando em elevadas por-

centagens de germinação: 93% em 25 mM e 92% em 50 mM. O índice 

de velocidade de germinação (IVG) atingiu 9,01 em 25 mM e 7,96 em 50 

mM, valores significativamente superiores aos observados nas sementes 

submetidas ao excesso de ferro sem halopriming (3,52) e também ao tra-

tamento controle (4,38) (Tabela 2 e Figura 3C-D). Resultados semelhan-

tes foram reportados por Nawaz et al. (2017) — embora em condições de 

estresse por outro metal pesado —, que observaram incremento da ger-

minação, do vigor e da emergência de plântulas de milho submetidas ao 

estresse por chumbo após o halopriming com KNO3, destacando o papel 

do nitrato na atenuação do estresse metabólico inicial.
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Tabela 2. Porcentagem de germinação (%G), índice de  

velocidade de germinação (IVG) e comprimento médio da  

raiz e da parte aérea de sementes de S. lycopersicum

Tratamentos %G IVG Raiz (cm) Parte aérea (cm)

Controle 96% a 4,83 c 1,76 b 0,63 a

Fe-EDTA 4 mM 79% b 3,52 d 0,40 d 0,00 b

KNO3 25 mM + Fe-EDTA 4 mM 93% a 9,01 a 2,18 a 0,64 a

KNO3 50 mM + Fe-EDTA 4 mM 92% a 7,96 b 0,99 c 0,55 a

Coeficiente de Variação (%) 5,67 5,86 10,24 12,64

Porcentagem de germinação (%G), índice de velocidade de germinação (IVG) e 
comprimento médio da raiz e da parte aérea de sementes de S. lycopersicum sub-
metidas aos seguintes tratamentos: controle, ferro sem priming (Fe-EDTA 4 mM), e 
halopriming com KNO3, seguido de exposição ao ferro (KNO3 25 mM + Fe-EDTA 4 
mM; KNO3 50 mM + Fe-EDTA 4 mM). 

*Médias de tratamentos seguidas da mesma letra na coluna não diferem entre si 
pelo teste Tukey a 5% de probabilidade.

Fonte: os autores.

Os efeitos benéficos do halopriming com KNO3 podem ser atribuídos, 

em parte, à ativação de vias de sinalização associadas ao óxido nítrico (NO), 

bem como ao estímulo da atividade de enzimas hidrolíticas, como amila-

ses e proteases, favorecendo a mobilização de reservas de carboidratos e 

proteínas essenciais ao crescimento embrionário (Lara et al., 2014; Chara-

chimwe et al., 2023; Rhaman, 2025). Adicionalmente, durante o halopriming, 

os íons K+ contribuem para a manutenção da homeostase osmótica celular, 

reduzindo perdas excessivas de água, enquanto os íons NO3
- atuam como 

fonte de nitrogênio para rotas metabólicas vitais, sustentando a retomada 

metabólica sob condições de estresse (Rehman et al., 2024).

Sob a perspectiva hormonal, o halopriming com KNO3 modula rotas de 

sinalização associadas à germinação ao promover a redução dos níveis 

de ácido abscísico (ABA) e o aumento do conteúdo de giberelinas (GA), 

resultando na diminuição da razão ABA/GA e favorecendo o início da ger-

minação e o crescimento inicial, mesmo em condições adversas (Hernán-

dez et al., 2021). Evidências recentes também indicam que o tratamento 
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com KNO3 pode induzir uma forma de “memória de estresse” por meio de 

mecanismos epigenéticos, como alterações nos padrões de metilação do 

DNA e modificações em histonas, possibilitando respostas antioxidantes 

e metabólicas mais rápidas e eficientes em exposições subsequentes ao 

estresse (Ur Rehman et al., 2024).

O comprimento radicular médio das plântulas atingiu 2,18 cm no trata-

mento com 25 mM KNO3 e 0,99 cm em 50 mM, ambos significativamente 

superiores ao observado nas sementes expostas ao excesso de ferro sem 

halopriming (0,40 cm) (Tabela 2 e Figura 3C-D). A parte aérea apresentou 

recuperação parcial, com médias de 0,64 cm em 25 mM e 0,55 cm em 50 

mM, enquanto nas plântulas oriundas de sementes expostas apenas à toxi-

cidade por ferro não houve desenvolvimento da parte aérea (Tabela 2 e Fi-

gura 3C-D). Esses resultados evidenciam que o halopriming com KNO3 favo-

receu a retomada do crescimento inicial, especialmente do sistema radicular.

O nitrato de potássio está associado à promoção do desenvolvimento 

radicular, regulando positivamente parâmetros como comprimento, massa 

e área superficial das raízes, o que favorece a absorção de água e nutrien-

tes. Estudos relatam que o pré-tratamento com soluções de KNO3 pode 

promover incrementos de 20 a 27% no comprimento radicular, refletindo 

maior vigor inicial e maior potencial de crescimento das plantas (Dhillon 

et al., 2021; Da Rocha et al., 2025). Durante o halopriming, os íons NO3- e K+ 

participam da síntese de aminoácidos e proteínas, reforçando a ativação 

metabólica e a organização estrutural das células (Akram et al., 2025).

Apesar da recuperação do alongamento da raiz primária sob toxici-

dade por ferro, o halopriming com KNO3 mostrou-se insuficiente para 

promover a formação de raízes secundárias (Figura 3C-D). De forma con-

sistente, Akram et al. (2025) observaram que o tratamento com nitrato 

melhora parâmetros germinativos sob estresse por cádmio, mas não im-

pede a inibição da formação de raízes laterais em condições de elevada 

disponibilidade do metal.

Do ponto de vista fisiológico, a inibição da formação de raízes laterais 

sob excesso de ferro pode ser atribuída à elevada produção de espé-

cies reativas de oxigênio (ROS), decorrente de reações redox, como as 
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reações de Fenton. Esse processo intensifica a peroxidação lipídica, pro-

move danos às membranas celulares e compromete células meristemá-

ticas do periciclo — tecido responsável pela origem das raízes laterais —, 

limitando sua diferenciação e emergência, mesmo na presença de tra-

tamentos mitigadores como o halopriming com KNO3 (Schützendübel; 

Polle, 2002; Emamverdian et al., 2015).

O halopriming com KNO3 elevou significativamente a atividade da ca-

talase (CAT) nas plântulas submetidas à toxicidade por ferro, alcançando 

398,04 µmol·min-¹·mg-¹ de proteína em 25 mM e 328,68 µmol·min-¹·mg-¹ 

de proteína em 50 mM, correspondendo a aumentos de 80% e 48%, res-

pectivamente, em relação às sementes que foram expostas à toxicidade 

por ferro sem tratamento (221,40 µmol·min-¹·mg-¹ de proteína). A ativida-

de de CAT em 25 mM foi aproximadamente 21% maior em comparação a 

50 mM (Figura 2A). 

A atividade da peroxidase (POX) também foi estimulada, atingindo 5,90 

µmol·min-¹·mg-¹ de proteína em 25 mM e 5,65 µmol·min-¹·mg-¹ de proteína em 

50 mM, o que representa aumentos de 55% e 48%, respectivamente, em 

relação às plântulas sob toxicidade por ferro sem tratamento (Figura 2B).

Apesar da ativação do sistema antioxidante, os teores de malondial-

deído (MDA) permaneceram elevados em ambas as concentrações de 

KNO3, com valores de 15,70 ηmol·mL-¹ em 25 mM e 15,70 ηmol·mL-¹ em 50 

mM, sem diferença estatística em relação às plântulas submetidas apenas 

ao excesso de ferro (15,11 ηmol·mL-¹) (Figura 2C). Esses resultados indicam 

que, embora o halopriming com KNO3 estimule a atividade das enzimas 

antioxidantes CAT e POX — um dos principais mecanismos associados 

a esse tratamento (Ali et al., 2021) —, a elevada carga oxidativa imposta 

pela toxicidade por ferro excede a capacidade de detoxificação celular, 

mantendo elevados os níveis de peroxidação lipídica (Schützendübel; Pol-

le, 2002; Emamverdian et al., 2015).

O quimiopriming com nitroprussiato de sódio (SNP) em sementes de 

S. lycopersicum promoveu aumento da germinação em relação às semen-

tes submetidas à toxicidade por ferro sem tratamento. Na concentração 

de 0,1 mM, a germinação atingiu 90%, enquanto em 0,2 mM, foi de 81%. 
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Esses tratamentos também resultaram em maiores valores do índice de 

velocidade de germinação (IVG), que alcançou 6,90 em 0,1 mM e 6,43 em 

0,2 mM, ambos significativamente superiores ao observado nas sementes 

expostas ao excesso de ferro sem quimiopriming (3,78) (Tabela 3). 

Tabela 3. Porcentagem de germinação (%G), índice de  

velocidade de germinação (IVG) e comprimento  

médio da raiz e da parte aérea de sementes de S. lycopersicum

Tratamentos %G IVG Raiz (cm) Parte aérea (cm)

Controle 96% a 4,83 b 1,76 a 0,63 a

Fe-EDTA 4 mM 79% d 3,78 b 0,40 b 0,00 b

SNP 0.1 mM + Fe-EDTA 4 mM 90% ab 6,90 a 0,44 b 0,00 b

SNP 0.2 mM + Fe-EDTA 4 mM 81% bc 6,43 a 0,44 b 0,00 b

Coeficiente de Variação (%) 5,75 12,08 14,18 5,16

Porcentagem de germinação (%G), índice de velocidade de germinação (IVG) e 
comprimento médio da raiz e da parte aérea de sementes de S. lycopersicum sub-
metidas aos seguintes tratamentos: controle; ferro sem priming (Fe-EDTA 4 mM); 
e quimiopriming com SNP, seguido de exposição ao ferro (SNP 0.1 mM+ Fe-EDTA 4 
mM; SNP 0.2 mM + Fe-EDTA 4 mM). 

*Médias de tratamentos seguidas da mesma letra na coluna não diferem entre si 
pelo teste Tukey a 5% de probabilidade.

Fonte: os autores.

Esses resultados estão de acordo com Shi et al. (2025), que, em se-

mentes de trigo, demonstraram que a aplicação exógena de óxido nítrico 

(NO) via SNP atenuou os efeitos inibitórios do excesso de ferro sobre a 

germinação ao elevar os níveis endógenos de NO, favorecer a mobilização 

de reservas e fortalecer a resposta antioxidante. Segundo os autores, es-

ses mecanismos resultaram em aumento da porcentagem de germinação 

e da velocidade de germinação, especialmente nas fases iniciais do pro-

cesso germinativo.

Apesar dos efeitos positivos observados na germinação, o cresci-

mento radicular foi severamente comprometido pelo excesso de ferro, e 

o quimiopriming com SNP não foi capaz de reverter esse efeito (Figura 

3G-H). Todas as plântulas oriundas de sementes submetidas à toxicidade 
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por ferro, com ou sem quimiopriming, apresentaram drástica redução no 

comprimento radicular, variando de 0,37 a 0,44 cm — o que representa 

redução aproximada de 75% em relação ao controle (1,76 cm) — sem di-

ferenças estatísticas entre os tratamentos. Foi observado, ainda, ausên-

cia completa de desenvolvimento da parte aérea, independentemente da 

aplicação do quimiopriming (Tabela 3 e Figura 3G-H).

O severo comprometimento do crescimento radicular e a ausência de 

desenvolvimento da parte aérea, mesmo após o quimiopriming com SNP, 

podem ser explicados pelo papel dual do óxido nítrico sob estresse por 

metais pesados. Embora o NO atue como molécula sinalizadora capaz de 

ativar respostas antioxidantes, sua ação nem sempre resulta em recupe-

ração do crescimento vegetal quando o estresse metálico é intenso ou 

persistente (Wang et al., 2023). 

No âmbito bioquímico, o quimiopriming com SNP elevou a atividade 

da catalase (CAT) nas plântulas expostas à toxicidade por ferro, atingindo 

275,44 µmol·min-¹·mg-¹ de proteína em 0,1 mM e 396,17 µmol·min-¹·mg-¹ de 

proteína em 0,2 mM, correspondendo a incrementos de 24% e 78%, res-

pectivamente, em relação às plântulas não tratadas (221,40 µmol·min-¹·mg-¹ 

de proteína). Foi observado, ainda, que a concentração de 0,2 mM promo-

veu aumento adicional de aproximadamente 43% na atividade da CAT em 

comparação à concentração de 0,1 mM (Figura 2G).

A atividade da peroxidase (POX) também foi estimulada, alcançando 5,59 

µmol·min-¹·mg-¹ de proteína em 0,1 mM e 5,75 µmol·min-¹·mg-¹ de proteína em 

0,2 mM, o que representa incrementos de 47% e 51%, respectivamente, em 

relação às plântulas sob toxicidade por ferro sem tratamento (Figura 2H).

Apesar da ativação do sistema antioxidante, evidenciada pelo aumento 

das atividades de CAT e POX, os teores de malondialdeído (MDA) perma-

neceram elevados em ambas as concentrações de SNP, com valores de 

15,055 ηmol·mL-¹ em 0,1 mM e 15,193 ηmol·mL-¹ em 0,2 mM, sem diferença 

estatística em relação às plântulas submetidas apenas ao excesso de fer-

ro (15,106 ηmol·mL-¹) (Figura 2I). Esses resultados indicam que o NO atua 

de forma mais eficaz nos eventos iniciais da germinação, mas apresenta 
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eficiência limitada frente a estresses associados à toxicidade por metais 

redox-ativos como o ferro (Kopyra; Gwóźdź, 2003; Corpas et al., 2019).

O caráter particularmente deletério do excesso de ferro está relacio-

nado à sua participação direta na reação de Fenton, na qual o Fe catalisa 

a formação de radicais hidroxila (•OH) altamente reativos e capazes de 

causar intensa peroxidação lipídica e danos irreversíveis às membranas 

celulares (Connorton et al., 2017; Briat et al., 2020). Além disso, a interação 

entre o NO e o radical superóxido (O2•-), sob condições de excesso de 

ferro, favorece a formação de peroxinitrito (ONOO-), uma espécie reativa 

de nitrogênio altamente citotóxica, que intensifica a oxidação lipídica, pro-

move a nitratação de proteínas e leva à inativação enzimática (Radi, 2018; 

Corpas; Barroso, 2023). Esse conjunto de processos explica a manutenção 

de elevados níveis de MDA, mesmo diante da ativação do sistema antioxi-

dante induzida pelo quimiopriming com SNP.

Conclusão

A toxicidade por ferro comprometeu de forma expressiva a germinação, 

o crescimento inicial das plântulas e a homeostase redox de S. lycoper-

sicum, evidenciando a elevada sensibilidade da fase germinativa à expo-

sição ao excesso desse metal. Os tratamentos de priming com 25 mM de 

KNO3 e PEG a −0,8 MPa promoveram melhorias no desempenho fisiológico 

das sementes, refletidas no aumento da porcentagem e da velocidade de 

germinação, bem como na recuperação parcial do crescimento radicular 

e da parte aérea sob condições de estresse férrico.

O tratamento com SNP apresentou efeito positivo restrito aos parâ-

metros germinativos; contudo, não foi eficaz na promoção da recuperação 

do crescimento das plântulas, indicando limitação de sua ação na fase 

pós-germinativa sob toxicidade por ferro.

Apesar da ativação do sistema antioxidante em resposta aos diferen-

tes tratamentos de priming, nenhum deles foi capaz de reduzir os teores 

de malondialdeído, o que demonstra a manutenção dos danos oxidativos 

às membranas celulares e a persistência da peroxidação lipídica, mesmo 

diante dos mecanismos de defesa induzidos.
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1. Introdução

Ao longo da evolução, as plantas foram submetidas a pressões seleti-

vas impostas pelo ambiente e pelas interações ecológicas, o que contri-

buiu para o desenvolvimento de estratégias fisiológicas e químicas alta-

mente sofisticadas. Em um cenário marcado pelas mudanças climáticas, 

aumento da temperatura global, secas extremas, salinização do solo, inun-

dações e crescente acúmulo de poluentes atmosféricos, as plantas con-

tinuam expostas a condições adversas capazes de gerar estresses abió-

ticos e bióticos (Khan et al., 2025; Zhang et al., 2022). Tais fatores podem 

afetar diretamente o crescimento, desenvolvimento, reprodução e, sobre-

tudo, a capacidade de adaptação dos vegetais. Somado a isso, alterações 

ambientais intensas também podem comprometer processos fisiológicos 

essenciais para as plantas, como a absorção de água e nutrientes, a fo-

tossíntese e o equilíbrio metabólico, colocando em risco a sobrevivência 

desses organismos (Khan et al., 2025; Erb; Kliebenstein, 2020). 

Para enfrentar condições adversas, as plantas desenvolveram meca-

nismos complexos relacionados ao seu metabolismo, entre eles a modu-

lação da síntese de metabólitos. Tais compostos, tradicionalmente dividi-

dos em metabólitos primários e metabólitos secundários, desempenham 

papéis distintos (Yang et al., 2018). Os metabólitos primários são funda-

mentais para a manutenção da vida, participando de vias relacionadas ao 

crescimento, respiração, fotossíntese e reprodução, incluindo carboidra-

tos, aminoácidos, lipídios e proteínas (Khan et al., 2025). Já os metabó-

litos secundários, embora não essenciais para a sobrevivência imediata, 

possuem grande relevância adaptativa, atuando diretamente na defesa 

contra estresses ambientais, microrganismos, herbívoros e outros fatores 

externos (Li; Guo; Xu; Zhao; Xu, 2024). 

A diversidade química desses compostos é notável; estima-se que 

mais de 200 mil metabólitos secundários já tenham sido descritos, o que 

demonstra a enorme plasticidade metabólica do reino vegetal (Khan et al., 

2025; Li et al., 2024). Os metabólitos secundários podem ser classificados 

de acordo com sua estrutura química ou com sua origem biossintética. Na 

classificação estrutural, incluem-se quatro grandes grupos: (1) compostos 
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fenólicos, como ácidos fenólicos, taninos, ligninas, lignanas e cumarinas, 

amplamente reconhecidos por suas funções antioxidantes e estruturais; 

(2) terpenos, incluindo esteróis, carotenoides, compostos voláteis, flavo-

noides e glicosídeos cardíacos, importantes para a sinalização, regulação 

hormonal e respostas ao estresse; (3) compostos nitrogenados, como al-

caloides e glicosídeos cianogênicos, que participam majoritariamente da 

defesa contra herbivoria e patógenos; e (4) compostos contendo enxofre, 

como glutationa, fitoalexinas, defensinas, lectinas e tioninas, essenciais 

para o combate ao estresse oxidativo e para a resistência frente a micror-

ganismos (Khan et al., 2025). 

Quando considerados sob o ponto de vista biossintético, os metabóli-

tos secundários se originam principalmente de três vias metabólicas: via do 

ácido mevalônico (AMV), via do ácido malônico e através do ácido chiquími-

co. Essas rotas são altamente responsivas às condições ambientais, sendo 

ativadas em situações de estresse para produzir compostos que reforçam 

a integridade estrutural celular, modulam o equilíbrio oxidativo e regulam 

hormônios vegetais envolvidos nas respostas de defesa. Essa plasticidade 

metabólica destaca a importância dos metabólitos secundários como com-

ponentes centrais da fisiologia evolutiva das plantas (Khan et al, 2025).

Sendo assim, as plantas apresentam mecanismos fisiológicos que au-

xiliam na manutenção da homeostase e que viabilizam o equilíbrio en-

tre os metabolismos primário e secundário dos vegetais, como pode ser 

observado na via biossintética dos fenilpropanoides, que é mediada pela 

ação da enzima fenilalanina amônia-liase e direciona o fluxo de carbono 

para síntese de aminoácidos aromáticos como forma de resposta a al-

terações ambientais (Wu et al., 2025; Yuan; Zhang; Nageswaran; Li, 2015). 

Além de sua função ecológica, os metabólitos secundários desempe-

nham papel crucial na ecologia, mediando interações das plantas com 

outros seres vivos. Compostos voláteis, por exemplo, podem atrair polini-

zadores, enquanto alcaloides e glicosídeos cianogênicos atuam como re-

pelentes contra herbívoros. Da mesma forma, fitoalexinas e defensinas são 

sintetizadas como parte da resposta imunológica vegetal, inibindo o cres-

cimento de fungos e bactérias invasoras (Pant; Pandey; Dall’Acqua, 2021).
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A relevância dos metabólitos secundários vai além do papel ecológico, 

impactando áreas como a farmacologia, as indústrias alimentícia e cos-

mética, e a agricultura e a biotecnologia. Muitos fármacos consagrados 

têm origem vegetal, como morfina, artemisinina, colchicina, glicosídeos 

cardíacos de Digitalis e diversos flavonoides com propriedades antioxi-

dantes, anti-inflamatórias e antitumorais (Omar et al., 2021). Na indústria, 

são utilizados na produção de fragrâncias, corantes naturais, conser-

vantes e aromatizantes; já na agricultura, atuam como alternativas sus-

tentáveis aos pesticidas sintéticos (Sharmeen et al., 2021; Singh; Tiwari; 

Dubey, 2021). Com os avanços da biotecnologia, estratégias como uso 

de elicitores químicos, cultivo de células vegetais, engenharia metabólica, 

edição genética e sistemas heterólogos de expressão têm sido empre-

gadas para aumentar sua produção, contornando limitações como baixa 

concentração e sazonalidade e ampliando seu potencial de aplicação 

(Tan Zhang; Wang; Li, 2023).

2. Principais classes de metabólitos secundários 

2.1 Compostos fenólicos

As plantas são produtoras de uma ampla variedade de compostos quí-

micos por meio de seu metabolismo secundário Entre eles, destacam-se 

os compostos fenólicos, também conhecidos como fenóis, que cons-

tituem um dos grupos mais numerosos. Essas substâncias formam um 

conjunto diversificado, com cerca de 10 mil estruturas químicas distintas, 

apresentando diferentes graus de solubilidade: alguns fenólicos possuem 

maior afinidade por compostos orgânicos, enquanto outros são mais so-

lúveis em água (Taiz et al., 2017).

Quanto à sua biossíntese, os compostos fenólicos são produzidos pe-

las plantas por meio de diversas rotas metabólicas. No entanto, duas vias 

são consideradas as mais importantes: a via do ácido chiquímico, respon-

sável pela biossíntese da maioria dos fenólicos vegetais, e a via do ácido 

malônico, que desempenha papel fundamental na produção de metabóli-

tos secundários em fungos e bactérias (Taiz et al., 2017).
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A via do chiquimato é uma das mais elucidadas para compostos fe-

nólicos e apresenta sete etapas. A primeira delas corresponde a conden-

sação aldólica entre o ácido fosfoenolpirúvico (PEP) e a D-eritrose-4-

fosfato (proveniente do ciclo das pentoses fosfato). A junção desses dois 

compostos origina o ácido 3-desoxi-D-arabino-heptulosônico-7-fosfato 

(DAHP). Além do mais, também é importante citar o ácido corísmico, pois 

é um composto chave para a formação dos fenólicos e o produto final 

da via do chiquimato. As plantas, em geral, produzem essas substâncias 

como forma de defesa, pois elas podem ser utilizadas para a defesa con-

tra patógenos, herbívoros, filtros de luz UV e substâncias atrativas para os 

possíveis polinizadores (Santos-Sánchez et al., 2019). 

Além de sua importância ecológica e fisiológica nas plantas, os compos-

tos fenólicos são fontes relevantes de substâncias com potencial terapêuti-

co e destacam-se como agentes bioativos na área farmacêutica. Entre suas 

principais atividades biológicas, estão as ações antioxidante e antibacteria-

na, além de efeitos cardioprotetores, anticancerígenos, anti-inflamatórios e 

imunomoduladores (Sun; Shahrajabian, 2023). Esses compostos são clas-

sificados, conforme a estrutura química, em ácidos fenólicos, flavonoides, 

taninos, lignanas fenólicas e estilbenos. Estruturalmente, flavonoides, parte 

dos ácidos fenólicos e taninos condensados apresentam a estrutura C6–

C3–C6, enquanto taninos hidrolisáveis e outra fração dos ácidos fenólicos 

possuem a estrutura C6–C1 (Ringli et al., 2008). Informações mais detalha-

das sobre essas classes serão apresentadas nos tópicos seguintes.

2.1.1 Ácidos fenólicos

Os ácidos fenólicos constituem um dos mais simples e abundantes 

grupos de compostos fenólicos presentes em plantas, sendo amplamente 

distribuídos em frutas, grãos, vegetais, sementes e bebidas. Decorrentes 

do metabolismo secundário vegetal, desempenham funções essenciais re-

lacionadas às defesas bióticas e abióticas das plantas (Kumar et al., 2003;  

Robbins, 2003).

Estruturalmente, são caracterizados pela presença de um anel aromáti-

co fenólico associado a pelo menos um grupo hidroxila (–OH) e a um grupo 
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carboxila (–COOH). Essa configuração confere a esses compostos a capa-

cidade de atuar como doadores de elétrons ou hidrogênios, o que está dire-

tamente relacionado à ação antioxidante de alimentos e extratos vegetais. A 

quantidade e a posição dos grupos hidroxila no anel aromático influenciam 

de forma decisiva na sua estabilidade e reatividade química, que atuará na 

redução de espécies reativas de oxigênio, ajudando a regular a homeostase 

do organismo (Rice-Evans; Miller; Paganga, 1996; Spiegel et al., 2020).

Com base no comprimento da cadeia de carbono ligada ao anel aro-

mático, os ácidos fenólicos são classicamente divididos em dois subgru-

pos: ácidos hidroxibenzoicos (C1–C6), representado pelos ácidos protoca-

tecuico, gálico, elágico, vanílico, genístico, siríngico e salicílico, e os ácidos 

hidroxicinâmicos (C3–C6), que abarcam os ácidos sinápico, p-cumárico, 

ferúlico, clorogênico, cafeico e cinâmico. Eles podem estar presentes nos 

alimentos, tanto de forma livre como conjugada, e o modo como são pro-

cessados e armazenados pode influenciar na sua biodisponibilidade e ati-

vidade biológica (Saibabu et al., 2015; Rashmi; Negi, 2020).

Em síntese, os ácidos fenólicos são amplamente reconhecidos por sua 

atividade antioxidante, atuando na neutralização de espécies reativas de 

oxigênio e na proteção frente a processos oxidativos. Adicionalmente, evi-

dências científicas indicam que esses compostos apresentam potenciais 

atividades anti-inflamatórias, anticâncer, antimicrobiana, além de atuarem 

nas vias de sinalização celular (Merkl et al., 2010; Spiegel et al., 2020).

2.1.2 Lignanas

As lignanas são metabólitos secundários amplamente distribuídos no 

reino vegetal e constituem componentes relevantes da dieta humana, es-

tando presentes em sementes, grãos integrais, frutas e legumes. Apesar de 

apresentarem elevada diversidade estrutural, essas substâncias são forma-

das, de modo geral, pela dimerização oxidativa de duas unidades fenilpro-

panoides (C6–C3), o que resulta em um amplo repertório de compostos 

biologicamente ativos. Essa diversidade estrutural está diretamente asso-

ciada às suas propriedades funcionais, destacando-se a elevada capaci-

dade de neutralização de espécies reativas de oxigênio e a participação 



216

I Tópicos Especiais em Biologia Vegetal:  
Contribuições do PPGBV/UFES: Fisiologia, Biodiversidade  
e Conservação de Organismos Fotossintetizantes

na modulação de processos celulares relacionados ao estresse oxidativo 

(Nagappan et al., 2018; Saleem et al., 2005; Wang et al., 2022).

Com base nos padrões de ciclização e incorporação de oxigênio, as 

lignanas podem ser classificadas em oito subgrupos: arilnaftalenos, aril-

tetralinas, dibenzociclooctadienos, dibenzilbutanos, dibenzilbutirolactonas, 

dibencilbutirolactóis, furanos e furofuranos (Teponno; Kusari; Spiteller, 2016).

Evidências científicas indicam que as lignanas apresentam atividade 

antioxidante antiviral, antitumoral, anti-inflamatória, antimicrobiana e anti-

fúngica. Estudos experimentais demonstram associação entre o consumo 

de lignanas e a redução do risco cardiovascular, além de atuar no controle 

de diabetes tipo 2, reforçando sua relevância nutricional e funcional (Sa-

leem et al., 2005; Wang et al., 2022; Xia; Chen; Li; Qian, 2023).

2.1.3 Flavonoides

Os flavonoides são amplamente distribuídos na natureza. É possível 

encontrá-los nas frutas, hortaliças, ervas, caules, cereais, nozes, flores e 

sementes. Nas plantas, essas substâncias são responsáveis por caracte-

rísticas como a coloração, fragrância e sabor. Também auxiliam no trans-

porte da auxina, polinização, desenvolvimento de sementes, alelopatia e 

proteção contra estresses bióticos e abióticos (Santos et al., 2017; Vicen-

te; Boscai, 2018).

A biossíntese dos flavonoides envolve a via do chiquimato, responsável 

pela formação de p-cumaroil-CoA, e a via do acetato, que participa do 

alongamento das cadeias carbônicas desses compostos. Um componente 

central dessa via é a fenilalanina amônia-liase (PAL), enzima que catalisa 

a desaminação da fenilalanina, originando amônia e ácido cinâmico. Adi-

cionalmente, outras enzimas desempenham papéis indispensáveis nesse 

processo, como a cinamato 4-hidroxilase (C4H), que catalisa a conver-

são do ácido cinâmico em ácido 4-cumárico, e a 4-cumarato:CoA ligase 

(4CL). Esta última constitui uma enzima-chave na via dos fenilpropanoides, 

atuando como importante ponto regulatório na biossíntese tanto de ligni-

nas quanto de flavonoides (Sun et al., 2018; Zhao et al., 2021; Li et al., 2022).
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Os flavonoides apresentam uma estrutura química básica composta por 

um esqueleto C6–C3–C6, que representa a unidade estrutural fundamental 

dessa classe de moléculas. A partir dessa conformação básica, diferentes 

modificações estruturais dão origem a distintas subclasses, entre as quais 

destacam-se flavonas, flavanonas, isoflavonas, flavonóis, chalconas, flava-

nóis e antocianinas (Zakaryan et al., 2017; Rehan, 2021).

Em relação à importância desses metabólitos para a indústria farma-

cêutica e estudos de compostos medicinais, os flavonoides apresentam 

importantes atividades biológicas que já foram e continuam sendo alvo de 

estudos no mundo todo. Em resumo, pode-se dizer que essas substâncias 

já apresentaram, em estudos in vivo e in vitro, atividades antioxidantes 

(por diferentes mecanismos de ação, entre eles a limpeza de radicais li-

vres, como os ROS), ação anti-inflamatória, cardiovascular, antibacteria-

na, antifúngica, antiviral e anticancerígena. Além dos efeitos medicinais, 

os flavonoides também são muito utilizados na parte cosmética, sendo 

destaque os efeitos de fotoproteção e antienvelhecimento, mais uma das 

razões para tornar esses compostos tão promissores e alvos de estudos 

no mundo inteiro (Chen et al., 2023).

Nesse contexto, diversas espécies vegetais destacam-se como fontes 

relevantes de flavonoides. Entre elas, o cacto Cereus jamacaru (manda-

caru), que apresenta elevado teor desses metabólitos, conforme descri-

to na literatura. Evidências experimentais indicam que sua presença está 

associada às atividades antioxidante e antiproliferativa atribuídas à planta, 

reforçando seu potencial biológico (Dutra et al., 2019). 

Um outro exemplo é a espécie Tithonia diversifolia (titônia), amplamen-

te investigada em razão da diversidade de metabólitos secundários com 

reconhecidas atividades biológicas. Entre esses compostos, destacam-se 

os flavonoides, frequentemente relacionados à expressiva atividade antio-

xidante observada em diferentes ensaios in vitro (Pretti et al., 2018). Diante 

desses exemplos, os flavonoides consolidam-se como metabólitos de ele-

vada relevância biológica, justificando a ampliação de estudos voltados à 

sua caracterização, prospecção e aplicação, evidenciando seu potencial em 

pesquisas de interesse medicinal.
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2.1.4 Taninos

Os taninos são compostos fenólicos pertencentes ao grupo dos po-

lifenóis, amplamente distribuídos em diversas espécies vegetais, sendo 

encontrados em folhas, caules, frutos, madeira e raízes, onde se localizam 

principalmente nos vacúolos celulares. Estão associados aos mecanismos 

de defesa das plantas, atuando principalmente contra mamíferos herbí-

voros, insetos e aves, pois tem caráter adstringente e reduzem a palata-

bilidade das plantas. Quanto à classificação, dividem-se em dois grupos 

principais: taninos hidrolisáveis e taninos condensados, sendo estes últi-

mos não suscetíveis à hidrólise (Hoque et al., 2025).

Dada essa classificação, os taninos hidrolisáveis são formados por múl-

tiplas unidades de ácidos fenólicos, caracterizadas por anéis aromáticos, 

geralmente esterificadas a um núcleo de açúcar, e são assim denominados 

porque suas ligações éster podem sofrer hidrólise na presença de ácidos 

ou quando submetidas a altas temperaturas. Além disso, esse grupo apre-

senta uma subclassificação, podendo ser dividido em galotaninos e ela-

gitaninos (Durazzo et al., 2019; Li; Duan, 2019; Smeriglio et al., 2017), sendo 

que os galotaninos são aqueles que liberam ácido gálico após a hidrólise e 

os elagitaninos, os que liberam ácido elágico. Por sua vez, os taninos con-

densados correspondem a polímeros de flavan-3-óis, conhecidos como 

proantocianidinas, incluindo as procianidinas, formadas por unidades como 

catequina e epicatequina, que apresentam dois grupos hidroxila (OH), e as 

prodelfinidinas, derivadas de epigalocatequina, que possuem três grupos 

hidroxila. Esses compostos são mais resistentes à fragmentação, originam-

-se da via biossintética dos flavonoides e apresentam dois anéis fenólicos 

interligados por um anel heterocíclico do tipo pirano (De Melo et al., 2023).

Cabe destacar, ainda, as diversas atividades biológicas atribuídas aos 

taninos, tais como antioxidante, antibacteriana, antiviral, antiparasitária e 

antidiarreica. Entre elas, as propriedades antioxidantes têm sido ampla-

mente investigadas nas áreas de alimentação e medicina, despertando 

crescente interesse científico (Lall et al., 2015; Squillaro et al., 2018). Diver-

sos estudos têm sido conduzidos com o objetivo de avaliar o potencial 

antioxidante desse grupo de compostos. Extratos de castanha japonesa 
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ricos em taninos têm sido associados a uma expressiva capacidade an-

tioxidante, evidenciada em estudos realizados in vitro (Tuyen et al., 2017). 

Além disso, pesquisas realizadas com taninos provenientes de outras es-

pécies vegetais também evidenciaram elevada atividade antioxidativa, re-

forçando o potencial desses compostos como fontes naturais de antioxi-

dantes (Deng et al., 2016).

Os taninos também apresentam atividade antibacteriana e antivi-

ral. Estudos mostram que esses compostos reduzem metabólitos como 

amônia, ácido isobutírico e isovalérico no ceco, promovem alterações in-

testinais e diminuem a proteólise bacteriana, indicando ação moduladora 

da microbiota (Biagi et al., 2010). Além disso, possuem atividade contra 

o HIV-1, inibindo a formação de sincícios, efeitos líticos, produção do an-

tígeno p24 e a transcriptase reversa, essenciais à replicação viral (Au et 

al., 2001; Karadeniz et al., 2014). Assim, destacam-se como compostos 

bioativos com potencial para aplicações medicinais e desenvolvimento 

de produtos na indústria alimentícia.

2.1.5 Estilbenos

Estilbenos são metabólitos que conferem às plantas ação protetora, 

atuando como fitoalexinas contra estresse, lesão, infecção, fungos e ra-

diação ultravioleta, sendo o resveratrol (3,5,4’-trihidroxiestilbeno) um dos 

representantes mais estudados (Zomer; Rodrigues; Maldaner, 2022; El 

Khawand et al., 2018). Essa molécula pode ser encontrada em cerca de 72 

espécies, com destaque para Polygonum cuspidatum, (espécie utilizada 

na medicina tradicional chinesa), pela uva (assim como seus derivados), 

as amoras e o amendoim (Meng; Li; Wang; Shan., 2023; Scucuglia, 2024).

A estrutura das moléculas de estilbeno contém 14 carbonos que for-

mam 2 anéis benzênicos, podendo ser encontrada nas conformações cis 

ou trans (Valetta; Iozia; Leonelli, 2021). Há mais de 400 derivados identifi-

cados; porém, as plantas têm uma produção inferior quando comparadas 

com outros compostos fenólicos, o que dificulta as suas análises quanti-

tativas. Diante disso, muitos dos estudos se limitam às formas mais sim-

ples: o resveratrol e o piceid (polidatina) (El Khawand et al., 2018). 
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A atividade antioxidante do resveratrol é bem reconhecida. Esse me-

tabólito pode atuar diretamente contra o estresse oxidativo, capturando 

radicais livres, ou indiretamente, induzindo e modulando os mecanismos 

celulares antioxidantes (Truong; Jun; Jeong, 2018). Ainda, o resveratrol 

demonstrou atividade neuroprotetora, tendo potencial para a utilização 

no tratamento de psicopatologias (Shayganfard, 2020). Em altas concen-

trações, essa classe de compostos também apresentou atividade bac-

tericida e fungicida, demonstrando alteração na expressão de virulência, 

redução da formação de biofilmes, redução de mobilidade e até mesmo 

afetando a suscetibilidade a diferentes classes de antibióticos, o que de-

monstra uma nova possibilidade de utilização desses estilbenos (Vester-

gaard; Ingmer, 2019; Kluska; Jabłonska; Prukała, 2023). 

A atividade anti-inflamatória do resveratrol tem sido associada à re-

dução de citocinas e à modulação da expressão de genes envolvidos em 

processos inflamatórios. Além disso, evidências indicam que, em animais 

suínos submetidos a condições de estresse, a inclusão desse composto 

na dieta pode contribuir para melhorias no crescimento, no desempenho 

reprodutivo e na qualidade da carne, possivelmente em função de suas 

propriedades antioxidantes e anti-inflamatórias (Meng et al., 2023).

Além disso, existem diversos estudos que já demonstraram sua ampla 

variedade de outras potencialidades, como ação cardioprotetora, antitu-

morífica, contra o envelhecimento e antidiabética (Brown et al., 2024). 

Observa-se que os estilbenos, especialmente o resveratrol, apresen-

tam possíveis aplicações para a saúde de humanos e animais, além de 

serem essenciais para o metabolismo secundário de plantas na defesa 

contra o estresse. Entretanto, há necessidade de mais estudos clínicos a 

respeito de suas atividades já demonstradas in vitro. 

2.2. Terpenos

Os terpenos compõem o maior e mais diversificado grupo dos produ-

tos naturais do reino vegetal, com cerca de 80.000 moléculas identifica-

das (Forezi et al.,2022). Os terpenos também participam do metabolismo 

primário como “constituintes da membrana, pigmentos fotossintéticos, 
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substâncias de crescimento, hormônios vegetais e na regulação do cres-

cimento celular” (UFLA, 2026). Além disso, há relatos da aplicação con-

tra insetos, devido à presença de aleloquímicos repelentes, diminuindo o 

contato planta-inseto e a transmissão de vírus (Borges; Amorim, 2020). É 

importante ressaltar que, além das plantas, os terpenos podem ser pro-

duzidos por fungos e bactérias. Sabe-se que os óleos essenciais possuem 

terpenos e derivados em sua constituição. Devido a isso, são muito utili-

zados na perfumaria e aromaterapia, com grande importância econômica 

nas áreas farmacêuticas, cosméticas e comerciais (Felipe; Bicas, 2017). 

A síntese dos terpenos ocorre através de duas rotas metabólicas dife-

rentes, provenientes do metabolismo primário da glicose. A rota do mevalo-

nato (MVA) ocorre no citoplasma, peroxissomos e retículo endoplasmático, 

utilizando três moléculas de acetil-CoA para formar o ácido mevalôni-

co, posteriormente convertido em isopentil pirofosfato (IPP). Já a rota do 

metileritritol fosfato (MEP) ocorre nos plastídeos, juntando piruvato e 

gliceraldeído-3-fosfato para formar IPP e o seu isômero, dimetilalil pirofos-

fato (DMAPP), precursores dos terpenóides (Câmara et al., 2024). A junção 

dos precursores IPP e DMAPP, pela ação de enzimas, forma um composto 

de 10 carbonos chamado geranil pirofosfato (GPP), precursor dos monoter-

penos. O farnesil difosfato (FPP), com 15 carbonos, é precursor dos sesqui 

e triterpenos e, por fim, o geranilgeranil pirofosfato (GGPP) é precursor de 

diterpenos. Eles podem, ainda, gerar dímeros formando os triterpenos e te-

traterpenos (Barreto; Gaspi; Oliveira, 2020). É importante destacar que os 

animais e os fungos utilizam unicamente a via MVA; já bactérias, algas e 

plantas conseguem utilizar ambas as vias (Forezi et al., 2022). 

Estruturalmente, são formados por unidades de isopreno (C5H8), deri-

vadas do 2-metil-1,3-butadieno e ligados entre si de acordo com a “regra 

do isopreno”, pela ordem cabeça a cauda, apesar de haver terpenos irre-

gulares e cíclicos. Podem ser chamados de alcenos naturais por possuírem 

uma dupla ligação carbono-carbono, caracterizando-os como hidrocarbo-

netos insolúveis em água ou, ainda, terpenóides, se contarem com a pre-

sença de oxigênio, dando origem aos grupos funcionais. De acordo com a 

quantidade de isoprenos, podem ser classificados em: monoterpenos (C10), 

sesquiterpenos (C15), diterpenos (C20), sesterterpenos (C25), triterpenos 
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(C30) e terpenos superiores F (> C30) (Barreto et al., 2020). As informações 

sobre cada classificação serão apresentadas nos tópicos a seguir.

2.2.1 Monoterpenos

Os monoterpenos são a subclasse mais diversa dos terpenos, carac-

terizados pela alta volatilidade, baixa solubilidade e por serem os princi-

pais componentes dos óleos essenciais, responsáveis pelas fragrâncias 

das plantas e, por isso, muito utilizados nas perfumarias e aromaterapias 

(Felipe; Bicas, 2017). Estruturalmente, possuem dois blocos de isoprenos 

e, portanto, 10 carbonos, e são divididos em acíclicos, com cadeia aber-

ta; monocíclicos, com um anel; e bicíclicos, com dois anéis (Forezi et al., 

2022). A grande diversidade e variedade dos terpenóides se deve à insta-

bilidade da retirada do grupamento terminal difosfato do GPP, formando 

os carbocátions (Câmara et al., 2024). 

Muitos monoterpenos possuem isomeria óptica e podem ser encon-

trados puros em plantas diferentes (Forenzi et al., 2022). A (+)-carvona, 

por exemplo, é encontrada em cominho (Cuminum cyminum), enquanto 

a (-)-carvona, em hortelã (Mentha sp). Pelo fato de seus enantiômeros 

terem cheiros distintos, os compostos se tornam importantes para a in-

dústria de fragrâncias. Em relação às suas aplicações e funções, os com-

postos se destacam devido às suas ações biológicas, como antioxidan-

tes, anti-inflamatórias, antimicrobianas, sedativas e hepatoprotetoras 

(Koziol et al., 2014). Estudos revelam sua aplicação terapêutica na neu-

roinflamação (Del Prado-Audelo et al., 2021), no tratamento de doenças 

neurológicas (Mony; Elahi; Choi; Park, 2022), nas aplicações medicinais, 

cosméticas e alimentícias, devido à capacidade de penetração cutânea 

(Wojtunik-Kulesza, 2022). 

Além disso, são importantes inseticidas naturais, atuando como re-

pelentes contra herbívoros e patógenos de plantas. Estudos com thymol, 

carvacrol e pulegone revelaram o mecanismo de atuação inseticida: ini-

bem a acetilcolinesterase, impedindo a degradação de neurotransmisso-

res, atuam como moduladores positivos dos receptores de GABA e inte-

ragem com receptores de octopamina dos invertebrados, desregulando 
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a fisiologia dos insetos (Câmara et al., 2024). Apesar das várias funções 

benéficas, estudos com os monoterpenos α-terpineno, cânfora, citral, li-

moneno, pulegona e tujona, suas plantas e seus óleos essenciais revela-

ram propriedades embriotóxicas, neurotóxicas, alergênicas e genotóxicas 

em altas doses (Wojtunik-Kulesza, 2022). 

2.2.2 Sesquiterpenos

Os sesquiterpenos, assim como os monoterpenos, também são volá-

teis e atuam na defesa das plantas contra pragas e doenças (Barreto et 

al., 2020). São formados por três unidades de isopreno, com o total de 15 

átomos de carbono (C15), sendo divididos em monocíclicos, bicíclicos e 

tricíclicos. Além da diversidade de carbonos, também são comuns os de-

rivados oxigenados, como os álcoois, cetonas e lactonas (Wu et al., 2024). 

Estão presentes em plantas terrestres, algas marinhas e fungos. Em rela-

ção às plantas, muitos sesquiterpenos possuem papel na defesa, atuando 

como repelentes. O capsidiol, por exemplo, atua como fitoalexina, que são 

“antibióticos produzidos pelas plantas em resposta ao ataque de microor-

ganismos e como agentes repelentes” (UFLA, 2026). Já o α-bisabolol é um 

sesquiterpeno monocíclico do tipo bisabola, enquanto outros esqueletos 

incluem o cariofileno (bicíclico) e o germacreno (bicíclico) (Souza et al., 

2021; Wu et al., 2024). 

Na farmacopeia, destacam-se atividades anti-inflamatórias, antimi-

crobianas e citotóxicas — por exemplo, artemisinina (lactona, antimalá-

ria) e parthenolide (guaianolida, anticâncer). Contudo, muitos compostos 

apresentam toxicidade (e.g. lactonas irritantes, neurotoxinas em dose alta), 

exigindo estudos de segurança. Tendências atuais incluem a engenharia 

metabólica para a produção biotecnológica e busca de novos fármacos 

derivados; lacunas incluem caracterizações farmacocinéticas (ADME) e 

toxicológicas abrangentes (Wu et al., 2024; Li et al., 2025).

2.2.3 Diterpenos

São formados por quatro unidades de isopreno, totalizando vinte áto-

mos de carbono (C20), amplamente distribuídos em plantas e algas. De-
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sempenham papel fundamental na fisiologia vegetal, sendo precursores de 

hormônios como as giberelinas, que regulam processos de crescimento e 

desenvolvimento. Além de sua importância biológica nas plantas, os diter-

penos apresentam diversas atividades, incluindo propriedades anti-infla-

matórias, o que pode ser observado em espécies como Euphorbia peplus. 

Ainda, os diterpenos demonstram ações inseticidas, exemplificadas por 

compostos isolados de Rhododendron molle, que atuam contra larvas de 

Leptinotarsa decemlineata. Também, participam de mecanismos de defesa 

e comunicação química, como a momilactona B, que exerce alelopatia em 

espécies de arroz; a rizatalena A, que exerce efeito contra insetos herbívo-

ros; e a momilactona A, que possui ação antibiótica e fitoalexina, contribuin-

do para a proteção contra patógenos fúngicos, como o agente causador da 

brusone do arroz (Popova et al., 2009; Viegas, 2003; Zi; Mafu; Peters, 2014). 

2.2.4 Sesterterpenos, triterpenos e terpenos superiores

Os triterpenos são formados por seis unidades de isopreno, tendo na 

sua constituição o total de trinta carbonos (C30) (Felipe et al., 2017). No 

contexto da fisiologia vegetal, desempenham papel essencial na estrutura 

e funcionalidade das células. Essas moléculas podem ser precursoras de 

esteroides vegetais, que são componentes fundamentais das membra-

nas celulares, e alguns de seus derivados, como ecdisona e azadiractina, 

protegem a planta contra a herbívoros (García; Carril, 2009). Apresentam 

grande potencial medicinal, especialmente em espécie de Centella asia-

tica, popularmente conhecida como Gotu kola ou centelha indiana, con-

tribuindo no aumento de circulação em tratamento de insuficiência ve-

nosa de membros inferiores (Pointel et al., 1987). Adicionalmente, estudos 

demonstram o potencial de triterpenos, como o ácido ganodérico A, em 

atuarem nas vias celulares associadas à proliferação tumoral em casos de 

câncer de próstata (Yao; Li; Xu; Lü, 2012). 

Já os tetraterpenos são constituídos por oito unidades de isopreno, en-

quanto somam um total de quarenta carbonos (C40) (Felipe et al., 2017). 

Os carotenoides, especialmente, desempenham funções fundamentais em 

plantas, atuando como pigmentos acessórios da fotossíntese, complemen-

tando a ação das clorofilas e contribuindo para a eficiência fotossintética. 
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Além disso, exercem um importante papel na fotoproteção, prevenindo da-

nos causados pelo excesso de luminosidade. Já em animais, carotenoides 

como o β-caroteno são convertidos em vitamina A, sendo importantes para 

processos fisiológicos. Ainda, diversos carotenoides apresentam ativida-

de antioxidante, atuando na neutralização de espécies reativas de oxigênio 

e contribuindo para a proteção celular contra o estresse oxidativo (Yuan; 

Zhang; Nageswaran; Li, 2015).

Em seguida, os sesterterpenos compõem uma classe de terpenos for-

mados por cinco unidades de isopreno, totalizando vinte e cinco átomos 

de carbono (C25), podendo ser classificados em estruturas lineares ou 

carbocíclicas. São encontrados em diversos organismos, incluindo fun-

gos, bactérias e plantas (Chen et al., 2021). Apresentam amplas atividades 

biológicas, destacando seu potencial anticancerígeno, anti-inflamatório e 

antimicrobiano. Dessa forma, estudos demonstraram a eficácia da ofio-

bolina A no combate a linhagens de células cancerígenas, como no caso 

de glioblastomas resistentes à apoptose (Masi et al., 2019). Além disso, 

foi observado potencial imunossupressor em sesterterpenos isolados da 

planta medicinal Gentianella turkestanorum, capaz de reduzir a prolife-

ração e a ativação de células do sistema imune e diminuir a produção 

de citocinas inflamatórias, como o IFN-γ, mostrando seu possível uso no 

controle de processos inflamatórios (Guo et al., 2020).

2.3. Metabólitos secundários nitrogenados e sulfatados

Muitas substâncias derivadas do metabolismo secundário vegetal são 

caracterizadas pela presença de átomos de nitrogênio (N) ou enxofre (S) 

em suas moléculas, sendo classificadas, respectivamente, como compostos 

nitrogenados e sulfatados. Dentre os representantes do grupo, destacam-se 

alcaloides, glicosídeos cianogênicos, aminoácidos não proteicos e glucosi-

nolatos, compostos conhecidos por atuarem na defesa das plantas contra 

predadores e herbívoros e com considerável interesse devido ao seu poten-

cial tóxico para humanos e às suas propriedades medicinais. 
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2.3.1. Alcaloides

São metabólitos que contêm pelo menos um átomo de nitrogênio, que 

geralmente faz parte do anel heterocíclico, são solúveis em água e encon-

trados em aproximadamente 20% das plantas vasculares. Os alcaloides 

são conhecidos pelos importantes efeitos farmacológicos em animais 

vertebrados. Dentre as propriedades curativas que possuem, incluem-se 

a acentuada ação no sistema nervoso, efeitos anti-hipertensivos, antima-

lárico, anticâncer, antibiótico, antimicrobiano, antidiabético, antioxidante, 

anestésico, tranquilizante, estimulante, tratamento de glaucoma, entre 

outros (Khalil, 2017; Wink, 2008; Taiz et al., 2017; Heinrich; Mah; Amirkiaet, 

2021; Daley; Cordel, 2021).

Alguns alcaloides extraídos de plantas já são utilizados e comerciali-

zados para o tratamento de inúmeras doenças, tais como os quimiote-

rápicos vincristina e vimblastina, importantes no tratamento de leucemia 

linfoblástica aguda e diferentes linfomas, respectivamente, e a morfina, 

utilizada para aliviar dores intensas e que permanece como um dos anal-

gésicos mais eficazes da medicina moderna. Outros alcaloides são apon-

tados como compostos que causam dependência física e psíquica, tais 

como a nicotina (extraída das folhas de tabaco), atropina (antiespasmó-

dico), cafeína (estimulante do sistema nervoso central), cocaína, efedrina 

(broncodilatador e descongestionante), entre outros. Além disso, muitos 

servem como modelo para a síntese de análogos com propriedades far-

macológicas mais efetivas, como a quinina, extraída da árvore de Cincho-

na; ela foi o único tratamento para a malária por séculos, mas possuía 

muitos efeitos colaterais e extração difícil. Portanto, foram desenvolvidos 

análogos sintéticos como a cloroquina e a primaquina, que são mais fáceis 

de produzir em larga escala e mais controláveis terapeuticamente (Ziegler; 

Facchini, 2008; De Oliveira; Szczerbowski, 2009). 

A biossíntese dos alcaloides complexos, compostos derivados de um 

aminoácido contendo um heterociclo nitrogenado, fundamenta-se princi-

palmente no uso de aminoácidos como precursores, que incluem ornitina, 

lisina, prolina, tirosina e triptofano. Porém, vale destacar que há os protoalca-

loides ou alcaloides simples, que são aminas derivadas de aminoácidos, mas 
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não possuem um heterociclo nitrogenado e os pseudoalcaloides, metabóli-

tos que contêm nitrogênio introduzido em um estágio posterior, por meio de 

um processo enzimático, como a transaminação (Huang et al., 2022). 

Existem quatro etapas tipicamente presentes nas primeiras etapas da 

biossíntese de alcaloides complexos: (i) acúmulo de um precursor de ami-

na, (ii) acúmulo de um precursor de aldeído, (iii) formação de um cátion 

imínio e (iv) uma reação do tipo Mannich, na qual o íon imínio reage irre-

versivelmente com um nucleófilo. Essa etapa final é considerada a etapa 

“estrutural”, de assinatura, pois é tipicamente a etapa de formação do es-

queleto molecular e estabelece uma estrutura heterocíclica que é funda-

mental para a identidade do alcaloide, com impactos em reações subse-

quentes e na bioatividade do composto (Dey et al., 2020; Lichman, 2021).

O requisito fundamental para a biossíntese de alcaloides é o acúmulo, 

ou o aumento da produção, de precursores de maneira específica ao 

local. Os locais mais prováveis desse acúmulo acontecer são nos pero-

xissomas e vacúolos. Devido à citotoxicidade dos aldeídos, relacionada à 

sua capacidade de formar ligações cruzadas com DNA ou proteínas, sua 

biossíntese acontece nas organelas citadas para evitar danos celulares 

(Lichman, 2021).

As plantas investem energia e recursos na produção de moléculas com-

plexas como os alcaloides porque essas substâncias desempenham papel 

na sua sobrevivência como ferramentas de defesa e adaptação, dentro do 

contexto da ecologia química. Na defesa contra herbívoros, esses metabó-

litos exercem toxicidade aguda, como a estricnina, que provoca convulsões 

severas em mamíferos, e a nicotina, um potente inseticida natural. Além dis-

so, eles atuam como agentes que promovem o afastamento, a exemplo da 

quinina, de sabor amargo, e da capsaicina, irritante, que desencorajam a 

alimentação, mesmo em doses não letais. Alguns ainda apresentam efeito 

antinutricional, interferindo na digestão ao se complexarem com proteínas 

ou inibirem enzimas digestivas (Wink, 2008). 

Na defesa contra patógenos, muitos alcaloides possuem atividade 

antimicrobiana e antifúngica, como exemplo a berberina, podendo se in-

tercalar ao DNA de microrganismos, inibindo sua replicação. Espécies da 
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família Solanaceae podem aumentar a produção desses compostos em 

resposta a infecções. Além disso, os alcaloides contribuem para a pro-

teção contra estresses abióticos, como a radiação ultravioleta, como é 

o caso das β-carbolinas, que absorvem UV e participam de interações 

alelopáticas, sendo liberados no solo para inibir a germinação de espécies 

competidoras; a cafeína é um exemplo clássico desse mecanismo. Em 

algumas espécies, essas moléculas também atuam como forma de ar-

mazenamento de nitrogênio, podendo ser mobilizadas em fases de maior 

demanda metabólica, como durante a floração.

A relevância terapêutica dos alcaloides reflete-se em seu papel na 

transição do uso empírico de plantas na medicina tradicional para o con-

ceito de fármaco moderno, isolado e padronizado. Essa trajetória con-

solidou-os como marcos históricos no desenvolvimento da farmacologia 

baseada em evidências. Entre as principais classes terapêuticas, desta-

cam-se os alcoloides, com propriedades analgésicas, anticolinérgicas, an-

tineoplásicas, antimaláricas, estimulantes e supressores do apetite.

A diversidade de atividades farmacológicas dos alcaloides tem sido 

objeto de revisões abrangentes que corroboram e expandem o conheci-

mento sobre as aplicações terapêuticas, como a de Olofinsan, Abrahamse 

e George (2023), na qual destacaram evidências de estudos pré-clínicos, 

demonstrando que os alcaloides apresentam um espectro amplo de pro-

priedades biológicas. Os autores destacam que compostos como a vincris-

tina e a vimblastina (anticancerígenos), a quinina (antimalárico) e a codeína 

(antitussígeno) representam exemplos de como essas moléculas nitrogena-

das superam seu uso tradicional para se tornarem fármacos essenciais na 

medicina contemporânea. A revisão também enfatiza que a compreensão 

dos mecanismos moleculares subjacentes a essas atividades é fundamen-

tal para o desenvolvimento de novos agentes terapêuticos, seja através da 

otimização de estruturas naturais ou da síntese de análogos com perfil far-

macológico aprimorado.

Em uma contribuição mais recente, Letchuman et al. (2025) analisam as 

propriedades terapêuticas dos alcaloides, sendo dez as categorias princi-

pais de atividades biológicas: anticancerígena, anti-inflamatória, antioxidan-
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te, antimalárica, antimicrobiana, imunomoduladora, hepatoprotetora, anti-

diabética, cardioprotetora e analgésica. Os autores exploram, por exemplo, 

como a morfina e seus derivados interagem com receptores opioides para 

produzir analgesia, como a vincristina interfere na polimerização da tubulina 

para exercer efeitos antineoplásicos, e como a quinina atua no vacúolo di-

gestivo do Plasmodium para combater a malária. Essa abordagem integra o 

conhecimento clássico com descobertas recentes sobre vias de sinalização 

celular, alvos moleculares e relações estrutura-atividade.

Ambas as revisões convergem para a conclusão de que os alcaloides 

permanecem como fontes para o desenvolvimento de fármacos, além de 

enfatizar que os avanços recentes em técnicas de extração, elucidação 

estrutural, biotecnologia e engenharia metabólica estão ampliando as 

possibilidades de explorar o potencial terapêutico desses compostos. É 

fundamental integrar o conhecimento etnofarmacológico tradicional às 

abordagens modernas, visto que inúmeras aplicações clínicas dos alca-

loides têm raízes em práticas seculares. Em conjunto, a literatura fornece 

uma base conceitual sólida para compreender não apenas as aplicações 

terapêuticas estabelecidas dos alcaloides, mas também as perspectivas 

promissoras para o futuro, incluindo o desenvolvimento de fármacos mais 

seletivos, eficazes e com melhor perfil de segurança.

2.3.2 Glicosídeos cianogênicos

Os glicosídeos cianogênicos (CNglcs), por sua vez, são compostos ni-

trogenados que liberam o ácido cianídrico (HCN), um gás tóxico de ação 

rápida, principalmente quando a planta é danificada por herbívoros, agin-

do na defesa de plantas. São constituídos por um resíduo de açúcar e um 

grupamento nitrila, sendo armazenados nos vacúolos. Quando a planta é 

atacada, os glicosídeos cianogênicos são hidrolisados pela enzima que se 

encontra no citoplasma (Taiz et al., 2017).

Os glicosídeos cianogênicos são biossintetizados a partir de aminoá-

cidos, como a L-tirosina, por meio de uma sequência de reações enzimá-

ticas que ocorrem no citosol e, com base no modelo de Sorghum bico-

lor, o CNglc durrina é formado inicialmente pela conversão da tirosina em 
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(E)-p-hidroxifenilacetaldoxima, reação catalisada pelo citocromo P450 

CYP79A1, seguida pela conversão desse intermediário em p-hidroximan-

delonitrila por ação do citocromo P450 CYP71E1, sendo então a cianidrina 

resultante rapidamente glicosilada por uma UDP-glicosiltransferase, origi-

nando a durrina estável, a qual, após sua síntese, é transportada e armaze-

nada predominantemente no vacúolo (Gleadow; Møller, 2014). 

A toxicidade dos glicosídeos cianogênicos decorre de sua degradação 

enzimática resultante de danos teciduais ou maceração. Esse processo rom-

pe a compartimentalização celular, permitindo o contato entre o substrato 

e as β-glicosidases endógenas. O glicosídeo, então, é hidrolisado, formando 

uma cianidrina instável que, por decomposição espontânea ou mediada por 

hidroxinitrila liase, libera cianeto de hidrogênio (HCN) juntamente com um 

composto carbonílico, como uma cetona ou um aldeído. Essa estratégia de 

defesa protege a planta contra herbívoros e patógenos e evita a exposição 

direta do metabólito cianogênico ativo em condições fisiológicas normais 

(Cressey; Reeve, 2019). Alguns exemplos de plantas que acumulam glico-

sídeos cianogênicos incluem a Triglochin maritimum L., a Alocasia macror-

rhiza e a Thalictrum aquilegiifolium, assim como certas espécies da família 

Araliaceae (como a Aralia sp. inosa) e representantes da família Arecaceae. 

Além dessas espécies, a literatura destaca plantas importantes para a ali-

mentação e a pecuária que possuem esses compostos, como a mandioca 

(Manihot esculenta) e o sorgo (Sorghum bicolor) (Nahrstedt, 1975; Valle et al., 

2004; Lechtenberg et al., 2022; Piršelová B.; Jakubčinová J., 2025).

2.3.3 Glucosinolatos

Os glucosinolatos, também denominados tiohidroximatos de S-gluco-

piranosila, quando na configuração Z ou cis, são compostos naturais pro-

duzidos por plantas como metabólitos secundários. Caracterizam-se por 

conter ésteres de hidroxissulfato (SO3
- ligado ao oxigênio) e uma β-D-tio-

glicose, sendo hidrossolúveis, nitrogenados e apresentando sempre uma 

porção de glicopiranose ligada ao enxofre (Lopez-Rodriguez et al., 2020). 

A biossíntese desse composto inicia-se com a N-hidroxilação de um 

aminoácido precursor, seguida de descarboxilação para a formação de uma 
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aldoxima. No caso dos glucosinolatos, o modelo amplamente aceito des-

creve três etapas principais: alongamento da cadeia lateral, biossíntese da 

glicona e modificação da cadeia lateral (Fahey; Zalcmann; Talalay, 2001).

O processo de defesa vegetal é ativado pelo dano tecidual, como o cau-

sado pela herbivoria ou mastigação, que rompe a compartimentalização ce-

lular. Esse evento permite o contato entre os glucosinolatos e as mirosinases, 

catalisando a clivagem da ligação tioglicosídica. O resultado é uma aglicona 

instável que, por rearranjo espontâneo, gera isotiocianatos. Contudo, na pre-

sença de proteínas especificadoras, a reação pode ser direcionada para a 

formação de nitrilas, epitionitrilas ou tiocianatos. A natureza desses produ-

tos é determinada pelas propriedades bioquímicas das proteínas envolvidas, 

pela estrutura da cadeia lateral do glucosinolato e por fatores ambientais, 

como o pH. Até o momento, foram identificados pelo menos 120 glucosi-

nolatos, metabólitos restritos às dicotiledôneas e encontrados em elevadas 

concentrações nos membros da família Brassicaceae (Cruciferae), sendo 

conhecidos com glicosídeos do óleo de mostarda (Wittstock; Burow, 2010).

4. Considerações gerais 

Os metabólitos secundários constituem uma ampla e diversa classe 

de compostos produzidos pelas plantas, incluindo alcaloides, flavonoides, 

terpenoides, compostos fenólicos e saponinas, que desempenham papéis 

fundamentais além do metabolismo primário. Do ponto de vista fisiológico 

e ecológico, esses compostos estão diretamente envolvidos nos meca-

nismos de defesa contra herbivoria e patógenos, na proteção contra es-

tresses abióticos (como radiação UV, seca e variações de temperatura) e 

na mediação de interações ecológicas, como a atração de polinizadores 

e a comunicação planta-planta e planta-microrganismo. Nesse contexto, 

o estudo dos metabólitos secundários é altamente relevante no campo 

da Ecofisiologia, pois permite compreender como fatores ambientais in-

fluenciam a produção dessas substâncias e, consequentemente, como as 

plantas respondem e se adaptam às condições do ambiente.

Além de sua importância ecológica, esses compostos apresentam ex-

pressivo potencial biotecnológico, sendo amplamente explorados em áreas 
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como a farmacologia, a agricultura e a indústria de cosméticos. Na Medici-

na, os metabólitos secundários têm papel central na prospecção de novas 

moléculas bioativas, uma vez que muitos apresentam propriedades antio-

xidantes, anti-inflamatórias, antimicrobianas, antitumorais e antivirais. Es-

tudos fitoquímicos associados a técnicas analíticas avançadas, como cro-

matografia e espectrometria de massas, têm possibilitado a identificação 

e caracterização dessas substâncias, impulsionando o desenvolvimento de 

novos fármacos e terapias inovadoras. Assim, a investigação dos metabó-

litos secundários representa uma interface estratégica entre Ecofisiologia, 

Biotecnologia e Medicina, contribuindo tanto para a compreensão dos pro-

cessos adaptativos das plantas quanto para a geração de soluções aplica-

das à saúde humana e ao uso sustentável da biodiversidade.
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Introdução

As plantas — tanto cultivadas quanto silvestres — estão continuamente 

expostas a variações ambientais, como mudanças nos regimes térmicos, 

hídricos e nutricionais, que influenciam seu desempenho e suas respostas 

funcionais (Mareri et al., 2022; Szakiel et al., 2010). Nesse contexto, a varia-

ção genética constitui um dos principais eixos estruturantes dessas res-

postas, modulando a capacidade das plantas de persistir, desenvolver-se e 

adaptar-se a ambientes heterogêneos.

Populações silvestres, em geral, apresentam maior diversidade genéti-

ca, frequentemente associada a uma maior amplitude de respostas frente 

a condições ambientais variáveis. Em contraste, cultivares domesticadas 

podem ter reduzido parte dessa capacidade resiliente em função da se-

leção artificial durante o processo de domesticação (Krishnan et al., 2014; 

Shirasawa et al., 2021; Zunino et al., 2024). Evidências indicam que popula-

ções selvagens de espécies como o azeiteiro (Olea europaea) apresentam 

maior desempenho sob condições ambientais adversas quando compa-

radas a cultivares (Zunino et al., 2024), reforçando o papel da diversidade 

genética na adaptação a estresses. 

Entretanto, essa diversidade genética e suas expressões funcionais 

não se distribuem de forma homogênea no espaço ou entre sistemas bio-

lógicos. A fenotipagem de espécies silvestres evidencia respostas forte-

mente condicionadas por contextos ecológicos locais, que nem sempre 

são reproduzidas em cultivares, resultando em discrepâncias relevantes 

nas características funcionais e no desempenho em diferentes ambientes 

(Chen et al., 2017; Lewandrowski et al., 2024). Nesse sentido, a compreen-

são dessas diferenças exige abordagens que integrem variação genética, 

contexto ambiental e expressão funcional.

Apesar desses avanços, grande parte da pesquisa ainda é marcada por 

abordagens fragmentadas, com investigações isoladas das respostas bio-

lógicas. Essa compartimentalização limita a compreensão dos mecanismos 

que governam a adaptação das plantas, especialmente em sistemas com-

plexos, onde múltiplos processos atuam simultaneamente (Garibaldi et al., 

2021; Pratap et al., 2023). Esse desafio torna-se particularmente evidente 
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tanto na interpretação dos efeitos da domesticação sobre a produtividade 

agrícola quanto na compreensão do desempenho de espécies em ecossis-

temas naturais. 

Nesse contexto, o uso estratégico de espécies modelo emerge como 

uma abordagem integradora, permitindo investigar, de forma controlada, 

as interações entre fatores ambientais e genéticos (Chen et al., 2017). Mais 

do que simplificações da realidade, essas espécies devem ser compreen-

didas como sistemas experimentais estratégicos que possibilitam tornar 

a complexidade ecológica acessível à investigação científica, ao conectar 

processos observados em condições controladas a padrões mais amplos.

A análise de ancestrais silvestres ilustra parte desse potencial ao reve-

lar adaptações evolutivas relevantes para o melhoramento de cultivares e 

a sustentabilidade agrícola (Krishnan et al., 2014; Cortés et al., 2022). No 

entanto, a relevância de espécies silvestres vai além desse papel, sendo 

também fundamental para compreender a dinâmica de ecossistemas na-

turais, orientar práticas de restauração ecológica e ampliar a capacidade 

de prever respostas diante das mudanças ambientais (Des Roches et al., 

2017; Westerband et al., 2021). Nesse sentido, a utilização de uma aborda-

gem baseada em espécies modelo não apenas contribui para sistemas 

agrícolas mais resilientes, mas também para a conservação e recuperação 

de ecossistemas, especialmente em regiões tropicais marcadas por alta 

diversidade biológica e heterogeneidade ambiental (Siefert et al., 2015; 

Kuppler et al., 2020).

Diante disso, destacamos que a abordagem integrada, que considera a 

diversidade genética, a variação ambiental e o uso estratégico de espécies 

modelo, é essencial para avançar na compreensão do funcionamento das 

plantas em diferentes contextos. Este capítulo tem como objetivo discutir 

o uso de espécies modelo como sistemas experimentais, destacando sua 

contribuição para a investigação de processos biológicos relevantes, suas 

aplicações em sistemas agrícolas e naturais, bem como suas implicações 

para o manejo, restauração e formação científica. Ao abordar vantagens, 

limitações e aplicações, busca também contribuir para uma interpretação 

crítica de estudos que utilizam espécies modelo em contextos tropicais.
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1. Espécies modelo e Sistemas Experimentais na Ecofisiologia 
Vegetal

O uso de espécies modelo associado a sistemas experimentais cons-

titui uma abordagem central da ecofisiologia vegetal contemporânea, 

permitindo investigar, de forma integrada, como plantas respondem a di-

ferentes condições ambientais em múltiplos níveis de organização. Essa 

abordagem tem se mostrado particularmente relevante em regiões tro-

picais, onde a elevada diversidade biológica, a heterogeneidade ambien-

tal e as intensas interações bióticas impõem desafios à generalização de 

padrões ecológicos e fisiológicos (Fayle et al., 2015; Caldararu et al., 2023).

1.1 Conceito Amplo de Espécies Modelo

Na ecofisiologia vegetal, espécies modelo funcionam como instrumen-

tos centrais para investigar processos como regulação estomática, efi-

ciência no uso da água, plasticidade fenotípica e interação genótipo × am-

biente (Arnoux et al., 2020; Velázquez-López et al., 2018). Essas espécies 

permitem acessar mecanismos biológicos fundamentais que estruturam 

as respostas das plantas à variação ambiental. 

Nesse contexto, o conceito de espécies modelo ultrapassa a ideia tra-

dicional de organismos “fáceis de cultivar”, passando a incluir espécies 

que representam questões funcionais específicas, como tolerância ao 

estresse hídrico, plasticidade fenotípica, domesticação ou adaptação a 

ambientes extremos (Cesarino et al., 2020; Mabry et al., 2021). Essa am-

pliação conceitual reforça o papel dessas espécies como ferramentas es-

tratégicas para a investigação de processos ecofisiológicos de interesse.

A investigação dessas espécies frequentemente utiliza diferentes sis-

temas experimentais, que incluem desde câmaras de crescimento e pla-

taformas de fenotipagem de alto rendimento até experimentos de campo 

manipulativos e instalações integradas, como ecotrons (Junker et al., 2015; 

Roy et al., 2020). Esses sistemas possibilitam testar hipóteses sob condi-

ções replicáveis para avaliar respostas a estresses ambientais, como seca, 

salinidade e variações térmicas (Aziz; Masmoudi, 2023). A padronização 
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experimental facilita comparações entre genótipos e espécies, ampliando 

a capacidade de inferência e generalização.

Além disso, abordagens que integram experimentação e modelagem 

mecanística têm avançado na compreensão da distribuição funcional de 

espécies em diferentes ambientes (Caldararu et al., 2023; Riddell et al., 

2023). Em ecossistemas tropicais, manipulações experimentais em es-

cala de comunidade ou ecossistema têm permitido avaliar respostas in-

tegradas envolvendo plantas, solo e microbiota em cenários ambientais 

simulados (Fayle et al., 2015; Roy et al., 2020). Nesse sentido, a integração 

entre espécies modelo e sistemas experimentais amplia a capacidade de 

compreender mecanismos biológicos e de projetar respostas das plantas 

em contextos ambientais complexos. 

1.2 Modelos Cultivados e Naturais: Complementaridade Funcional

Espécies cultivadas e seus parentes silvestres constituem um gra-

diente experimental particularmente relevante para as ciências agrárias 

tropicais, permitindo integrar processos associados à domesticação e à 

adaptação em ambientes naturais. Cultivares como arroz, algodão e milho 

oferecem sistemas com histórico de domesticação documentado e am-

pla base genética disponível, possibilitando investigar como a seleção ar-

tificial moldou características funcionais ao longo do tempo (Huang et al., 

2012; Lorant et al., 2020). Em contraste, populações silvestres frequente-

mente apresentam maior diversidade genética e amplitude de respostas, 

revelando estratégias adaptativas que podem ter sido reduzidas durante 

a domesticação (Miller; Khoury, 2018; Warschefsky et al., 2014). 

A comparação entre esses grupos permite compreender como dife-

renças genéticas se traduzem em características funcionais e desem-

penho sob diferentes condições ambientais (Lewandrowski et al., 2024). 

Essa abordagem é igualmente relevante para a compreensão do funciona-

mento de ecossistemas naturais e para o desenvolvimento de estratégias 

de restauração ecológica, nas quais a escolha de genótipos influencia di-

retamente o sucesso do estabelecimento e a resiliência das comunidades 

vegetais (Des Roches et al., 2017; Westerband et al., 2021). Dessa forma, o 
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uso integrado de espécies cultivadas e silvestres amplia a capacidade de 

identificar mecanismos adaptativos e de interpretar respostas biológicas 

em diferentes contextos, conectando aplicações em sistemas produtivos 

e naturais, especialmente em ambientes tropicais. 

1.3 Integração entre espécies modelo e sistemas experimentais

Na ecofisiologia vegetal tropical, a integração entre espécies modelo 

e sistemas experimentais permite conectar níveis organizacionais (do ge-

nótipo ao ecossistema) e investigar padrões de resposta sob condições 

ambientais contrastantes (Arnoux et al., 2020). Estudos com teosintes e 

milho ilustram como a domesticação alterou padrões de adaptabilidade e 

interação genótipo × ambiente, contribuindo para a compreensão de vul-

nerabilidades atuais e do potencial adaptativo futuro (Lorant et al., 2020). 

De modo semelhante, investigações em parentes silvestres têm eviden-

ciado o potencial de características relacionadas à tolerância ao estresse, 

com implicações tanto para o manejo agrícola quanto para a conservação 

e restauração de ecossistemas (Miller; Khoury, 2018).

Nesse contexto, espécies modelo podem ser compreendidas como 

pontes experimentais que permitem investigar processos biológicos em 

profundidade e, simultaneamente, ampliar a extrapolação desses conhe-

cimentos para sistemas naturais e produtivos (Caldararu et al., 2023). Essa 

abordagem é particularmente estratégica em regiões tropicais, onde a 

complexidade ecológica dificulta a aplicação direta de resultados obtidos 

em generalizações simplificadas.

Essa integração multiescalar pode ser visualizada de forma sintética 

na Figura 1, que organiza a relação entre sistemas modelo, processos eco-

fisiológicos e escalas de aplicação. Diferentes sistemas, como cultivares, 

clones, populações naturais e condições experimentais controladas, per-

mitem acessar processos centrais, como plasticidade fenotípica, regula-

ção estomática e uso da água. Esses processos sustentam aplicações que 

vão desde a predição de desempenho e o manejo agrícola até a restaura-

ção ecológica e a modelagem climática. Dessa forma, a Figura 1 evidencia 

que o uso integrado de espécies modelo e sistemas experimentais não 
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apenas aprofunda a compreensão dos mecanismos biológicos, mas tam-

bém amplia a capacidade de aplicação desse conhecimento em contex-

tos reais, especialmente em ecossistemas tropicais marcados por elevada 

complexidade funcional. 

Figura 1. Espécies modelo e sistemas experimentais  

na ecofisiologia vegetal tropical

Espécies modelo e sistemas experimentais na ecofisiologia vegetal tropical. Esque-
ma conceitual integrando sistemas modelo (cultivares, clones, populações naturais 
e controle experimental), processos ecofisiológicos centrais (plasticidade fenotípica, 
regulação estomática, uso da água, alocação de carbono e interação genótipo × am-
biente) e escalas de aplicação (predição de desempenho, manejo agrícola, restau-
ração, modelagem climática e formação acadêmica). A moldura de “complexidade 
tropical” destaca que essas relações ocorrem em contextos de alta diversidade fun-
cional, heterogeneidade ambiental e intensas interações bióticas. Fonte: os autores.

Fonte: Os autores

2. Controle Experimental e Isolamento de Variáveis

O controle experimental é fundamental para testar hipóteses causais 

em ecofisiologia vegetal, especialmente quando se busca compreen-

der como diferentes fatores ambientais influenciam o desempenho das 

plantas. Modelos clássicos, como Arabidopsis thaliana, ilustram como a 
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manipulação simultânea de variáveis ambientais e genéticas pode revelar 

interações entre regulação hormonal, metabolismo e respostas fenotípi-

cas (Penfield; King, 2009). De forma complementar, plataformas de fe-

notipagem de alto rendimento permitem avaliar múltiplos genótipos sob 

condições padronizadas, aumentando a precisão na quantificação de ca-

racterísticas fisiológicas (Junker et al., 2015).

Em sistemas tropicais, caracterizados por elevada variabilidade de luz, 

água e forte influência de interações bióticas, o controle de variáveis tor-

na-se essencial para distinguir efeitos ambientais de respostas intrínse-

cas das plantas. Nesse contexto, experimentos em microecossistemas e 

comunidades microbianas sintéticas demonstram como a manipulação 

direcionada de componentes bióticos pode revelar interações específicas 

que afetam crescimento, desempenho e eficiência fisiológica (Coker et al., 

2022; Novák et al., 2024).

2.1 Reprodutibilidade e Padronização Metodológica

A reprodutibilidade constitui um dos pilares da ciência contemporânea 

e está diretamente associada à padronização experimental proporcionada 

pelo uso de espécies modelo. Protocolos de cultivo, manejo e fenotipa-

gem permitem replicar resultados em diferentes laboratórios e contextos 

geográficos, aumentando a robustez das inferências (Junker et al., 2015; 

Novák et al., 2025).

Em ecofisiologia tropical, a padronização é particularmente relevante 

devido à influência de variações microambientais sobre o desempenho 

das plantas. O uso de espécies bem caracterizadas, como Brachypodium 

distachyon ou cultivares agrícolas, permite estabelecer referências com-

parativas para a avaliação de respostas a diferentes condições ambientais 

(Junker et al., 2015). 

Além disso, iniciativas multi-institucionais envolvendo microbioma 

vegetal demonstram que a replicabilidade entre laboratórios é possível 

quando protocolos consistentes são adotados (Novák et al., 2024; Novák 

et al., 2025). Essa capacidade fortalece a confiabilidade dos resultados e 
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amplia sua aplicabilidade tanto em sistemas agrícolas quanto em progra-

mas de conservação e restauração.

2.2 Profundidade Mecanística e Integração de Processos

Além do controle experimental e da padronização metodológica, uma 

das principais contribuições das espécies modelo reside na possibilidade 

de investigar os mecanismos subjacentes às respostas observadas. A ma-

nipulação controlada de genótipos e ambientes permite identificar como 

processos fisiológicos, como regulação estomática, assimilação de car-

bono, alocação de biomassa e interações simbióticas, são modulados sob 

diferentes condições ambientais.

Estudos experimentais demonstram que redes hormonais e sinais am-

bientais atuam de forma integrada na regulação de decisões fisiológicas 

críticas ao longo do ciclo de vida das plantas (Penfield; King, 2009). De for-

ma complementar, modelos ecofisiológicos que integram disponibilidade 

hídrica, nutrição e pressão de pragas têm sido utilizados para compreender 

dinâmicas planta–inseto em sistemas agrícolas (Zaffaroni et al., 2020). 

Em sistemas tropicais, investigações sobre associações ectomicorrízi-

cas em Dipterocarpaceae evidenciam como interações bióticas influen-

ciam sobrevivência e crescimento em ambientes altamente complexos 

(Brearley, 2012). Modelos aplicados a florestas tropicais e ecossistemas 

costeiros, como manguezais, têm sido empregados para prever respostas 

da vegetação a cenários de mudanças climáticas (Rezende et al., 2016; 

Maréchaux; Chave, 2017; Bardou et al., 2024).

Essa profundidade mecanística, aliada ao modelo de processos, per-

mite integrar níveis de organização (do metabolismo celular à dinâmica de 

ecossistemas), fortalecendo a conexão entre conhecimento fundamental 

e aplicação prática em manejo, conservação e restauração (Evans et al., 

2015; Fischer et al., 2016).
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3. Contribuições para Sistemas Agrícolas e Naturais Tropicais e 
Variação Intraespecífica nos Trópicos

Em regiões tropicais, caracterizadas pela coexistência de ecossistemas 

altamente biodiversos e sistemas agrícolas, o uso de espécies modelo ofe-

rece uma base estruturada para compreender processos adaptativos rele-

vantes tanto para a produtividade quanto para a conservação. Nesse con-

texto, a variação intraespecífica, expressa por diferenças entre cultivares, 

clones e populações naturais, emerge como um componente central para a 

interpretação do funcionamento das plantas nesses ambientes.

A incorporação dessa variabilidade em sistemas experimentais permite 

explorar como diferentes estratégias biológicas se manifestam ao longo de 

gradientes ambientais complexos (Westerband et al., 2021; Grady; Axels-

son, 2023). Essa abordagem fornece uma estrutura conceitual robusta para 

compreender as respostas das plantas em ecossistemas tropicais.

3.1 Cultivares, Clones e Populações Naturais como Sistemas 
Modelo

Cultivares, clones e populações naturais podem ser utilizados como sis-

temas-modelo complementares para investigar a contribuição relativa dos 

fatores genéticos e ambientais na expressão de características funcionais. 

O uso de clones, por exemplo, permite reduzir a variação genética e focalizar 

a influência do ambiente na expressão fenotípica, possibilitando distinguir 

plasticidade ambiental de diferenciação genética (Aspinwall et al., 2015).

Em sistemas agrícolas, estudos com café demonstram que a variação 

intraespecífica em características foliares e respostas fisiológicas ocorre 

mesmo dentro de uma mesma espécie cultivada, refletindo tanto efeitos 

ambientais quanto histórico genético (Martin et al., 2017). De forma seme-

lhante, trabalhos com sorgo sob déficit hídrico evidenciam que diferentes 

cultivares apresentam padrões contrastantes de crescimento e ajuste fi-

siológico (Moreira et al., 2016).

Em populações naturais tropicais, a heterogeneidade ambiental pro-

move diferenciação adaptativa ao longo de gradientes espaciais, resul-
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tando em variações significativas no desempenho entre populações 

(Garzón et al., 2011; Leites; Garzón, 2023). Estudos recentes indicam que 

essa variação pode influenciar o crescimento e a dinâmica populacio-

nal sob cenários de mudanças climáticas (Yang et al., 2020; Peña et al., 

2025). Assim, sistemas cultivados e populações silvestres funcionam de 

forma complementar, permitindo avaliar padrões contrastantes de res-

posta entre genótipos e ampliar a compreensão da variabilidade funcio-

nal em diferentes contextos ambientais.

3.2 Plasticidade Fenotípica em Ambientes Tropicais Heterogêneos

A plasticidade fenotípica é definida como a capacidade de um mesmo 

genótipo expressar diferentes fenótipos sob condições ambientais dis-

tintas. Essa estratégia adaptativa desempenha papel central em ecossis-

temas tropicais, devido à elevada heterogeneidade espacial e temporal 

(Valladares et al., 2014; Matesanz; Ramírez-Valiente, 2019). 

Espécies tropicais frequentemente exibem ajustes morfológicos e fisio-

lógicos em resposta à variação da disponibilidade luminosa e hídrica e às 

interações bióticas. Estudos com Mikania glomerata, Miconia sellowiana e 

Myrsine coriacea evidenciam alterações ecofisiológicas associadas a di-

ferenças microambientais (Castro et al., 2003; Boeger et al., 2009; Pereira 

et al., 2022; Moreira et al., 2024). Em florestas tropicais úmidas, respostas 

intraespecíficas em traços foliares também têm sido relacionadas à hete-

rogeneidade do solo e à disponibilidade de recursos (Boisseaux et al., 2024).

Revisões recentes indicam que a plasticidade pode representar um 

mecanismo dominante de resposta rápida frente a mudanças ambientais 

abruptas, embora sua magnitude varie entre espécies e contextos eco-

lógicos (Westerband et al., 2021; Madhubhani et al., 2025). Essa variação 

reforça que a expressão da plasticidade é fortemente influenciada pela 

história evolutiva das populações e pelas condições ambientais às quais 

estão submetidas e deve ser interpretada como característica dependen-

te da história evolutiva e das condições ambientais locais. 
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3.3 Diferenciação Genética e Estrutura Populacional

Enquanto a plasticidade permite ajustes imediatos às condições am-

bientais, a diferenciação genética entre populações pode refletir proces-

sos adaptativos de longo prazo associados a gradientes climáticos per-

sistentes (Garzón et al., 2011; Leites; Garzón, 2023). Em espécies arbóreas 

tropicais, diferenças genéticas entre populações têm sido associadas a 

variações em crescimento, eficiência no uso da água e tolerância à seca 

(Grady; Axelsson, 2023; Collins et al., 2025).

Essa distinção entre plasticidade e diferenciação genética é funda-

mental na interpretação de experimentos ecofisiológicos. Abordagens 

baseadas exclusivamente em clones ou cultivares podem subestimar a 

diversidade funcional presente em populações naturais amplamente dis-

tribuídas (Peña et al., 2025). Nesse sentido, a integração entre abordagens 

experimentais e estudos populacionais permite uma compreensão mais 

abrangente das respostas das plantas, contribuindo tanto para o manejo 

de sistemas agrícolas quanto para estratégias de conservação e restau-

ração em ecossistemas tropicais.

4. Integração de Traços Funcionais e Processos Ecofisiológicos

A integração entre características funcionais e processos ecofisiológi-

cos permite compreender o funcionamento vegetal como resultado de in-

terações coordenadas entre múltiplos atributos. Abordagens como redes 

de traços (Plant Trait Networks, PTNs) demonstram que características 

como taxa fotossintética, condutância estomática e eficiência no uso da 

água não operam isoladamente, mas formam conjuntos integrados que 

moldam o desempenho das plantas (Messier et al., 2017; He et al., 2020).

Essa perspectiva permite interpretar estratégias funcionais como con-

sequência da coordenação entre componentes morfológicos, anatômicos 

e fisiológicos. Os padrões globais de variação funcional refletem trade-offs 

consistentes entre crescimento rápido e conservação de recursos (Reich, 

2014). Em ecossistemas tropicais, no entanto, esses padrões podem apre-

sentar variações decorrentes de interações bióticas intensas e da comple-

xidade edáfica (Boisseaux et al., 2024).
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A incorporação da variação intraespecífica em modelos baseados em 

traços tem ampliado a capacidade de representar a diversidade funcio-

nal e prever respostas a cenários ambientais futuros (Garzón et al., 2019; 

Yang et al., 2020). Modelos que consideram apenas valores médios por 

espécie tendem a subestimar a amplitude real de respostas fisiológicas, 

especialmente em ecossistemas altamente diversos (Moran et al., 2016). 

Além disso, a integração entre características e processos em diferentes 

níveis de organização tem sido reconhecida como um desafio central da 

ecofisiologia contemporânea (Vasseur et al., 2022).

4.1 Ampliação da Escala de Inferência

Uma das principais contribuições do uso de sistemas modelo reside na 

possibilidade de ampliar a escala de inferência. Quando possível, conec-

tam-se os resultados obtidos em condições experimentais a padrões ob-

servados em níveis de populações e de comunidades (Vasseur et al., 2022). 

Modelos que incorporam explicitamente a variação funcional demons-

tram que respostas ao clima podem ser previstas de forma mais acurada 

quando a heterogeneidade intra- e interespecífica é considerada (Nor-

berg; Moor, 2019; Yang et al., 2020; Marconi et al., 2021). Essa abordagem 

permite superar limitações associadas à simplificação excessiva dos sis-

temas biológicos. 

De forma complementar, a integração de dados ecofisiológicos com 

modelos de dinâmica da vegetação tem sido amplamente utilizada para 

avaliar impactos de mudanças climáticas em florestas tropicais e siste-

mas agrícolas (Lyra et al., 2016; Cornut et al., 2023). Sob essa perspecti-

va, é possível extrapolar respostas individuais para cenários mais amplos, 

contribuindo para o desenvolvimento de estratégias de manejo, conser-

vação e restauração em ecossistemas tropicais.

5. Limites e Cuidados na Extrapolação e Sistemas Tropicais

Apesar do potencial dos modelos intraespecíficos, a extrapolação de 

resultados para comunidades naturais tropicais exige cautela. A elevada 

diversidade funcional e a escassez de dados padronizados para muitas 
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espécies nativas podem comprometer a generalização de padrões, obser-

vados a partir de um número limitado de modelos (Visscher et al., 2022). 

Para aplicações em restauração ecológica e manejo florestal, torna-se 

fundamental incorporar explicitamente a variação intraespecífica na se-

leção de materiais genéticos, considerando tanto plasticidade quanto di-

ferenciação genética (Grady; Axelsson, 2023; Lanuza et al., 2020). Essa 

integração amplia a capacidade de prever resiliência e desempenho sob 

cenários de mudança climática. 

5.1 Riscos da Generalização Excessiva

Generalizar resultados obtidos com poucas espécies ou genótipos 

para comunidades tropicais altamente diversas representa um risco re-

corrente. A elevada diversidade funcional implica que respostas obser-

vadas em um conjunto restrito de modelos podem não refletir padrões 

ecológicos mais amplos (Moran et al., 2016; Visscher et al., 2022).

Além disso, a estrutura genética populacional pode modificar subs-

tancialmente respostas ecofisiológicas, tornando arriscado extrapolar 

resultados de cultivares ou clones para populações naturais amplamen-

te distribuídas (Grady; Axelsson, 2023; Peña et al., 2025). Em contextos 

de restauração ecológica, a seleção de materiais genéticos baseada em 

informações incompletas pode comprometer o sucesso a longo prazo 

(Lanuza et al., 2020).

A extrapolação também pode ser limitada por lacunas de dados funcio-

nais para espécies tropicais nativas. A sub-representação dessas espécies 

em bancos de dados globais reduz a robustez de análises comparativas e 

modelos macroecológicos (Visscher et al., 2022). Em conjunto, esses fato-

res evidenciam que a generalização em sistemas tropicais deve ser tratada 

como uma hipótese a ser testada, e não como uma inferência automática. 

5.2 Escala, Contexto, Domínio de Validade e Extrapolações 

A validade de uma extrapolação depende do alinhamento entre a es-

cala experimental e a escala de aplicação. Processos observados em 

condições controladas (e.g. respostas foliares à seca) nem sempre se 
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reproduzem integralmente em campo, onde interações bióticas e va-

riabilidade ambiental modulam o desempenho vegetal (Zakharova et al., 

2019). Além disso, a escassez de dados funcionais para espécies tropi-

cais nativas torna necessário alguns cuidados para a robustez de modelos 

preditivos (Visscher et al., 2022). 

Nesse contexto, extrapolações devem sempre considerar explicitamente:

•	 A escala espacial e temporal dos dados originais;

•	 A representatividade genética e funcional do sistema modelo;

•	 A complexidade biótica e edáfica do ambiente-alvo;

•	 O grau de incerteza associado às projeções.

Para fortalecer inferências em sistemas tropicais, recomenda-se: in-

tegrar experimentação controlada com validação em campo aberto; in-

corporar explicitamente variação intraespecífica em modelos preditivos 

(Westerband et al., 2021); expandir bancos de dados funcionais para es-

pécies nativas tropicais (Visscher et al., 2022); utilizar abordagens mul-

tiescalares, que conectem traços individuais a processos ecossistêmicos 

(Funk et al., 2017; Boisseaux et al., 2024).

A combinação dessas estratégias reduz o risco de simplificação ex-

cessiva e amplia a confiabilidade das previsões ecofisiológicas. A Figura 2 

ilustra como o controle experimental e a complexidade ecológica variam 

ao longo de diferentes escalas, evidenciando que o domínio de validade 

das inferências depende do contexto do estudo. Essa relação se traduz 

em um gradiente: sistemas altamente controlados apresentam maior ro-

bustez causal, enquanto estudos em campo oferecem maior representa-

tividade ecológica, associada a maior incerteza mecanística.
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Figura 2. Escala experimental, complexidade ecológica  

e domínio de validade em estudos ecofisiológicos

Representação esquemática do gradiente entre sistemas altamente controlados 
(câmara de crescimento) e ecossistemas naturais, evidenciando a relação inversa 
entre controle experimental e complexidade ecológica. O domínio de validade das 
inferências depende da escala e do contexto do estudo. Em sistemas controlados, 
há maior validade interna e inferência causal robusta, porém menor representati-
vidade ecológica; em ecossistemas naturais, há maior representatividade e com-
plexidade, com inferência causal mais desafiadora. Fonte: os autores.

Fonte: Os autores

6. Síntese e Implicações: Espécies Modelo como Pontes entre 
Complexidade Tropical e Aplicação

A ecofisiologia tropical enfrenta um desafio central: compreender sis-

temas altamente diversos, heterogêneos e multiescalares sem reduzir 

excessivamente sua complexidade. Este capítulo evidenciou que o uso 

estratégico de espécies modelo constitui uma abordagem metodológica 

capaz de tornar essa complexidade passível de análise. Nesse contexto, 

esses sistemas experimentais permitem integrar controle metodológico e 

investigação de processos ecofisiológicos, enquanto a articulação entre 

experimentação controlada e validação em campo amplia a capacidade 
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de inferência e reduz ambiguidades na interpretação de respostas a va-

riações ambientais. 

Nos trópicos, a incorporação de variação intraespecífica em modelos 

ecofisiológicos tem demonstrado aprimorar previsões sob cenários climá-

ticos variáveis (Yang et al., 2020; Garzón et al., 2019). Em espécies arbóreas 

tropicais, a integração entre dados genômicos e respostas fisiológicas tem 

orientado estratégias de restauração em contextos de aumento da aridez 

(Collins et al., 2025; Grady; Axelsson, 2023). Essas abordagens evidenciam 

que a articulação entre plasticidade fenotípica e diferenciação genética é 

fundamental para compreender a capacidade adaptativa das espécies e 

evitar generalizações baseadas em valores médios. Dessa maneira, é possí-

vel conectar respostas individuais a padrões populacionais e ecossistêmi-

cos (Yang et al., 2020), fortalecendo a modelagem preditiva e amplificando a 

aplicabilidade do conhecimento em sistemas agrícolas e naturais. Entretanto, 

apesar dos benefícios da extrapolação, os sistemas modelo devem ser uti-

lizados como ferramentas analíticas e não como representações completas 

da realidade. O reconhecimento explícito da escala, representatividade e 

domínio de validade é fundamental para a robustez das inferências. 

A integração entre experimentação controlada e validação em campo 

favorece práticas de manejo que conciliam produtividade, estabilidade e 

conservação de recursos naturais. Essa abordagem multiescalar fortalece 

a modelagem preditiva, conecta experimentação controlada à validação 

em campo e amplia o diálogo entre pesquisa básica e aplicação prática. 

Do ponto de vista aplicado, a compreensão mecanística de como traços 

funcionais influenciam o desempenho vegetal auxilia na seleção de culti-

vares mais eficientes no uso de água e nutrientes (Aspinwall et al., 2015; 

Martin et al., 2017). Em sistemas tropicais, caracterizados por crescente 

frequência de eventos extremos, a incorporação da variabilidade intraes-

pecífica contribui para reduzir riscos associados à escolha de materiais 

genéticos inadequados (Grady; Axelsson, 2023). 

Da mesma forma, programas de restauração ecológica tropical de-

pendem cada vez mais da seleção criteriosa de materiais genéticos ca-

pazes de manter desempenho sob condições climáticas futuras. A con-

sideração explícita da variação intraespecífica tem sido apontada como 
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elemento-chave para aumentar a resiliência das populações reintroduzi-

das (Lanuza et al., 2020; Peña et al., 2025). Modelos que integram dados 

fisiológicos, distribuição espacial e diferenciação genética demonstram 

que ignorar a variabilidade funcional pode levar à superestimação de re-

siliência e subestimação de vulnerabilidades (Garzón et al., 2011; Vallada-

res et al., 2014). Assim, a aplicação crítica de sistemas modelo contribui 

para decisões mais seguras em contextos de mudança climática. 

Para ilustrar de forma aplicada como diferentes sistemas podem ser 

estruturados como espécies modelo em contextos tropicais, a Tabela 1 

apresenta exemplos representativos de cultivos agrícolas e espécies nati-

vas da Mata Atlântica, destacando processos ecofisiológicos investigados 

e potenciais aplicações.

Tabela 1. Espécies de origem cultivada e natural que funcionam  

como modelo na ecofisiologia tropical e suas aplicações nas  

Ciências Agrárias e na restauração da Mata Atlântica (continua)

Grupo: 
sistema 
modelo

Espécie Eixo ecofisioló-
gico principal Aplicações Referências-chave

Cultivos 
tropicais

Oryza 
sativa  
(arroz)

Uso da água e 
tolerância ao es-
tresse abiótico

Melhoramento 
para ambientes cli-
máticos variáveis

Lauteri et al., 2014;

Shintani et al., 2024

Zea mays 
(milho)

Eficiência 
fotossintética e 

plasticidade

Sustentabilidade 
e produtividade 

agrícola

Nivetha et al., 
2024; 

Layek et al., 2018

Coffea 
arabica 
(café)

Adaptação à som-
bra e variação 

altitudinal

Manejo de som-
breamento e sele-
ção de genótipos

Sebuliba et al., 
2021; 

Fitch et al., 2022

Manihot 
esculenta 
(mandioca)

Tolerância hídrica 
e eficiência 
nutricional

Segurança alimen-
tar e resiliência 

produtiva

Wooding et al., 
2023; 

Nina et al., 2021
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Tabela 1. Espécies de origem cultivada e natural que funcionam  

como modelo na ecofisiologia tropical e suas aplicações nas  

Ciências Agrárias e na restauração da Mata Atlântica (conclusão)

Nativas 
da Mata 
Atlântica

Euterpe 
edulis

(juçara)

Respostas à luz e 
nutrientes

Restauração 
ecológica Lanuza et al., 2020

Cariniana 
legalis

(jequitibá-
-rosa)

Tolerância a défi-
cit hídrico

Recuperação de 
áreas degradadas

Valladares et al., 
2014

Inga spp.

(ingá)
Fixação biológica 

de nitrogênio
Sombreamento de 
fertilidade do solo Oliveira et al., 2024

Myrsine 
coriacea

(capororoca)

Plasticidade 
fenotípica

Restauração e 
previsão de res-

postas climáticas

Pereira et al., 2022;

Moreira et al., 2024

*A seleção priorizou espécies com ampla relevância agronômica ou ecológica nos 
trópicos, representando diferentes estratégias funcionais e níveis de controle ex-
perimental.

Fonte: os autores.

A distribuição das espécies entre cultivos tropicais e nativas da Mata 

Atlântica ilustra a complementaridade entre controle experimental e re-

presentatividade ecológica. Essa dualidade sustenta a ecofisiologia tro-

pical como campo integrador entre mecanicismo e aplicação. Em síntese, 

quando empregados de forma crítica, sistemas modelo funcionam como 

pontes entre a complexidade ecológica dos trópicos e a necessidade de 

aplicação nas ciências agrárias. Esses sistemas não reduzem a diversida-

de funcional, mas permitem compreendê-la de maneira estruturada, in-

tegrativa e prospectiva. Diante de um cenário de intensificação agrícola e 

mudanças climáticas, a articulação entre controle experimental, variação 

intraespecífica e integração multiescalar emerge como um caminho pro-

missor para fortalecer a ecofisiologia vegetal tropical e sua contribuição 

para a produção sustentável e a conservação de ecossistemas. 
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1. Introdução

A distribuição das espécies vegetais resulta da interação entre pro-

cessos ecológicos e restrições ambientais, que condicionam o funciona-

mento, o desempenho e a sobrevivência das plantas. Fatores bióticos e 

abióticos definem limites de dispersão e estruturam nichos ecológicos ao 

longo de gradientes ambientais (Pshegusov et al., 2021; Thuiller, 2024). A 

compreensão integrada desses fatores é essencial para elucidar os me-

canismos ecofisiológicos e demográficos que sustentam a resistência, a 

plasticidade e a adaptação sob condições adversas (Bergamin et al., 2024; 

Bartholomew et al., 2026). Nesse contexto, gradientes ambientais cons-

tituem abordagens ideais para investigar tais processos, ao organizarem 

variações ambientais de forma contínua no espaço. 

Gradientes de elevação concentram múltiplos fatores climáticos e 

edáficos em curtas distâncias, atuando como sistemas naturais para o 

estudo de respostas ecológicas e evolutivas. Ao longo da elevação, varia-

ções em temperatura, água, radiação e nutrientes impõem restrições ao 

funcionamento das plantas (Liu; Zheng; Qi, 2020). Em baixas elevações, 

há maior demanda evaporativa e competição por luz, enquanto em maio-

res elevações a fotossíntese é limitada por baixas temperaturas e menor 

disponibilidade de nutrientes (Körner, 2007; Liu et al., 2020). Esses filtros 

moldam a biodiversidade tropical, e diferenças climáticas associadas à 

elevação podem atuar como barreiras ao fluxo gênico, influenciando a dis-

tribuição das espécies (Moura; Villalobos; Nunes et al., 2016). Assim, gra-

dientes de elevação conectam mecanismos ecológicos locais a padrões 

amplos de diversidade e evolução.

Em florestas tropicais, a manutenção da biodiversidade está intima-

mente associada à variação funcional intra- e interespecífica, que gera 

populações com diferentes sensibilidades e amplitudes de resposta às 

condições ambientais (Bresson et al., 2011; Poorter et al., 2021). A variação 

fenotípica, mediada por plasticidade ou adaptação local, define a margem 

de tolerância fisiológica das espécies e sua capacidade de ajuste fren-

te às flutuações ambientais (Kreyling et al., 2018; Hulshof; Powers, 2019). 

Nesse contexto, gradientes de elevação podem ser interpretados como 
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análogos espaciais de mudanças climáticas, permitindo inferir respostas 

das plantas ao aquecimento a partir de variações térmicas observadas ao 

longo da elevação (Read et al., 2014). No entanto, a velocidade das mu-

danças climáticas pode exceder a capacidade de dispersão e de ajuste 

fisiológico das espécies, aumentando a vulnerabilidade das populações 

montanas ao isolamento térmico e à extinção local (Li; Bao, 2014; Doughty 

et al., 2015; Wang et al., 2014; Saupe et al., 2019).

Este capítulo integra evidências ecofisiológicas sobre gradientes de 

elevação em florestas tropicais, com foco em espécies arbóreas, anali-

sando como as variações ambientais associadas à elevação afetam o fun-

cionamento fisiológico, a estrutura e os limites de desempenho das plan-

tas. Diante disso, discutem-se os papéis da plasticidade fenotípica, da 

adaptação local e da diferenciação populacional na manutenção do de-

sempenho ao longo da elevação, buscando elucidar os mecanismos que 

determinam a persistência, migração ou extinção, bem como os padrões 

de vulnerabilidade e resiliência das florestas tropicais montanas frente ao 

aquecimento global.

2. Gradientes de elevação em florestas tropicais

As florestas tropicais apresentam elevada biodiversidade e são molda-

das por fatores abióticos, cuja influência varia conforme a escala espacial 

e temporal, afetando a estrutura, a composição e o funcionamento das 

comunidades vegetais consideradas (Pan et al., 2013; Fine et al., 2015). Em 

gradientes de elevação, o aumento da altitude está associado à diminui-

ção da temperatura média e a variações na precipitação, na umidade do 

solo, na radiação solar e na intensidade dos ventos, resultando em gra-

dientes ambientais complexos e interdependentes (Fig. 1; Naud et al., 2019; 

Måsviken et al., 2020). 
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Figura 1. Gradientes de elevação como laboratórios  

naturais em florestas tropicais

Gradientes de elevação como laboratórios naturais em florestas tropicais. A ele-
vação promove mudanças concomitantes e interdependentes em fatores climá-
ticos e edáficos, incluindo temperatura, pressão atmosférica (e pressão parcial 
de CO2), radiação solar modulada pela nebulosidade e disponibilidade de água 
e nutrientes no solo. Essas variações configuram filtros ambientais contínuos ao 
longo da montanha, moldando o funcionamento ecofisiológico, a organização es-
trutural e a distribuição das árvores tropicais. As setas indicam tendências médias 
associadas ao aumento da elevação, reconhecendo a heterogeneidade espacial e 
climática típica de sistemas montanos tropicais.

Fonte: os autores.

Essas variações influenciam diretamente o funcionamento das plantas, 

determinando a distribuição das espécies ao longo do gradiente de eleva-

ção, influenciando não apenas o funcionamento ecofisiológico, mas tam-

bém estratégias adaptativas reprodutivas, como evidenciado por variações 

em tamanho e composição de frutos e sementes ao longo do gradiente 

(Moreira et al., 2024). As mudanças climáticas globais tendem a intensificar 

esses filtros, aumentando o risco de declínio populacional e extinção, espe-

cialmente em espécies de distribuição restrita ou com baixa capacidade de 

ajuste ambiental (Staal et al., 2020; Mata-Guel et al., 2023). 

Embora o aumento da elevação esteja associado à redução da tempe-

ratura média, esses gradientes permitem inferir respostas ao aquecimento 

ao expor as plantas a combinações contrastantes de condições ambientais 
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(Körner, 2007; Slot et al., 2024). Assim, funcionam como sistemas naturais 

que revelam estratégias de resposta sob variação climática, sendo úteis em 

sistemas tropicais, onde múltiplos fatores variam simultaneamente.

Paralelamente, as características do solo variam ao longo do gradien-

te de elevação, incluindo matéria orgânica, nitrogênio, fósforo, textura, pH, 

umidade e porosidade (Stokes et al., 2021; Wang et al., 2025). Além disso, 

o uso humano e regimes de perturbação também variam com a eleva-

ção, influenciando a estruturação das comunidades vegetais (Ahmad et 

al., 2020; Wang et al., 2024).

Gradientes de elevação tropicais e temperados diferem na intensidade 

climática, sazonalidade e filtros ambientais. Nos trópicos, a temperatura 

reduz com a elevação sob baixa sazonalidade, com a disponibilidade hí-

drica atuando como filtro adicional (Hernández-Calderón et al., 2014; Ding 

et al., 2019). Em regiões temperadas, há maior sazonalidade, neve e umi-

dade, favorecendo a tolerância ao frio (Pescador et al., 2015). Isso resulta 

em alta rotatividade de espécies nos trópicos (Nunes et al., 2016; Otis et 

al., 2024) e mudanças mais graduais em regiões temperadas (Pescador et 

al., 2015; Shen et al., 2024).

Florestas montanas tropicais, embora ocupem pequena área, concen-

tram alta riqueza e endemismo, com distribuições restritas (Rahbek et al., 

2019; Mata-Guel et al., 2023). Na Mata Atlântica, configura-se um “hotspot 

dentro do hotspot”, com forte variação fitossociológica ao longo da ele-

vação e espécies restritas a faixas estreitas (Sanjeewani et al., 2024). Essa 

especialização aumenta a sensibilidade às mudanças climáticas, que já 

promovem deslocamentos montanos, reorganização de comunidades e 

alterações funcionais, afetando a persistência das espécies e o funcio-

namento dos ecossistemas (Martin; Bellingham, 2016; Ortega et al., 2024).
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3. Fundamentos ecofisiológicos das respostas arbóreas tropicais 
em gradiente de elevação

3.1 Trocas gasosas e balanço de carbono 

A elevação modula o funcionamento ecofisiológico de árvores tropi-

cais ao reorganizar fatores ambientais. Diferente de sistemas temperados, 

onde a limitação térmica predomina, em florestas tropicais a resposta à 

elevação resulta da interação entre clima, DPV e disponibilidade de água 

e nutrientes no solo (Mujawamariya et al., 2018; Slot et al., 2024). As tro-

cas gasosas e o balanço de carbono refletem um ajuste integrado entre 

assimilação, respiração e controle estomático, geralmente associado a 

estratégias mais conservadoras em maiores elevações (Slot et al., 2024).

Em árvores montanas, a assimilação de carbono sob luz saturante 

(Asat) tende a diminuir com a elevação, com reduções médias de cerca 

de 1,3 µmol CO2 m-² s-¹ por km (Mujawamariya et al., 2018). Esse padrão 

decorre de temperaturas mais baixas, menor área foliar do dossel e limi-

tações nutricionais, especialmente de fósforo, mesmo com maior massa 

por área foliar (Wittich et al., 2012; Mujawamariya et al., 2018). Nesse caso, 

a redução do ganho de carbono reflete limitações bioquímicas, estruturais 

e nutricionais integradas.

A elevação também impõe ajustes metabólicos profundos associados à 

respiração foliar. Em espécies tropicais montanas, a respiração no escuro 

(Rd) apresenta forte aclimatação térmica, com menores taxas quando com-

parada a folhas de baixas elevações avaliadas na mesma temperatura, indi-

cando ajustes metabólicos que contribuem para a preservação do balanço 

de carbono sob clima mais frio (Dusenge et al., 2021; Wittemann et al., 2022). 

Em contraste, a aclimatação térmica da fotossíntese é limitada: a tempe-

ratura ótima da assimilação (Topt) mostra pouca elevação sob aquecimento, 

enquanto Vcmax, Jmax e a capacidade fotossintética tendem a diminuir, em 

parte associados à redução do nitrogênio foliar em elevação (Dusenge et al., 

2021; Wittemann et al., 2022). Essa diferença na capacidade de aclimatação 

térmica entre a respiração e a fotossíntese impõe um limite fisiológico ao 

ganho de carbono em árvores tropicais de maior elevação.
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Esses limites metabólicos interagem diretamente com o controle di-

fusivo de CO2, de modo que o peso relativo das limitações estomáticas e 

não estomáticas à fotossíntese varia ao longo do gradiente de elevação 

tropical. Em baixas elevações, particularmente durante a estação seca, 

predominam limitações estomáticas: altas temperaturas e elevado DPV 

promovem reduções acentuadas da condutância estomática (gs), resul-

tando em quedas de assimilação líquida e transpiração (Mujawamariya 

et al., 2018; Middleby et al., 2024). Nesses ambientes, o efeito aparente da 

temperatura sobre a fotossíntese é, em grande parte, indireto, mediado 

pelo aumento do DPV e pelo fechamento estomático, e não por falhas 

bioquímicas do aparato fotossintético (Slot et al., 2024).

Em médias e altas elevações, onde o ar é mais úmido e o DPV é menor, 

as limitações estomáticas tornam-se menos severas, e restrições não es-

tomáticas ganham importância. Nessas condições, limitações associadas 

à capacidade bioquímica da fotossíntese, à disponibilidade de nutrientes 

e à estrutura foliar passam a controlar o ganho de carbono, especialmen-

te sob nebulosidade frequente e menor irradiância (Wittich et al., 2012). 

Evidências indicam que gs e limitações não estomáticas são frequente-

mente coajustadas ao estado hídrico e osmótico da folha, maximizando a 

assimilação sob risco hidráulico controlado, em vez de atuarem de forma 

independente (Salmon et al., 2020). 

A interação entre CO2 atmosférico e DPV em árvores tropicais impac-

ta a eficiência de uso da água (EUA), refletindo respostas estomáticas e 

ajustes metabólicos e estruturais ao longo da elevação (Mujawamariya et 

al., 2018; Slot et al., 2024). Em baixas elevações secas, aumentos de CO2 

têm elevado a eficiência intrínseca do uso da água (EIUA), principalmente 

via redução de gs​, embora esse ganho nem sempre se traduza em maior 

crescimento, devido à limitação hídrica (Smith et al., 2020; Middleby et 

al., 2024). Em maiores elevações, onde o estresse hídrico atmosférico é 

menor, os ganhos em EUA são mais modestos, e o balanço de carbono 

depende mais da capacidade bioquímica e estrutural das folhas do que 

da difusão de CO2 (Pu et al., 2023).
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Esses padrões de trocas gasosas e metabolismo estão associados a 

ajustes estruturais ao longo do gradiente de elevação (Mujawamariya et al., 

2018; Slot et al., 2024). O aumento da MFA, a redução da condutância es-

tomática potencial e a diminuição das concentrações de N e P configuram 

um conjunto funcional coerente com o leaf economics spectrum, limitando 

a capacidade fotossintética máxima, mas aumentando a longevidade foliar 

e a tolerância a ambientes frios e nublados (Wittich et al., 2012; Hartmann; 

Trumbore, 2016; Mujawamariya et al., 2018). Em conjunto, esses ajustes es-

truturais e metabólicos estabelecem limites ao desempenho fisiológico ao 

longo da elevação. Esses padrões estão sintetizados na Tabela 1.

Tabela 1. Tendências ecofisiológicas e estruturais de árvores  

tropicais ao longo de gradientes de elevação (continua)

Dimensão 
funcional

Baixa elevação 
(mais quente / 

maior DPV)

Alta elevação 
(mais fria / 

menor DPV)

Interpretação 
funcional

Referências-
-chave

Assimulação 
de carbono 
sob luz satu-

rante  
(Asat)

Alta capacidade 
fotossintética

Limitada 
capacidade 

fotossintética 

Limitação 
energética 

e nutricional 
em maior 
elevação

Körner, 2007; 
Wittich et al., 
2012; Muja-
wamariya et al., 
2018

Respiração no 
escuro  

(Rd)

Alta, pouco 
aclimatada

Reduzida, 
termicamente 

aclimatada

Preservação 
do balanço de 

carbono

Körner, 2007;

Dusenge et al., 
2021; Wittemann 
et al., 2022

Limitação 
dominante

Estomática 

(DPV elevado)

Não es-
tomática 

(bioquímica/

estrutural)

Transição de 
limitações 

estomáticas 
para não 

estomáticas

Körner, 2007;

Mujawamariya et 
al., 2018; Slot et 
al., 2024

Eficiência no 
uso da água 

(EUA) e intrín-
seca (EIUA) 

Alta via 
fechamento 
estomático

Modesta

Controlada 
crescente por 

estrutura e 
metabolismo

Smith et al., 
2020; Middleby 
et al., 2024; 

Pu et al., 2023
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Tabela 1. Tendências ecofisiológicas e estruturais de árvores  

tropicais ao longo de gradientes de elevação (conclusão)

Massa 
foliar por área 
(MFA) / espes-

sura foliar

Baixa a 
moderada Elevada

Investimento 
estrutural as-
sociado à lon-
gevidade foliar 
e em resposta 
às condições 
ambientais

Bresson et al., 
2011;

Wittich et al., 
2012; Muja-
wamariya et al., 
2018

N e P foliar Maiores 
concentrações Reduzidas

Restrição 
nutricional em 

elevação

Wittich et al., 
2012; Muja-
wamariya et al., 
2018

Índice de 
condutância 
estomática 
potencial  

(PCI)

Alta capacidade 
potencial

Capacidade 
reduzida

Limitação difu-
siva estrutural

Wittich et al., 
2012; Muja-
wamariya et al., 
2018

Condutividade 
hidráulica  

(ks)

Alta, associada 
à estratégia 
oportunista

Menor, 
com maior 
segurança 
hidráulica

Priorização da 
estabilidade 

hidráulica em 
resposta às 
condições 
ambientais

Mujawamariya et 
al., 2018; Slot et 
al., 2024; Middle-
by et al., 2024

Arquitetura do 
xilema

Vasos mais 
largos

Vasos mais 
estreitos e 

maior razão 
xilema:folha

Ajustes 
estruturais que 

aumentam 
a segurança 

hidráulica

Wittich et al., 
2012; Muja-
wamariya et al., 
2018

Estratégia 
funcional 

dominante
Oportunista Conservadora

Ajuste ao 
balanço 

energia–água

Körner, 2007;

Mujawamariya et 
al., 2018; Slot et 
al., 2024

Fonte: os autores.

Os padrões de resposta observados na Tabela 1 refletem a variação dos 

fatores ambientais ao longo da elevação, que limitam o desempenho das ár-

vores. Um exemplo recente e abrangente dessa dinâmica é apresentado por 

Slot et al. (2024) em florestas tropicais montanas. Os autores demonstram 

que, embora a capacidade fotossintética máxima possa ser parcialmente 

mantida em maiores elevações, a assimilação real de carbono é frequen-
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temente limitada pela menor pressão parcial de CO2 e pelas baixas tem-

peraturas noturnas, que alteram o balanço entre assimilação e respiração. 

Esse padrão reforça a interpretação de que árvores montanas adotam uma 

estratégia conservadora baseada em ajuste metabólico, priorizando a per-

sistência funcional sob menor disponibilidade de recursos, em concordância 

com os padrões sintetizados nesta revisão.

3.2 Relações hídricas e hidráulica vegetal

Ao longo de gradientes de elevação tropicais, a hidráulica vegetal de-

sempenha papel central na mediação entre o ambiente e o funcionamen-

to fisiológico das árvores. Diferentemente de interpretações clássicas que 

associam limitações hidráulicas a falhas funcionais (e.g. por cavitação), 

evidências em florestas tropicais indicam que ajustes na condutividade 

hidráulica, na vulnerabilidade à cavitação e na integração com o controle 

estomático refletem estratégias ativas de regulação do balanço hídrico e 

do ganho de carbono, moldadas pelas condições climáticas locais (Mu-

jawamariya et al., 2018; Slot et al., 2024). Em montanhas tropicais, varia-

ções no déficit de pressão de vapor (DPV), na disponibilidade de água no 

solo e na nebulosidade são frequentemente mais determinantes do que a 

temperatura isoladamente, como demonstrado em estudos recentes em 

florestas tropicais montanas (Slot et al., 2024).

A condutividade hidráulica das árvores tropicais não responde à eleva-

ção uniformemente, mas é reorganizada em função da demanda evapora-

tiva e da disponibilidade hídrica ao longo do gradiente (Mujawamariya et 

al., 2018; Slot et al., 2024). Em baixas elevações quentes e secas, onde o 

DPV elevado impõe forte restrição ao uso da água, árvores frequentemen-

te operam com alta condutância estomática durante a estação chuvosa e 

reduções abruptas durante a estação seca, refletindo uma estratégia de 

exploração oportunista, seguida por controle conservador (Mujawamariya 

et al., 2018; Middleby et al., 2024). Nessas condições, a hidráulica sustenta 

altas taxas de transpiração quando a água está disponível, mas permite 

fechamento estomático rápido para evitar perdas excessivas.



284

I Tópicos Especiais em Biologia Vegetal:  
Contribuições do PPGBV/UFES: Fisiologia, Biodiversidade  
e Conservação de Organismos Fotossintetizantes

Com o aumento da elevação, especialmente em florestas tropicais 

úmidas e nubladas, a demanda evaporativa diminui e a limitação hídrica 

torna-se menos severa. Nesses ambientes, árvores tendem a apresentar 

maior investimento estrutural por área foliar, como maior razão xilema do 

caule (ou ramo) e a área foliar, além de folhas mais espessas. Esse con-

junto de traços pode reduzir a condutividade hidráulica máxima (ks), mas 

aumentar a segurança hidráulica do sistema (Wittich et al., 2012; Muja-

wamariya et al., 2018), priorizando a estabilidade hídrica sob condições de 

menor demanda evaporativa e de crescimento mais lento.

Embora estudos diretos de vulnerabilidade à cavitação ao longo de 

gradientes de elevação tropicais ainda sejam escassos, evidências su-

gerem que árvores de regiões montanas e úmidas operam com maiores 

margens de segurança hidráulica, associadas a vasos do xilema caulinar 

potencialmente mais estreitos, maior densidade de tecidos lenhosos e 

menor exposição a tensões hídricas extremas (Wittich et al., 2012; Mu-

jawamariya et al., 2018). Esse conjunto de traços reduz o risco de falha 

hidráulica, mesmo que limite a capacidade máxima de transporte de água.

A hidráulica vegetal está intimamente integrada ao controle estomáti-

co, formando um sistema coordenado que regula o balanço entre a assi-

milação de carbono e a conservação de água. Em maiores elevações, onde 

o DPV é menor e a disponibilidade hídrica atmosférica é maior, o controle 

estomático tende a ser menos restritivo, e a hidráulica atua principalmen-

te como suporte estrutural para janelas curtas de alta condutância, dentro 

de um regime que prioriza a segurança hidráulica. Nessas condições, as 

limitações ao ganho de carbono emergem predominantemente de restri-

ções metabólicas e estruturais, evidenciando que a hidráulica define os 

limites operacionais do sistema, enquanto o metabolismo regula a capa-

cidade efetiva de assimilação (Slot et al., 2024).

Esses ajustes hidráulicos ao longo de gradientes de elevação tropicais 

possuem um limiar crítico. Apesar de frequentemente refletirem estraté-

gias funcionais de regulação, situações de estresse hídrico extremo po-

dem levar à falha hidráulica. Sob condições de déficit hídrico prolongado 

e elevado DPV, a formação de embolismos no xilema pode comprometer a 

continuidade do fluxo de água, reduzindo drasticamente a condutividade 
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hidráulica e levando à mortalidade de tecidos ou do indivíduo. No entanto, 

em florestas montanas tropicais, a menor frequência de tensões hídricas 

extremas e o maior investimento em segurança hidráulica tendem a redu-

zir a ocorrência dessas falhas, reforçando que os padrões observados ao 

longo da elevação refletem predominantemente estratégias de ajuste, e 

não disfunções do sistema. 

Em síntese, em árvores tropicais, a hidráulica vegetal, ao longo de gra-

dientes de elevação, deve ser compreendida como uma estratégia funcio-

nal de ajuste. A condutividade hidráulica, a vulnerabilidade à cavitação e o 

controle estomático são reorganizados de forma integrada em resposta a 

variações de DPV, disponibilidade hídrica e nutrientes, sustentando dife-

rentes estratégias de uso de água e carbono ao longo da montanha. Esses 

padrões reforçam que, em gradientes de elevação tropicais, processos 

hidráulicos explicam a variação funcional observada e estabelecem limites 

claros ao desempenho fisiológico e à persistência das árvores sob cená-

rios de mudanças climáticas. 

3.3 Traços anatômicos e estruturais

Ao longo de gradientes de elevação tropicais, os traços anatômicos e 

estruturais das árvores constituem a base morfofuncional que sustenta 

e explica os padrões ecofisiológicos descritos nos subtópicos anteriores, 

oferecendo a base estrutural para as variações nas trocas gasosas e nas 

relações hídricas. Em florestas tropicais, esses ajustes estruturais não de-

vem ser interpretados como simples respostas passivas ao ambiente, mas 

como componentes ativos de estratégias funcionais associadas à adap-

tação e persistência ao longo do gradiente (Wittich et al., 2012).

Entre os padrões mais consistentes ao longo da elevação, destacam-se 

o aumento da LMA com folhas mais espessas, maior investimento estrutural 

e redução das concentrações foliares de nitrogênio e fósforo, diretamente 

associados às mudanças nas trocas gasosas e no balanço de carbono. Em 

florestas tropicais úmidas, esses ajustes configuram um conjunto de traços 

que implica maior custo de construção foliar e menor capacidade fotossin-

tética máxima, mas maior longevidade foliar e tolerância a ambientes frios, 



286

I Tópicos Especiais em Biologia Vegetal:  
Contribuições do PPGBV/UFES: Fisiologia, Biodiversidade  
e Conservação de Organismos Fotossintetizantes

nublados e com janelas curtas de crescimento (Wittich et al., 2012; Muja-

wamariya et al., 2018).

No sistema vascular, embora dados diretos ainda sejam escassos para 

gradientes tropicais, evidências disponíveis indicam que árvores de maior 

elevação tendem a apresentar maior razão entre a área de xilema cauli-

nar ou a dos ramos em relação à área foliar, maior investimento em teci-

dos de suporte e vasos de menor diâmetro hidráulico (Wittich et al., 2012; 

Mujawamariya et al., 2018). Esse conjunto estrutural favorece a segurança 

hidráulica e a estabilidade do transporte de água, mesmo que à custa de 

menor eficiência máxima, reforçando que a anatomia do xilema em am-

bientes montanos tropicais sustenta os padrões de segurança hidráulica 

descritos no subtópico anterior. 

As características estomáticas respondem à elevação com redução da 

capacidade difusiva máxima associada a ajustes na densidade e no ta-

manho dos estômatos (Wittich et al., 2012; Pereira et al., 2022). Esses pa-

drões limitam a difusão de CO2 em ambientes onde o ganho de carbono é 

controlado por restrições bioquímicas e estruturais. Em baixas elevações 

quentes e secas, folhas com menor LMA e maior capacidade estomática 

favorecem altas taxas de assimilação em períodos favoráveis, seguidas 

por redução funcional na estação seca, quando predominam limitações 

estomáticas (Mujawamariya et al., 2018; Middleby et al., 2024). Em médias 

e altas elevações, folhas mais espessas e menores concentrações de N e 

P impõem limites estruturais e metabólicos ao ganho de carbono, deslo-

cando a limitação da fotossíntese de controles difusivos para restrições 

bioquímicas e estruturais (Wittich et al., 2012; Mujawamariya et al., 2018).

Em conjunto, os traços anatômicos e estruturais ao longo de gradien-

tes de elevação tropicais integram um conjunto coerente de estratégias 

funcionais que condicionam o desempenho das árvores em ambientes 

contrastantes. O aumento da LMA e a reorganização das características 

estomáticas e da anatomia do xilema refletem ajustes funcionais que priori-

zam a segurança hidráulica, a estabilidade metabólica e a longevidade foliar 

em ambientes de maior elevação. Nesse contexto, a estrutura não apenas 

sustenta a função, mas define os limites operacionais do desempenho das 
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árvores, determinando sua capacidade de persistência frente às restrições 

ambientais e às mudanças climáticas.

4. Estratégias ecofisiológicas de árvores tropicais ao longo de 
gradientes de elevação

4.1 Plasticidade e adaptação como extremos de um contínuo

Os padrões ecofisiológicos e estruturais descritos anteriormente 

convergem para a definição de estratégias funcionais que determinam 

o desempenho das árvores ao longo do gradiente. A variação ambiental 

reorganiza o funcionamento das árvores, por meio da integração entre 

processos fisiológicos, estrutura anatômica e estratégias funcionais (Fi-

gura 2). Nesse contexto, as respostas das árvores não se limitam a ajustes 

fisiológicos imediatos, mas emergem como estratégias que variam entre 

respostas plásticas de curto prazo e adaptação local via diferenciação 

populacional (Hulshof; Powers, 2019; Slot et al., 2024). Essa integração de-

fine os destinos possíveis das espécies frente às mudanças climáticas 

(Radersma et al., 2020; Hofhansl et al., 2021), incluindo persistência local, 

migração ao longo da elevação ou colapso populacional quando os limites 

de ajuste funcional são excedidos.
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Figura 2. Estrutura integradora das respostas ecofisiológicas  

de árvores tropicais ao longo de gradientes de elevação

Estrutura integradora das respostas ecofisiológicas de árvores tropicais ao longo 
de gradientes de elevação. O modelo conceitual ilustra como os drivers abióticos 
(Ambiente) modulam os fluxos de carbono e água (Processos), cujas amplitudes 
operacionais são restringidas pela anatomia foliar e do xilema (Estrutura). A intera-
ção entre essas camadas sustenta as estratégias de sobrevivência (Plasticidade e 
Adaptação), que determinam a capacidade de persistência, migração ou a vulne-
rabilidade ao isolamento térmico frente às mudanças climáticas globais.

Fonte: Os autores

Evidências mostram que a direção da plasticidade frequentemente 

acompanha as diferenças entre populações adaptadas, indicando que ela 

pode facilitar trajetórias evolutivas ao expor variação fenotípica à seleção 

natural (Radersma et al., 2020). Em espécies de ampla distribuição, a plas-

ticidade favorece o estabelecimento inicial em novos ambientes, enquan-

to a adaptação local consolida o desempenho a longo prazo (Brancalion et 

al., 2018; Tognetti et al., 2019). Em florestas tropicais, espécies com maior 

amplitude de elevação tendem a apresentar maior plasticidade de traços 

funcionais do que espécies endêmicas, sugerindo maior capacidade de 

responder a mudanças ambientais rápidas (Hofhansl et al., 2021).

Como a plasticidade não é ilimitada, experimentos de transplante re-

cíproco e jardins comuns revelam que populações locais frequentemen-

te apresentam desempenho superior em seu ambiente de origem, mes-

mo com elevada plasticidade fenotípica (Bresson et al., 2011; Liepe et al., 
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2022). Em árvores tropicais, estudos genômicos e funcionais demonstram 

que diferenças adaptativas podem emergir entre populações separadas 

por pequenas variações ambientais, superando efeitos da plasticidade e 

de influências maternas, com evidências de alta diversidade genética e 

fluxo gênico entre populações naturais (Brousseau et al., 2020; Paschoa 

et al., 2018). Embora a plasticidade sustente o desempenho imediato, a 

seleção natural atua ao longo do gradiente de elevação, levando à dife-

renciação populacional.

A adaptação local promove ajustes de longo prazo essenciais à persis-

tência em gradientes de elevação, por meio da fixação de combinações 

genéticas associadas a pressões térmicas, hídricas e nutricionais, resul-

tando em diferenciação populacional, especialização funcional e distribui-

ção restrita (Brousseau et al., 2020; Liepe et al., 2022). Em contraste com 

a plasticidade, que permite respostas rápidas, a adaptação local conso-

lida estratégias mais estáveis, porém menos flexíveis a variações rápidas, 

como evidenciado por diferenças fisiológicas e proteômicas entre popu-

lações em condições comuns (Paschoa et al., 2024).

Como consequência, estratégias conservadoras, comuns em maiores 

elevações, priorizam estabilidade funcional e segurança hidráulica, en-

quanto estratégias oportunistas, típicas de baixas elevações, favorecem 

ganhos rápidos de carbono. A predominância dessas estratégias, associa-

da à plasticidade e à adaptação local, determina a persistência, desloca-

mento ou vulnerabilidade das populações ao longo do gradiente (Körner, 

2007; Mujawamariya et al., 2018; Slot et al., 2024).

5. Mudanças climáticas, migração elevacional e armadilhas 
adaptativas

5.1 Restrições ecológicas e limites das respostas ao aquecimento

A persistência, a migração ou o colapso de árvores tropicais sob mu-

danças climáticas não depende apenas da magnitude do aquecimento, 

mas também de restrições ecológicas e evolutivas que limitam essas res-

postas. Nesse contexto, o uso de gradientes de elevação como analogia 
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às mudanças climáticas apresenta limitações devido à variabilidade am-

biental, à complexidade dos microclimas e às diferenças nas respostas 

de espécies e populações (Verheyen; Tüzün; Stoks, 2019; Daco; Colling; 

Matthies, 2021). 

Estudos indicam que as espécies podem responder ao aquecimento 

climático de duas formas principais: permanecer onde estão ou mudar 

de local (Chevin et al., 2010; Klausmeier et al., 2020; Thurman et al., 2020). 

Assim, a migração é uma resposta espacial, enquanto a persistência é 

uma resposta funcional ao estresse climático. O deslocamento espacial 

permite que as espécies acompanhem condições favoráveis, à medida 

que ocorre a reorganização geográfica (Chevin; Bridle, 2025), enquanto a 

permanência depende de limites fisiológicos, de plasticidade fenotípica 

e, em algumas situações, de adaptação rápida ligada ao resgate evolutivo 

(Klausmeier et al., 2020). 

Embora a migração ao longo da elevação e a adaptação local sejam 

geralmente apontadas como principais vias de resposta, evidências indi-

cam que esses processos são frequentemente desacoplados e insuficien-

tes para acompanhar a velocidade das mudanças climáticas, muitas vezes 

mais rápidas do que a capacidade de resposta biológica das espécies 

(Chevin et al., 2010; Slot et al., 2024). Evidências empíricas em florestas 

tropicais indicam que, embora a migração elevacional ocorra, geralmente 

se dá em taxas inferiores ao aquecimento observado, sendo impulsiona-

da principalmente pela mortalidade de espécies de ambientes mais frios, 

e não pela rápida colonização de espécies de ambientes mais quentes 

(Freeman et al., 2021; Feeley et al., 2023).

Essas estratégias são integradas, mas nem sempre ocorrem de forma 

sincronizada. Estudos mostram que adaptação e dispersão podem ser de-

sacopladas, de modo que espécies com maior capacidade adaptativa po-

dem ocupar novos espaços mais rapidamente, dificultando a migração de 

outras espécies e aumentando seu risco de extinção (Thompson; Fronhofer, 

2018; Polechová, 2025). Esse desacoplamento é intensificado por limitações 

na dispersão, como barreiras geográficas, fragmentação da paisagem, ecó-

tonos e mudanças de solo, que restringem os deslocamentos mesmo sob 
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condições favoráveis (Hillyer et al., 2010; Corlett; Westcott, 2013; Guo et al., 

2018). Como resultado, muitas espécies tornam-se incapazes de acompa-

nhar as mudanças climáticas, seja por limitações de deslocamento ou por 

restrições ecofisiológicas.

Outro fator associado a mudanças rápidas é a ocorrência de armadilhas 

adaptativas, nas quais respostas antes vantajosas tornam-se desajusta-

das (Schlaepfer et al., 2002). Pequenos aumentos de temperatura (1 a 2 °C) 

podem reduzir a sobrevivência de plântulas tropicais, especialmente nas 

bordas mais quentes da distribuição, indicando proximidade dos limites 

térmicos (Tito et al., 2020; Feeley et al., 2023). Nesses casos, sinais ambien-

tais deixam de refletir condições ótimas, comprometendo a sobrevivência.

6. Conclusões e perspectivas 

As evidências reunidas ao longo deste capítulo convergem para uma 

mensagem central: antecipar as respostas das florestas tropicais às mu-

danças climáticas exige uma abordagem ecofisiológica integrativa, basea-

da em gradientes ambientais, que conecte processos fisiológicos, estru-

tura funcional, plasticidade fenotípica e adaptação local. Esses gradientes 

permitem inferir respostas ao aquecimento, por revelar como diferentes 

combinações climáticas moldam o funcionamento das árvores em condi-

ções contrastantes.

Apesar dos avanços recentes, persistem lacunas críticas de conhe-

cimento. Séries temporais longas (≥10 anos) ainda são escassas em flo-

restas tropicais, e a produção científica apresenta viés geográfico, com 

predominância de estudos nos Neotrópicos e sub-representação de re-

giões como África e Sudeste Asiático, comprometendo generalizações 

globais (Mata-Guel et al., 2023; Zuidema et al., 2013; Viani et al., 2025). 

Além disso, a integração entre traços funcionais, genética e clima per-

manece limitada, restringindo a compreensão da contribuição relativa 

da plasticidade fenotípica e da adaptação local para o desempenho 

das populações (Middleby et al., 2025). Essa lacuna dificulta identificar 

quando a plasticidade é suficiente e quando a adaptação genética ou a 

migração se torna necessária.
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Gradientes de elevação permitem inferir estratégias adaptativas e 

identificar limiares fisiológicos e hidráulicos que dificilmente seriam de-

tectados por estudos pontuais ou baseados exclusivamente em modela-

gem (Bartlett et al., 2018; Shennan-Farpón et al., 2021). Avanços recentes 

em modelagem dinâmica de florestas reforçam a importância de dados 

mecanísticos para melhorar projeções sobre biomassa, composição fun-

cional e fluxos de carbono, com implicações diretas para estratégias de 

conservação e restauração em florestas tropicais (Fischer et al., 2016; 

Chazdon, 2019; Hansen et al., 2020).

Em síntese, prever o futuro das florestas tropicais requer ultrapassar 

abordagens fragmentadas, incorporando estudos de longo prazo e inte-

gração multiescalar entre ecofisiologia, genética e dinâmica florestal. Ao 

revelar como a plasticidade, a adaptação local e as restrições estruturais 

interagem para definir limites de desempenho, os gradientes de elevação 

oferecem uma base mecanística sólida para projetar trajetórias de per-

sistência, migração ou colapso das florestas tropicais. Essa base gerada 

pode contribuir para orientar decisões em conservação, restauração e 

modelagem climática, contribuindo para projeções mais robustas sobre o 

futuro das florestas tropicais. 
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Introdução 

O crescimento e desenvolvimento das plantas são regulados por ca-

racterísticas genéticas, ambientais e hormonais. Dentre os fatores am-

bientais de origem abiótica, a radiação solar destaca-se por influenciar 

diversos processos no biociclo vegetal. As plantas utilizam a luz como 

fonte de energia, que pode estimular ou limitar o processo fotossintético, 

como um sinal com importante informação espacial e temporal sobre o 

ambiente circundante (Waters; Langdale, 2009).

A limitação causada no processo fotossintético é influenciada por al-

terações nas estruturas anatômicas, particularmente na espessura do pa-

rênquima paliçádico, na densidade estomática, além de alterações no sis-

tema vascular, principalmente no xilema e na densidade e espessura dos 

vasos, que controlam o fluxo de CO2 e a água que entra na planta (Vieira 

et al., 2012). Uma espécie capaz de modificar suas estruturas anatômicas 

e seu aparato fotossintético sob diferentes condições ambientais é con-

siderada plástica (Perera-Castro; Brito; González-Rodríguez, 2017). A plas-

ticidade fenotípica tem uma forte influência na distribuição das plantas, 

uma vez que elas são capazes de se ajustar à disponibilidade de recursos 

e às variações específicas do ambiente em que se encontram.

Plantas cultivadas com alta incidência de radiação solar investem em 

seu sistema radicular, especialmente nas estruturas do xilema, a fim de au-

mentar sua capacidade de absorção de água, visto que plantas cultivadas 

em ambientes com maior incidência de luz são mais afetadas pelo déficit 

hídrico, resultando no aumento do parênquima paliçádico e da densidade 

estomática nas folhas (Morais et al., 2003). No entanto, aquelas cultivadas 

sob menor incidência de radiação solar investem na parte aérea, aumen-

tando a área foliar e o comprimento do caule. Devido à baixa radiação solar, 

a espessura do parênquima paliçádico diminui para facilitar a difusão de 

CO2 no mesófilo, reduzindo também a densidade estomática, resultando em 

uma diminuição da transpiração e aumento da eficiência do uso da água 

(Yuan et al., 2016). De acordo com Ahemd, Al-Faraj e Abdel-Ghany (2016), 

plantas cultivadas em um ambiente com baixa incidência de radiação solar 

apresentam produção mais homogênea e maior. Além disso, observa-se 

uma redução na quantidade de água necessária para irrigação.
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Alterações estruturais e ajustes do aparato fotossintético são modifica-

dos em função da radiação solar incidente, influenciando diretamente o es-

tabelecimento da planta em um ecossistema específico. Em nível individual, 

a heterogeneidade de ambientes florestais, como a Mata Atlântica, tem forte 

influência na eficiência do uso da radiação solar incidente, o que influencia a 

morfologia interna e a capacidade fotossintética das plantas. Esses fatores 

são cruciais para a distribuição espacial das espécies (Vieira et al., 2012).

Espécies do gênero Piper são plantas aromáticas, produtoras de altos 

níveis de metabólitos secundários, principalmente óleos essenciais, que 

são utilizados na produção de medicamentos pela indústria farmacêutica 

(Cysne et al., 2005). Além do uso industrial, espécies do gênero têm sido 

utilizadas mundialmente na medicina popular, devido às suas proprieda-

des biológicas (Araujo et al., 2019).

Os metabólitos secundários de Piper tuberculatum Jacq. e Piper arbo-

reum Aub. exibem altos níveis do fenilpropanóide dilapiol (Facundo et al., 

2008), principalmente por conferirem um efeito inseticida ao óleo essen-

cial (Celestino et al., 2016); também possuem ações fungicidas, antibac-

terianas (Souza; Albino; Lima R. A., 2019) e antioxidantes (Silva et al., 2014).

O gênero Piper inclui espécies nativas e também a pimenta-do-reino 

(Piper nigrum L.), que é a especiaria mais consumida no mundo. O Brasil 

é o segundo maior produtor do condimento, atrás apenas do Vietnã (Fao, 

2024). Além de sua importância para a agricultura, a pimenta-do-reino 

tem sido utilizada na produção de medicamentos e contra patógenos 

como bactérias, vírus e fungos (Ahmad et al., 2012). Os metabólitos secun-

dários apresentam compostos antioxidantes naturais, que têm potencial 

para prevenir inflamações e câncer (Ahmad et al., 2012).

Os produtores de pimenta-do-reino têm sofrido com a presença de fu-

sariose nas plantações, o que frequentemente resulta em perda total; essa 

doença é causada por um fungo que afeta o sistema radicular das plantas. 

No entanto, espécies nativas apresentam resistência e/ou imunidade. Assim, 

essas espécies têm sido cultivadas como porta-enxerto para diferentes ge-

nótipos de Piper nigrum, especialmente a cultivar Bragantina (Albuquerque 

et al., 2001). Os produtores de pimenta-do-reino têm empregado outros 
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sistemas de cultivo para aumentar a produção e reduzir custos. Esse siste-

ma utiliza tutores vivos, como a gliricídia, pois não requer o uso de tutores 

de madeira. Além da gliricídia, alguns produtores fazem a opção por árvores 

frutíferas e até mesmo consorciação com outras culturas (Menezes et al., 

2013). No entanto, o uso de um tutor vivo ou o cultivo consorciado condi-

cionam as plantas em ambientes com baixa incidência de radiação solar, e 

as respostas da pimenta-do-reino ao sombreamento são desconhecidas.

Esses são fatores agravantes, considerando que Piper tuberculatum e 

Piper arboreum ocorrem naturalmente em florestas, particularmente em 

locais úmidos com baixa incidência de radiação solar (Araújo; Miguel; Jas-

cone, 2011). No entanto, Piper nigrum passou por um processo de melho-

ramento genético para ser cultivada em pleno sol (Menezes et al., 2013). 

Assim, o objetivo deste trabalho foi avaliar a influência de diferentes am-

bientes de incidência de radiação solar na anatomia e ecofisiologia de 

diferentes espécies de Piper, buscando compreender as alterações fisio-

lógicas causadas por mudanças estruturais.

Material e métodos

O experimento foi conduzido de julho de 2018 a janeiro de 2019 na Fazen-

da Experimental de Linhares, pertencente ao Instituto Capixaba de Pesquisa, 

Assistência Técnica e Extensão Rural (Incaper), localizada a 19º25’00,1”S e 

40º04›35,3”W, no município de Linhares, norte do estado do Espírito San-

to. Durante o período experimental, os dados climáticos foram obtidos da 

estação meteorológica automática do Incaper, na qual os valores médios 

de temperatura máxima, mínima e média, precipitação e umidade relativa 

foram de 30,17 ºC, 20,36 ºC, 23,84 ºC, 2,63 mm e 76,26%, respectivamente.

Duas espécies silvestres (Piper tuberculatum Jacq. e Piper arboreum 

Aubl.) e a cultivar Bragantina (‘Panniyur 1’) de Piper nigrum L. foram utili-

zadas no experimento. Propágulos de plantas matrizes do Banco de Ger-

moplasma Ativo (BAG) do Incaper foram utilizados. As mudas de espécies 

nativas foram obtidas por meio de semeadura direta, utilizando o proto-

colo proposto por Dousseau et al. (2011). Após 30 dias, as mudas foram 

plantadas em uma bandeja de isopor com 200 células, preenchida com 

substrato Bioplant®, e mantidas em câmara de crescimento por mais 60 
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dias. Mudas de Piper nigrum foram obtidas por estaquia, utilizando o mé-

todo descrito por George et al. (2017).

Após a formação das mudas (90 dias após a semeadura para as espé-

cies nativas e 60 dias após o corte para a pimenta-do-reino), elas foram 

transplantadas para vasos de 5 litros preenchidos com substrato Bio-

plant® e 54 gramas de osmocote, com duração de 5 a 6 meses por vaso. 

Um padrão foi adotado para a seleção das mudas, onde as nativas foram 

selecionadas com cinco pares de folhas e a pimenta-do-reino com um 

comprimento médio de 30 cm da parte aérea. As plantas foram mantidas 

em viveiro por 30 dias para aclimatização, com 50% de radiação solar 

incidente. Após esse período, foram transferidas para os três ambientes 

(100% de radiação solar incidente ou sol pleno, 50% e 20% de radiação, 

utilizando tela de sombreamento preta Sombrit®), onde foram mantidas 

por seis meses. O experimento foi conduzido em delineamento inteira-

mente casualizado, em esquema fatorial 3x3 (Ramalho; Ferreira; Oliveira, 

2000), com três espécies e três ambientes de luminosidade, sendo cada 

parcela composta por uma única planta, totalizando sete plantas por am-

biente para cada espécie avaliada. A irrigação das plantas foi realizada por 

aspersão quatro vezes ao dia, às 7h30, 11h30, 14h45 e 17h, durante 15 m.

Ao final do experimento, as avaliações de trocas gasosas foram reali-

zadas entre 8h e 11h e feitas em folhas maduras e totalmente expandidas 

(2ª ou 3ª folha) do ápice do ramo plagiotrópico de cada indivíduo. As 

avaliações foram realizadas utilizando um analisador de gases infraverme-

lho-IRGA 6400 LI-COR (LI-COR Inc., Lincoln, NE, EUA). Um controlador de 

injeção de CO2 foi utilizado para manter uma concentração constante de 

CO2 de 400 ppm na câmara do IRGA, que possui uma área de análise de 

6 cm² e está equipada com uma fonte de luz vermelha-azul (6400-02B) 

emitida por meio de diodos emissores de luz (LEDs).

As taxas de fotossíntese líquida (A), transpiração (E) por unidade de 

área foliar, condutância estomática ao vapor de água (Gs) e a razão en-

tre a concentração de CO2 interna e atmosférica (Ci/Ca) foram estimadas 

com base nos valores de variação de CO2 e umidade dentro da câmara, 

determinados pelo analisador de gases infravermelho do instrumento, em 

RFA ≥ 1200 μmol fótons m-2 s-1.
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Para obter as curvas de resposta à luz, foram utilizadas as seguintes 

intensidades de PAR: 0, 5, 10, 15, 20, 25, 30, 35, 40, 45, 50, 55, 60, 65, 70, 80, 

90, 100, 200, 500, 800, 1200, 1500. As curvas foram normalizadas ajustan-

do os dados a uma hipérbole retangular modificada, proposta por Lobo et 

al. (2013). O modelo foi ajustado aos dados, utilizando análise de regressão 

não linear com a ferramenta Microsoft Solver no Excel (Microsoft Corpo-

ration, Redmond, WA, EUA), calculando-se assim o ponto de compensação 

de luz (LCP, µmol fótons m-2 s-1), o ponto de saturação de luz (LSP, µmol 

fótons m-2 s-1), o rendimento quântico incidente (Fi, µmol fótons m-2 s-1), 

a fotossíntese máxima (Amax, µmol fótons m-2 s-1) (valor máximo da taxa 

fotossintética líquida) e a respiração no escuro (RD, µmol fótons m-2 s-1).

O potencial hídrico foliar (Ψw) foi medido com uma bomba de pressão 

tipo Scholander (modelo 1000, PMS Instruments, Albany, NY, EUA). Foram 

utilizadas as mesmas folhas da análise de trocas gasosas.

Para as avaliações anatômicas, o material botânico foi coletado ao final 

do sexto mês experimental. Assim, folhas completamente expandidas fo-

ram coletadas do terceiro ramo e fragmentos de entrenós do caule foram 

coletados entre o quinto e o sétimo nó do ramo mais grosso, enquanto 

fragmentos de raiz foram coletados 5 cm acima da coifa. Ambos os mate-

riais foram fixados por 48 horas em FAA a 70%. Após esse período, foram 

armazenados em álcool a 70%.

Foram realizados cortes transversais no caule, na raiz e na nervura cen-

tral das folhas. Ambos os cortes foram clarificados com hipoclorito de só-

dio e corados com azul de safranina. Além disso, foram realizados cortes 

paradérmicos nas folhas, utilizando a técnica de impressão epidérmica 

e adesivo instantâneo universal (Super-Bonder®), conforme descrito em 

Segatto et al. (2004). A técnica de maceração do caule também foi reali-

zada para obter medidas biométricas dos elementos dos vasos do xilema, 

de acordo com Franklin (1945). Após a realização dos cortes histológicos, 

as lâminas histológicas semipermanentes foram montadas com gelatina 

glicerinada (Kaiser, 1880).

Todas as secções foram analisadas em microscópio de campo claro 

(Euromex). As imagens foram capturadas com uma microcâmera (CMEX 5) 
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e as medições biométricas dos tecidos foram realizadas com o software 

ImageFocus 4, a partir do qual foram obtidas as seguintes variáveis ​para a 

folha, em vista frontal: Densidade estomática mm² (Sd), Diâmetro polar (Dp), 

Diâmetro equatorial (Deq), Relação entre o diâmetro polar e o diâmetro 

equatorial (Dp/De). Em vista longitudinal, foram medidas as seguintes pro-

priedades: espessura da epiderme da superfície adaxial (AdEp), espessura 

do parênquima paliçádico (Ppt), espessura do parênquima esponjoso (Spt), 

espessura da epiderme da superfície abaxial (AdEp), espessura do xilema 

primário (Xp), espessura do limbo foliar (Lbt), nervura central (MRc), espes-

sura do floema (TPh), espessura dos vasos do xilema (Vx), número de feixes 

vasculares (Nvb), espessura horizontal do feixe vascular (Wve), espessura 

vertical do feixe vascular (Lve) e número de vasos do xilema (Nxyv).

Em relação ao caule, foram avaliadas as seguintes variáveis: espessu-

ra da epiderme (Ep), bainha perimedular (Sp), xilema (Xy), floema (Ph), co-

lênquima (Co), córtex (Ctx), espessura do feixe vascular horizontal (Htv), 

espessura do feixe vascular vertical (Vtv), vaso do xilema (Xyv), placa de 

perfuração (Plp), largura do elemento vascular (VEw), comprimento do ele-

mento vascular (VEl), número de vasos do xilema (Nxyv). Para as raízes, fo-

ram avaliadas a espessura do xilema (Xy), o floema (Ph), o vaso do xilema 

(Xyv), o córtex (Ctx), a área do cilindro vascular (Vca), a espessura do cilin-

dro vascular (Vct), a periderme (Pr) e o número de vasos do xilema (Nxyv).

Os dados anatômicos foram submetidos à análise de variância, uti-

lizando-se o programa estatístico Sisvar versão 5.6, e as médias foram 

agrupadas pelo teste de Scott Knott com probabilidade de 5%. Os da-

dos anatômicos e ecofisiológicos também foram submetidos à análise de 

componentes principais (PCA), utilizando-se o software R. A análise de 

componentes principais (PCA) foi realizada e uma matriz foi obtida para 

calcular a similaridade, utilizando-se a distância euclidiana e o agrupa-

mento foi realizado com base no método UPGMA (método de agrupamen-

to por pares não ponderado com médias aritméticas).

Resultados

Observou-se uma interação significativa para todos os parâmetros 

anatômicos avaliados de folha, caule e raiz entre as espécies (P. tubercu-
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latum, P. arboreum e P. nigrum) com os diferentes ambientes de radiação 

incidente (0%, 50% e 80%) (Tabelas 1, 2 e 3).

Tabela 1. Variáveis anatômicas foliares de Piper arboreum,  

Piper tuberculatum e Piper nigrum submetidas a diferentes  

níveis de radiação solar incidente

Radia-
ção 

solar
100% 50% 20%

Espécie P. arbo-
reum

P. tuber-
culatum

P. ni-
grum

P. arbo-
reum

P. tuber-
culatum

P. ni-
grum

P. arbo-
reum

P. tuber-
culatum

P. ni-
grum

Sd 171,452 
bA

241,773 
aA

107,742 
cA

104,840 
bB

224,515 
aB

81,290 
cB

84,354 
bC

161,129 
aC

 82,258 
bB

AdEp 0,014 aA 0,010 bA 0,010 bA 0,011 aB 0,0113 
aA 0,012 aA 0,011 aB 0,011 aA 0,012 aA

Ppt 0,042 
aB 0,028 bA 0,046 aB 0,056 bA 0,022 cA 0,070 aA 0,043 bB 0,024 cA 0,072 aA

Spt 0,063 
aC 0,036 bA 0,054 aC 0,070 aB 0,019 bB 0,068 aB 0,082 aA 0,026 bB 0,091 aA

Lbt 0,246 aA 0,160 bA 0,237 aB 0,237 aA 0,131 bA 0,258 aB 0,251 bA 0,128 cA 0,308 aA

Nvb 7,84 aB 3,333 bC 1,00 cB 5,533 aC 4,60 bB 4,533 bA 8,533 aA 5,733 bA 1,533 cB

Lxy 0,089 bA 0,058 cB 0,123 aA 0,068 bB 0,078 bA 0,110 aB 0,080 aB 0,073 bA 0,076 bC

Lph 0,058 bA 0,048 bA 0,090 aA 0,054 bA 0,050 bA 0,072 aB 0,064 bA 0,051 cA 0,084 aB

Wve 0,108 bA 0,106 bA 0,296 aA 0,108 bA 0,108 bA 0,182 aB 0,119 bA 0,095 cA 0,197 aB

Lve 0,153 
bB 0,125 cB 0,252 aA 0,142 bB 0,140 bA 0,189 aB 0,162 bA 0,139 cA 0,201 aB

Nxyv 34,00 bA 24,00 cA 48,00 aA 20,00 aB 20,00 aA 24,00 aB 26,00 aB 19,00 bA 28,00 aB

Cvt 0,599 
aB 0,414 cC 0,506 bB 0,618 bB 0,551 cB 0,784 aA 0,799 aA 0,612 bA 0,650 bA

Variáveis anatômicas foliares de Piper arboreum, Piper tuberculatum e Piper nigrum 
submetidas a diferentes níveis de radiação solar incidente. Sd: Densidade estomá-
tica; AdEp: Epiderme da superfície adaxial; Ppt: Espessura do parênquima paliçádi-
co; Spt: Espessura do parênquima esponjoso; Lbt: Espessura da lâmina foliar; Nvb: 
Número de feixes vasculares; Lxy: Comprimento do xilema; LPh: Comprimento do 
floema; Wve: Espessura horizontal do feixe vascular; Lve: Espessura vertical do fei-
xe vascular; Nxyv: Número de vasos do xilema; Cvt: Espessura da nervura central. 
As médias seguidas pela mesma letra minúscula comparam as espécies em cada 
ambiente, e as letras maiúsculas comparam a resposta de cada ambiente entre as 
espécies, utilizando o teste de Scott-Knott com 5% de probabilidade. 

Fonte: os autores.
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Tabela 2. Variáveis anatômicas do caule de Piper arboreum,  

Piper tuberculatum e Piper nigrum submetidas a diferentes  

níveis de radiação solar incidente

Ra-
diação 

solar
100% 50% 20%

Espécie P. arbo-
reum

P. tu-
bercu-
latum

P. 
nigrum

P. arbo-
reum

P. tu-
bercu-
latum

P. 
nigrum

P. arbo-
reum

P. tu-
bercu-
latum

P. 
nigrum

Ep 0,033 
aA 0,019 bA 0,018 bA 0,016 aB 0,012 bB 0,012 bB 0,011 aC 0,011 aB 0,01 aB

Co 0,056 
aA 0,05 bA 0,025 

cB
0,056 

aA
0,038 

bB
0,036 

bA
0,043 

aB
0,034 

bB
0,038 

bA

LXy 0,220 
aA 0,126 bB 0,117 bA 0,206 

aA
0,236 

aA 0,147 bA 0,153 bB 0,266 
aA 0,146 bA

LPh 0,0566 
bA

0,036 
cB

0,086 
aA

0,052 
bA

0,052 
bA

0,089 
aA 0,05 aA 0,051 aA 0,059 

aB

Wve 0,029 
bA

0,046 
aA

0,043 
aA

0,030 
bA

0,033 
bB

0,038 
aA

0,035 
aA

0,033 
aB

0,030 
aB

Lve 0,172 bA 0,184 bA 0,208 
aA 0,159 aA 0,157 aB 0,164 aB 0,186 aA 0,135 bC 0,120 bC

Htv 0,097 
bA

0,097 
cA 0,186 aA 0,110 bA 0,081 bB 0,178 aA 0,075 

bA
0,079 

bB 0,115 aB

Vtv 0,344 
aA 0,218 cC 0,303 

bA
0,328 

aA 0,291 aB 0,327 aA 0,259 
bB

0,353 
aA

0,244 
bB

Nxyv 20,466 
aA

12,733 
bA

15,066 
bA

15,533 
aB 11,00 bA 11,533 

bB
10,333 

aC
11,666 

aA 12,01 aB

Xyd 0,021 bA 0,019 bB 0,028 
aB

0,023 
cA

0,028 
bA

0,038 
aA

0,020 
bA

0,027 
aA

0,023 
bC

Variáveis anatômicas do caule de Piper arboreum, Piper tuberculatum e Piper ni-
grum submetidas a diferentes níveis de radiação solar incidente. Ep: Epiderme; 
Co: Colênquima; LXy: Comprimento do xilema; LPh: Comprimento do floema; Wve: 
Largura do elemento vaso; Lve: Comprimento do elemento vaso; Htv: Espessura 
horizontal do feixe vascular; Vtv: Espessura vertical do feixe vascular; Nxyv: Nú-
mero de vasos do xilema; Xyd: Diâmetro do vaso do xilema. As médias seguidas 
pela mesma letra minúscula comparam as espécies em cada ambiente, e as letras 
maiúsculas comparam a resposta de cada ambiente entre as espécies, utilizando 
o teste de Scott-Knott com 5% de probabilidade. 

Fonte: os autores.
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Tabela 3. Variáveis anatômicas das raízes de Piper  

arboreum, Piper tuberculatum e Piper nigrum submetidas  

a diferentes níveis de radiação solar incidente

Radia-
ção 

solar
100% 50% 20%

Espécie P. arbo-
reum

P. tuber-
culatum

P. ni-
grum

P. arbo-
reum

P. tuber-
culatum

P. ni-
grum

P. arbo-
reum

P. tuber-
culatum

P. ni-
grum

Lxy 0,356 cA 0,682 aA 0,551 bA 0,335 bA 0,451 
aB

0,442 
aB 0,288 cB 0,497 

aB
0,345 

bC

Lph 0,082 bA 0,081 bA 0,139 aA 0,073 bA 0,064 
bB 0,113 aB 0,062 

bB
0,063 

bB
0,090 

aC

Nxyv 14,733 
bA 16,00 bA 23,533 

aA
16,533 

aA 13,00 bB 20,133 
aB 14,2 bA 12,00 bB 20,066 

aB

Xyd 0,025 bA 0,029 bA 0,044 aA 0,020 bA 0,033 aA 0,030 
aB 0,021 bA 0,030 aA 0,034 

aB

Ct 0,305 cA 0,441 aA 0,339 bA 0,254 cB 0,416 
aB

0,283 
bB

0,221 
cC

0,368 
aC

0,285 
bB

Vct 0,588 
bC 0,748 aA 0,351 cA 0,730 

aB
0,702 

aB 0,367 bA 0,857 aA 0,525 
bC 0,398 cA

Pt 0,028 
bB 0,041 aA 0,031 bA 0,037 aA 0,031 

bB 0,025 bA 0,027 
aB

0,021 
bC

0,018 
bB

Vca 0,265 
bC 0,386 aA 0,119 cA 0,486 

aB 0,388 bA 0,120 cA 0,675 aA 0,196 
bB 0,146 cA

Variáveis anatômicas das raízes de Piper arboreum, Piper tuberculatum e Piper ni-
grum submetidas a diferentes níveis de radiação solar incidente. Lxy: Comprimen-
to do xilema; Lph: Comprimento do floema; Nxyv: Número de vasos do xilema; Xyd: 
Diâmetro dos vasos do xilema; Ct: Espessura do córtex; Vct: Espessura do cilindro 
vascular; Pt: Espessura da periderme; Vca: Área do cilindro vascular. As médias 
seguidas pela mesma letra minúscula comparam as espécies em cada ambiente, 
e as letras maiúsculas comparam a resposta de cada ambiente entre as espécies, 
utilizando o teste de Scott-Knott com 5% de probabilidade. 

Fonte: os autores.

As estruturas anatômicas das folhas apresentaram diferenças quan-

do cultivadas sob diferentes níveis de radiação solar incidente (Tabela 1). 

Quando cultivadas com 100% de radiação solar incidente, a espessura 

da epiderme adaxial, da nervura central e o número de feixes de nervuras 

foram maiores em P. arboreum, seguido por P. nigrum e P. tuberculatum. 

O comprimento do xilema, do floema, a espessura horizontal e vertical 

dos feixes vasculares e o número de vasos do xilema foram maiores em 

P. nigrum, seguido pelas outras espécies. A espessura do parênquima pa-

liçádico, esponjoso e limbo aumentou em P. arboreum e P. nigrum, sem 
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diferença significativa. A maior densidade estomática foi observada em P. 

tuberculatum, independentemente do ambiente de cultivo (Tabela 1).

O cultivo de P. nigrum com 50% de radiação resultou na maior espes-

sura do parênquima paliçádico, comprimento do xilema, floema, espes-

sura dos feixes horizontais e verticais e espessura da nervura central. A 

espessura do parênquima esponjoso e do limbo foliar foi maior em P. ar-

boreum e P. nigrum, sem diferença significativa. Não houve diferença sig-

nificativa na espessura da epiderme adaxial entre as três espécies quando 

cultivadas com 50% e 20% de radiação (Tabela 1).

Quando cultivada com 20% de radiação, P. arboreum apresentou o 

maior comprimento do xilema, espessura da nervura central e número de 

feixes. A espessura do parênquima paliçádico, o comprimento do limbo 

foliar, o comprimento do floema e a espessura horizontal e vertical dos 

feixes foram maiores em P. nigrum, seguidos respectivamente por P. ar-

boreum e P. tuberculatum. A espessura do parênquima esponjoso e o nú-

mero de vasos do xilema foram maiores em P. arboreum e P. nigrum, sem 

diferença significativa entre eles (Tabela 1).

Os caules das três espécies avaliadas apresentaram diferenças quan-

do cultivados sob diferentes ambientes de radiação solar incidente (Ta-

bela 2). Quando cultivadas com 100% de radiação solar incidente, P. ar-

boreum exibiu maior espessura da epiderme, colênquima, comprimento 

do xilema, espessura do feixe vascular vertical e número de vasos do xile-

ma, seguida pelas outras espécies. P. nigrum exibiu maior comprimento 

do floema, espessura do feixe vascular horizontal, diâmetro dos vasos do 

xilema, comprimento e largura dos elementos vasculares, sendo que este 

último não diferiu de P. tuberculatum (Tabela 2).

A espessura da epiderme, do colênquima e o número de vasos foram 

maiores em plantas de P. arboreum mantidas com 50% de radiação, se-

guidas pelas outras espécies. O comprimento do xilema apresentou o 

mesmo comportamento para P. arboreum e P. tuberculatum, sem dife-

rença significativa entre as espécies. O comprimento do floema, a largura 

dos elementos vasculares, a espessura do feixe vascular horizontal e o 

diâmetro dos vasos do xilema foram maiores em P. nigrum (Tabela 2).
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Para plantas mantidas com 20% de radiação, a espessura da epiderme, 

o comprimento do floema, a largura dos elementos de vaso e o número de 

vasos do xilema não apresentaram diferenças significativas entre as três 

espécies. P. tuberculatum apresentou o maior comprimento de xilema, es-

pessura do feixe vascular vertical e diâmetro dos vasos do xilema, seguido 

pelas outras duas espécies, que não apresentaram diferenças significati-

vas. A espessura do colênquima e o comprimento dos elementos de vaso 

foram maiores em P. arboreum (Tabela 2).

As estruturas radiculares também apresentaram alterações entre as 

espécies nos três ambientes de radiação solar (Tabela 3). Assim, quando 

cultivadas com 100% de radiação, o comprimento do xilema, a espessura 

do córtex, o cilindro vascular da periderme e a área do cilindro vascular au-

mentaram em P. tuberculatum e P. nigrum apresentou maior comprimento 

do floema, número de vasos e diâmetro dos vasos do xilema (Tabela 3).

O cultivo de P. arboreum com 50% de radiação solar causou um au-

mento na espessura da periderme e na área do cilindro vascular, segui-

do por P. tuberculatum e P. nigrum, respectivamente. O comprimento do 

floema foi superior em P. nigrum, assim como o comprimento do xilema e 

a espessura dos vasos do xilema, sendo que os dois últimos foram esta-

tisticamente iguais aos de P. tuberculatum (Tabela 3).

P. arboreum cultivado com 20% de radiação solar apresentou valores 

mais altos de espessura e de área do cilindro vascular e de espessura da 

periderme, seguido por P. tuberculatum e P. nigrum. O comprimento do 

xilema e a espessura do córtex foram maiores em P. tuberculatum. P. ni-

grum apresentou maior comprimento do floema e maior número de vasos 

do xilema (Tabela 3).

Observou-se uma interação significativa entre os diferentes ambientes 

de radiação solar incidente (0%, 50% e 80%) com as espécies avaliadas (P. 

tuberculatum, P. arboreum e P. nigrum) para todos os parâmetros anatô-

micos de folha, caule e raiz (Tabelas 1, 2 e 3).

Em relação à anatomia foliar, P. arboreum cultivado com 100% de ra-

diação solar incidente influenciou o aumento na densidade estomática, 

espessura da epiderme adaxial, comprimento do xilema e número de va-
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sos xilemáticos, seguido pelas plantas mantidas a 50% e 20%. No entan-

to, a espessura do parênquima esponjoso, o número de feixes vasculares, 

a espessura do feixe vascular vertical e a espessura da nervura central 

foram maiores nas folhas mantidas a 20% de radiação. A espessura da 

lâmina foliar e o comprimento do floema não apresentaram diferença es-

tatística entre os ambientes (Tabela 1).

P. tuberculatum apresentou a maior densidade estomática e o parên-

quima esponjoso mais espesso nas plantas mantidas a 100% de radiação. 

Observou-se um aumento no número de feixes vasculares, no compri-

mento do xilema, na espessura vertical dos feixes vasculares e na espes-

sura da nervura central em plantas cultivadas no ambiente com 20% de 

umidade (Tabela 1). Não foram observadas diferenças significativas na es-

pessura da epiderme adaxial, do parênquima paliçádico e do limbo, no 

comprimento do floema e no número de vasos do xilema.

Não foi observada diferença significativa na espessura da epiderme 

adaxial de P. nigrum nos diferentes ambientes. No entanto, a densidade 

estomática, o comprimento do xilema e do floema, o número de vasos 

xilemáticos e a espessura horizontal e vertical dos feixes vasculares foram 

maiores em plantas mantidas com 100% de radiação, seguidas pelas plan-

tas mantidas com 50% e 20%, respectivamente. A espessura do parên-

quima paliçádico, esponjoso, limbo e nervura central foi maior em folhas 

mantidas com 20% de radiação solar (Tabela 1).

A espessura da epiderme do caule, o colênquima, o comprimento do 

xilema e o número de vasos de P. arboreum foram maiores em 100% de 

radiação, seguidos pelos outros ambientes. O comprimento do floema, a 

largura e o comprimento dos elementos de vaso e o diâmetro dos vasos 

não diferiram nos ambientes de crescimento (Tabela 2).

P. tuberculatum apresentou um aumento na espessura da epiderme, 

colênquima, da largura e do comprimento dos elementos de vaso e da 

espessura horizontal dos feixes vasculares quando cultivado em um am-

biente com 100% de radiação solar incidente, seguido por aqueles manti-

dos a 50% e 20%. Os ambientes com menor incidência de radiação (20% 

e 50%) influenciaram o aumento no comprimento do xilema e do floema e 
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no diâmetro dos vasos do xilema. O número de vasos do xilema não apre-

sentou diferença significativa entre os ambientes (Tabela 2).

O aumento na radiação solar incidente resultou em maior espessura 

da epiderme do caule, comprimento do floema, largura e comprimento 

dos elementos de vaso, espessura horizontal e vertical dos feixes vas-

culares e número de vasos em P. nigrum. O comprimento do xilema não 

apresentou variação entre os ambientes (Tabela 2).

Quanto à anatomia da raiz, quando cultivada com maior incidência de 

radiação solar (100% e 50%), P. arboreum apresentou maior comprimento 

de xilema e floema, além de maior espessura do córtex. A baixa incidência 

de radiação influenciou a espessura e a área do cilindro vascular, onde foi 

observada uma diminuição de acordo com o aumento da incidência de 

luz em 50% e 100%, respectivamente. O número de vasos e a espessura 

dos vasos do xilema não apresentaram diferenças significativas (Tabela 3).

Em um ambiente de cultivo com 100% de incidência de radiação so-

lar, P. tuberculatum apresentou aumento no comprimento do xilema e do 

floema, no número de vasos, na espessura do córtex, do cilindro vascular e 

da periderme. A espessura e a área do cilindro vascular não apresentaram 

diferenças significativas (Tabela 3).

Para as variáveis analisadas, dois componentes principais (PC) defini-

ram 100% da variância dos dados em P. arboreum, sendo 59,86% para PC1 e 

40,14% para PC2 (Figura 1). O componente 1 (59,86%) foi responsável pela va-

riação da eficiência instantânea do uso da água (W/E). A taxa fotossintética 

bruta máxima em irradiação de saturação (Amax), a espessura horizontal do 

feixe vascular das folhas e a largura do elemento do vaso do caule foram in-

fluenciadas quando as plantas foram cultivadas com 20% da radiação solar; 

entretanto, a espessura do colênquima, o ponto de saturação de luz (PSL), a 

espessura vertical do feixe vascular e o comprimento do xilema do caule e 

da raiz foram influenciados pelo cultivo em ambientes com maior incidência 

de luz (100% e 50%). O componente 2 (40,14%) foi responsável pela variação 

da taxa de transpiração foliar (E), da condutância estomática (Gs), influen-

ciada pelo cultivo a 50%, e da taxa respiratória no escuro (RD), bem como 

pelo número de vasos do xilema na folha, influenciado pelo cultivo a 100%.
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Figura 1. Análise de componentes principais (PCA) das variáveis  

anatômicas e ecofisiológicas de P. arboreum em função dos  

diferentes ambientes de radiação solar incidente

Análise de componentes principais (PCA) das variáveis anatômicas e ecofisioló-
gicas de P. arboreum em função dos diferentes ambientes de radiação solar inci-
dente. Amax: capacidade fotossintética; φ: rendimento quântico; RD: respiração no 
escuro; LCP: ponto de compensação de luz; LSP: ponto de saturação de luz; A1200: 
fotossíntese; Gs1200: condutância estomática; E1200: transpiração; Ci/Ca1200: 
razão entre CO2 intercelular e ambiente; A/E1200: eficiência do uso da água; A/
PAR1200: eficiência do uso da luz; Ѱw: potencial hídrico foliar; Sd: densidade esto-
mática; AdEpL: epiderme adaxial da folha; PptL: espessura do parênquima paliçá-
dico da folha; SptL: espessura do parênquima esponjoso da folha; Lbt: espessura 
da lâmina foliar; NvbL: número de feixes vasculares da folha. LxyL: comprimento do 
xilema da folha; LPhL: comprimento do floema da folha; WveL: espessura horizon-
tal do feixe vascular da folha; LveL: espessura vertical do feixe vascular da folha; 
NxyvL: número de vasos do xilema da folha; CvtL: espessura da nervura central da 
folha; EpS: epiderme do caule; CoS: colênquima do caule; LXyS: comprimento do 
xilema do caule; LPhS: comprimento do floema do caule; WveS: largura do elemen-
to vaso do caule; LveS: comprimento do elemento vaso do caule; HtvS: espessura 
horizontal do feixe vascular do caule; VtvS: espessura vertical do feixe vascular do 
caule; NxyvS: número de vasos do xilema do caule; XydS: diâmetro do vaso do xile-
ma do caule; LxyR: comprimento do xilema da raiz; LphR: comprimento do floema 
da raiz; NxyvR: número de vasos do xilema da raiz; XydR: diâmetro do vaso do xile-
ma da raiz; CtR: espessura do córtex da raiz; VctR: espessura do cilindro vascular 
da raiz; PtR: Espessura da periderme na raiz; VcaR: Área do cilindro vascular na raiz. 

Fonte: Os autores.
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Os dois componentes principais (PC) de P. tuberculatum explicaram 

100% da variância dos dados, sendo 73,73% para PC1 e 26,27% para PC2 

(Figura 2). O componente 1 (73,73%) contribuiu para a variação de A/E, 

Amax, LSP, espessura do colênquima e número de vasos do xilema nas 

folhas, que foram influenciados pelo ambiente de 100% de radiação so-

lar. No entanto, os ambientes de menor incidência solar (20% e 50%) in-

fluenciaram o rendimento quântico (Φi), o comprimento do xilema e do 

floema do caule e a espessura vertical dos feixes vasculares das folhas. O 

componente 2 (26,27%) contribuiu para a variação de Gs e o número de 

vasos do xilema na raiz aumentou com o cultivo a 20% de radiação solar 

incidente. Os ambientes de 50% e 100% contribuíram para o aumento de 

LSP e da espessura do córtex da raiz.
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Figura 2. Análise de componentes principais (PCA) das variáveis  

anatômicas e ecofisiológicas de P. tuberculatum em função  

dos diferentes ambientes de radiação solar incidente

Análise de componentes principais (PCA) das variáveis anatômicas e ecofisioló-
gicas de P. tuberculatum em função dos diferentes ambientes de radiação solar 
incidente. Amax: capacidade fotossintética; φ: rendimento quântico; RD: respira-
ção no escuro; LCP: ponto de compensação de luz; LSP: ponto de saturação de 
luz; A1200: fotossíntese; Gs1200: condutância estomática; E1200: transpiração; 
Ci/Ca1200: razão entre CO2 intercelular e ambiente; A/E1200: eficiência do uso da 
água; A/PAR1200: eficiência do uso da luz; Ѱw: potencial hídrico foliar; Sd: densi-
dade estomática; AdEpL: epiderme da superfície adaxial da folha; PptL: espessura 
do parênquima paliçádico da folha; SptL: espessura do parênquima esponjoso da 
folha; Lbt: espessura da lâmina foliar da folha; NvbL: número de feixes vascula-
res da folha; LxyL: comprimento da folha de xilema; LPhL: comprimento da folha 
de floema; WveL: espessura horizontal do feixe vascular da folha; LveL: espessura 
vertical do feixe vascular da folha; NxyvL: número de vasos do xilema na folha; 
CvtL: espessura da nervura central da folha; EpS: caule da epiderme; CoS: caule do 
colênquima; LXyS: comprimento do caule do xilema; LPhS: comprimento do caule 
do floema; WveS: largura do elemento vaso no caule; LveS: comprimento do ele-
mento vaso no caule; HtvS: espessura horizontal do feixe vascular no caule; VtvS: 
espessura vertical do feixe vascular no caule; NxyvS: número de vasos do xilema 
no caule; XydS: diâmetro dos vasos do xilema no caule; LxyR: comprimento da raiz 
do xilema; LphR: comprimento da raiz do floema; NxyvR: número de vasos do xile-
ma na raiz; XydR: diâmetro dos vasos do xilema na raiz; CtR: espessura do córtex 
na raiz; VctR: espessura do cilindro vascular na raiz; PtR: espessura da periderme 
na raiz; VcaR: área do cilindro vascular na raiz. 

Fonte: Os autores.



320

I Tópicos Especiais em Biologia Vegetal:  
Contribuições do PPGBV/UFES: Fisiologia, Biodiversidade  
e Conservação de Organismos Fotossintetizantes

Os componentes principais (PC) de P. nigrum explicam 100% da va-

riância dos dados, sendo 62,14% para PC1 e 37,86% para PC2 (Figura 3). O 

componente 1 (62,14%) explica a variação de φ(Io) Amax, que sofreu um 

aumento no ambiente com 20% de radiação solar incidente, e RD, espes-

sura da epiderme do caule e comprimento do xilema da raiz, que apresen-

taram melhor desempenho quando as plantas foram mantidas com 100% 

de radiação. O componente 2 (37,86%) contribuiu para Gs, E, razão entre 

a concentração de CO2 intercelular e ambiente (Ci/Ca) e o diâmetro do 

vaso do xilema do caule de plantas cultivadas com 50% de luz incidente. 

Entretanto, o potencial hídrico foliar (Ѱw), SPAD e a espessura da epider-

me da superfície adaxial foram influenciados pelo ambiente com 100% de 

radiação solar incidente.
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Figura 3. Análise de componentes principais (PCA) das  

variáveis anatômicas e ecofisiológicas de P. nigrum em função  

dos diferentes ambientes de radiação solar incidente

Análise de componentes principais (PCA) das variáveis anatômicas e ecofisiológicas 
de P. nigrum em função dos diferentes ambientes de radiação solar incidente. Amax: 
capacidade fotossintética; φ: rendimento quântico; RD: respiração no escuro; LCP: 
ponto de compensação de luz; LSP: ponto de saturação de luz; A1200: fotossíntese; 
Gs1200: condutância estomática; E1200: transpiração; Ci/Ca1200: razão entre CO2 

intercelular e ambiente; A/E1200: eficiência do uso da água; A/PAR1200: eficiência do 
uso da luz; Ѱw: potencial hídrico foliar. Sd: densidade estomática; AdEpL: epiderme 
da superfície adaxial da folha; PptL: espessura do parênquima paliçádico da folha; 
SptL: espessura do parênquima esponjoso da folha; Lbt: espessura da lâmina foliar; 
NvbL: número de feixes vasculares da folha. LxyL: comprimento da folha de xilema; 
LPhL: comprimento da folha de floema; WveL: espessura horizontal do feixe vascular 
da folha; LveL: espessura vertical do feixe vascular da folha; NxyvL: número de vasos 
do xilema na folha; CvtL: espessura da nervura central da folha. EpS: caule da epider-
me; CoS: caule do colênquima; LXyS: comprimento do caule do xilema; LPhS: com-
primento do caule do floema; WveS: largura do elemento vaso no caule; LveS: com-
primento do elemento vaso no caule; HtvS: espessura horizontal do feixe vascular no 
caule; VtvS: espessura vertical do feixe vascular no caule; NxyvS: número de vasos 
do xilema no caule; XydS: diâmetro dos vasos do xilema no caule. LxyR: comprimento 
da raiz do xilema; LphR: comprimento da raiz do floema; NxyvR: número de vasos do 
xilema na raiz; XydR: diâmetro dos vasos do xilema na raiz; CtR: espessura do córtex 
na raiz; VctR: espessura do cilindro vascular na raiz. PtR: espessura da periderme na 
raiz; VcaR: área do cilindro vascular na raiz. 

Fonte: Os autores.
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Discussão

Os efeitos da intensidade da radiação solar incidente na anatomia e fi-

siologia das plantas do gênero Piper são extremamente importantes, visto 

que são plantas originárias de ambientes sombreados, particularmente das 

florestas Atlântica e Amazônica (Araújo et al., 2011). Além disso, Piper nigrum 

passou por melhoramento genético para ser cultivada em pleno sol.

A luz está diretamente ligada à fotossíntese e sua intensidade pode 

alterar o metabolismo e o crescimento das plantas, resultando em mu-

danças estruturais (Lenhard et al., 2013). Muitas espécies são capazes de 

se adaptar a diferentes ambientes de radiação solar incidente, e a plas-

ticidade fenotípica relacionada à luz é responsável por isso, além de ser 

extremamente importante para a sobrevivência e o estabelecimento das 

plantas em ambientes com variações de luz e dinâmica (Lima et al., 2010).

A priori, o corpo da planta tem suas estruturas formadas com base 

em sua composição genética e, consequentemente, seu funcionamento 

fisiológico também, uma vez que está diretamente ligado ao organogra-

ma das estruturas anatômicas. No entanto, a luz tem um grande efeito no 

crescimento das plantas, de modo que a anatomia e a fisiologia podem 

se ajustar a diferentes níveis de radiação solar incidente para melhorar o 

desempenho ou simplesmente manter a planta viva (Krahmer et al., 2018). 

Os valores de densidade estomática, espessura do parênquima pali-

çádico e espessura do limbo foliar foram maiores em todas as espécies 

quando cultivadas com 100% de radiação solar incidente (Tabela 1). Isso 

ocorre porque a diminuição da intensidade da radiação solar causa uma 

redução no número de estômatos, além do parênquima e do limbo foliar 

(Morais et al., 2003). A densidade estomática está ligada ao aumento da 

conversão de energia luminosa em energia química, que ocorre com maior 

intensidade de radiação solar (Malone et al., 1993).

A maior espessura do parênquima paliçádico em plantas expostas a 

alta radiação solar incidente é um mecanismo para evitar a fotoinibição 

(Dardengo et al., 2017). Isso permite que a luz seja transmitida mais dire-

tamente, evitando que o excesso de luz incida na parte superior da planta.
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O Amax apresentou maior contribuição no ambiente com 100% de ra-

diação solar incidente em P. tuberculatum, enquanto P. arboreum e P. ni-

grum apresentaram maior contribuição no ambiente com 20% de radiação. 

O aumento do Amax em plantas mantidas com 100% de radiação mostra 

que a espécie pode se ajustar para tolerar altos valores de radiação fotos-

sinteticamente ativa (RFA). Isso demonstra que a espécie necessitou de 

muita radiação solar para atingir seu Amax. O maior ganho fotossintético 

está diretamente ligado ao aumento do Amax (Marenco et al., 2014).

Plantas aclimatadas para baixa radiação solar incidente perdem sua 

eficiência fotossintética quando submetidas a altos níveis de RFA. Além 

disso, o ambiente com menor radiação solar incidente requer uma melho-

ria na captação de luz (Zhang; Ma; Chen, 2003).

Conforme observado nos componentes principais, a RD apresentou 

maior variação para todas as espécies, quando cultivadas com 100% de 

radiação solar incidente, indicando que o balanço de carbono não foi al-

terado. O desequilíbrio ocorre quando, em um ambiente de sol pleno, a RD 

é reduzida (Aleric; Kirkman, 2005). No entanto, o ponto de compensação 

de luz (LCP) em P. arboreum e P. nigrum foi reduzido no ambiente com 

maior sombreamento, o que é causado pelo baixo valor de RD. Contudo, P. 

tuberculatum manteve seu LCP no ambiente com 100% de radiação.

P. arboreum e P. tuberculatum sofreram contribuição do LSP no ambien-

te com 100% de radiação solar incidente, apresentando pontos de 1200 e 

1600, respectivamente. Plantas cultivadas com níveis mais altos de radiação 

solar são capazes de lidar com a alta incidência de luz, onde, além de um 

LSP mais alto, elas também apresentam taxas de Gs e A mais elevadas.

A maior espessura da epiderme da folha, do caule e da raiz foi encontra-

da em plantas de P. nigrum quando cultivadas com 100% de radiação solar. 

Essa é uma estratégia adaptativa para evitar a perda intensa de água, visto 

que a planta está em um ambiente com alta exposição à luz e alta demanda 

de transpiração. Como resultado, observou-se um menor Ѱw (Batista et al., 

2010), causado pelo processo de melhoramento pelo qual o genótipo passou.

O Fi indica a quantidade de CO2 assimilada por cada fóton absorvido. 

Os valores mais altos foram observados em P. tuberculatum e P. nigrum 
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quando cultivadas com 20% de radiação solar incidente. Esse aumento 

ocorre porque as plantas mantidas com baixa radiação solar incidente 

têm uma limitação na quantidade de energia recebida. Portanto, mesmo 

com uma pequena quantidade de energia, a espécie pode assimilar mais 

carbono, resultando no aumento de φ(Io).

Conclusão

O ambiente com 100% de radiação contribuiu para o aumento da den-

sidade estomática e da espessura do parênquima paliçádico e do limbo 

foliar de todas as espécies. Como esperado, a eficiência do uso da água 

foi maior nas plantas de P. arboreum mantidas a 20% de radiação.

Entretanto, P. tuberculatum apresentou valores mais elevados nas plan-

tas mantidas a 100% de radiação. Além disso, apresentou um aumento na 

sua fotossíntese máxima (Amax) e no número de vasos do xilema. O incre-

mento dessas variáveis ​​indica que a espécie apresenta forte plasticidade.

P. nigrum apresentou um aumento na espessura da epiderme da folha, 

do caule e da raiz no ambiente com 100% de radiação. Tal incremento aju-

dou a planta a reduzir seu potencial hídrico foliar, o que ocorreu porque o 

genótipo passou por melhoramento genético para ser cultivado em pleno 

sol. Os resultados deste experimento comprovam a perda de plasticidade 

em P. nigrum. Portanto, recomenda-se a realização de trabalhos adicionais 

de melhoramento genético para o desenvolvimento de genótipos mais 

tolerantes a ambientes com baixa incidência de radiação solar.
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Introdução 

Entre os fatores abióticos, o déficit hídrico é o maior fator limitante que 

gera impactos profundos na agricultura mundial, limitando a distribuição de 

carbono, a síntese de carboidratos e o crescimento (Kavroulakis et al., 2018). 

O déficit hídrico recorrente acomete tanto plantas em ambientes naturais 

quanto em ambientes de produção agrícola; porém, a seca pode ser um 

evento recorrente ao longo de um período, e não um evento pontual (Mene-

zes-Silva et al., 2017). O déficit hídrico severo pode ocasionar na limitação da 

fotossíntese, em desequilíbrio no metabolismo e, por fim, na morte da planta.

Biologicamente, a tolerância à seca seria a habilidade de a planta so-

breviver a um episódio estressante; entretanto, na esfera agronômica, a 

tolerância faz referência à manutenção da capacidade de ela produzir, 

mesmo sob condições estressantes (Maggio et al., 2018). Estratégias de 

sobrevivência ao déficit hídrico envolvem mecanismos de tolerância para 

reduzir ou recuperar danos, e estratégias de prevenção, que se empregam 

para evitar efeitos nocivos (Fang; Xiong, 2015).

A percepção do déficit hídrico pelas plantas pode ativar estratégias 

de evitação e de tolerância, onde podem agir em conjunto ou isoladas. 

A redução do crescimento frente às limitações de recursos é a estraté-

gia de evitação mais amplamente conservada entre as espécies vegetais 

(Maggio et al., 2018).

O Brasil é o segundo maior produtor de pimenta-do-reino, de acordo 

com a Organização para a Alimentação e Agricultura das Nações Unidas 

(Fao, 2024), com uma produção de 128.331 t da especiaria em 2022, sen-

do o estado brasileiro do Espírito Santo o maior produtor nacional, com 

76.533 t de pimentas-do-reino colhidas (IBGE, 2024). 

Conhecida como pimenta preta, a pimenta-do-reino é o condimento 

mais popular do mundo, tendo alcançado o status de rei das especiarias 

(Takooree et al., 2019). É utilizada em uma infinidade de aplicações da in-

dústria alimentícia e farmacêutica, devido à existência de uma vasta gama 

de metabólitos secundários contidos em toda a planta, principalmente em 

seus grãos (Ahmad et al., 2012). Um dos principais problemas que afetam o 
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cultivo da pimenta-do-reino é causado por fatores de origem biótica, como 

doenças de solo (fusariose e nematóides), e de origem abiótica (seca, sali-

nidade e inundações) (Ahmad et al., 2012).

Pouco se sabe sobre o efeito do déficit hídrico na pimenteira-do-rei-

no. Contudo, estudos feitos por Krishamurthy et al. (2016) relatam que o 

déficit hídrico afetou intensamente a produção, além de reduzir as trocas 

gasosas e os níveis de carboidratos; contudo, genótipos tolerantes não 

foram severamente afetados.

Segundo Hamdin, Hussain e Chong (2020), existe muita variabilidade na 

expressão genética dos genótipos da pimenteira-do-reino quando subme-

tida ao déficit hídrico, no entanto, são escassos estudos que investigam o 

efeito da falta de água recorrente em deferentes genótipos da cultura. 

O alarme é a primeira etapa do estresse. O início se dá por meio da 

ativação de vias de detecção causadas pela perturbação da homeostase 

gerada pelo estressor (Borowitzka, 2018). Segundo Maggio et al. (2018), o 

fechamento estomático é a reação de alarme mais vista em plantas sob dé-

ficit hídrico. Isso ocorre devido a ativação do modo de sobrevivência, onde 

as plantas apresentam crescimento lento e consequente baixa produção.

Plantas com hipersensibilização do alarme ativam precocemente seus 

mecanismos de defesa, ocasionando uma maior sobrevivência caso o es-

tresse seja severo. Porém, em ambientes de produção agrícola o déficit 

hídrico costuma ser leve ou moderado, e evitar as reações de alarme pode 

aumentar a produtividade (Maggio et al., 2018). 

Levando em consideração a importância da pimenteira-do-reino mun-

dialmente, compreender os mecanismos de resposta ao estresse hídrico 

recorrente é de extrema importância para a cultura, tendo em vista que 

há evidências de que o déficit hídrico afeta, de maneiras diferentes, cada 

genótipo da pimenteira do reino (Hamdin et al., 2020). Sendo assim, o ob-

jetivo do presente estudo foi avaliar as respostas fisiológicas, morfológicas 

e anatômicas de três genótipos de Piper nigrum submetidas a três ciclos 

de seca e posterior reidratação.
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Material e métodos

O experimento foi conduzido na Fazenda Experimental de Linhares, 

do Instituto Capixaba de Pesquisa, Assistência Técnica e Extensão Rural 

(INCAPER), no município de Linhares, região Norte do estado do Espírito 

Santo. Foram avaliadas três cultivares de Piper nigrum L., Bragantina, Kot-

tanadan broto roxo e Balankota. Os materiais vegetativos foram obtidos de 

plantas matrizes do Banco Ativo de Germoplasma do INCAPER e as mudas 

propagadas por estaquia pelo método descrito por George et al. (2017), 

em tubetes com capacidade para 280 cm3 preenchidos com substrato 

Bioplant® e três gramas de osmocote 6 meses.

Após atingirem o padrão comercial de 30 cm de comprimento da par-

te aérea (90 dias após o estaqueamento), foi efetuado o transplantio para 

vasos de 8 L preenchidos com solo e adubação corrigida de acordo com 

Prezotti et al. (2007). Para o volume de 6 m3 de solo foram utilizados 13 kg 

de calcário, 30 kg de Super Simples, 2 kg KCl e 350 g de FTE, e 12 sacos de 

esterco de galinha, adicionando-se também 5 g de osmocote de 8 meses 

por vaso. Após o transplantio, as plantas foram mantidas em pleno sol por 

12 meses, com manejo nutricional e hídrico para atingir maior desenvolvi-

mento vegetativo antes de serem submetidas ao estresse. Depois desse 

período, as plantas foram transferidas para casa de vegetação, na qual 

permaneceram por 15 dias para aclimatação. 

O estudo foi iniciado em 7 de abril de 2020, quando as plantas atingi-

ram 12 meses após o estaqueamento, e foi composto pelos tratamentos 

seca e controle, com finalização em 2 de junho de 2020. A seca foi deter-

minada pelo déficit hídrico recorrente, composto por três ciclos. Cada ci-

clo foi constituído de uma fase de desidratação, imposta pela suspensão 

da rega, e outra de reidratação, definido pelo retorno da irrigação até a 

capacidade de campo. O período máximo de restrição hídrica foi definido 

com base na capacidade de as plantas manterem a taxa fotossintética 

em torno de 0 a 1 µmol m-2 s-1 de CO2, considerado estresse máximo (Cerri 

Neto et al., 2023). A recuperação das plantas foi certificada no momento 

em que as avaliações de trocas gasosas se equipararam com o controle. 
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Foram efetuadas avaliações de potencial hídrico foliar (Ψw) nos dois 

grupos de plantas (seca e controle) antes de iniciar o estudo (T0), e duran-

te cada período de seca e reidratação dos três ciclos, sendo avaliada uma 

planta por parcela. O Ψw foi medido utilizando-se a câmara de pressão de 

Scholander (Scholander et al., 1965) (Modelo 1000, PMS Instrument Co., Al-

bany, OR, USA) em folhas sadias completamente expandidas, coletadas no 

terço médio das plantas, no período da antemanhã, entre as 5h. 

As trocas gasosas foram avaliadas a partir do momento em que o ciclo 

de estresse hídrico foi iniciado e a cada dois dias. Em cada parcela, foram 

avaliadas duas plantas, sendo efetuadas avaliações em uma folha madu-

ra e completamente expandida, localizada entre o segundo ou terceiro 

nó, contado a partir do ápice caulinar do ramo plagiotrópico. As análises 

foram efetuadas entre 8h e 11h. Um controlador de injeção de CO2 foi uti-

lizado para manter uma concentração constante de CO2 de 400 ppm na 

câmara do IRGA LI-6400, o qual tem uma área de análise de 6 cm2 e é 

equipado com uma fonte de luz vermelho-azul (6400-02B), emitida por 

meio de light emitting diodes (LEDs), sendo avaliadas as seguintes carac-

terísticas: taxa fotossintética (PN), condutância estomática (gs), concen-

tração intracelular de CO2 (Ci) e taxa transpiratória (E). A partir desses 

dados, foi estimada a eficiência instantânea da carboxilação (ICE) pela 

razão entre PN/Ci e a eficiência instantânea de uso da água (WUE) pela 

razão entre a PN e a E (Machado et al., 2005). 

No terceiro ciclo de déficit hídrico recorrente, foram realizadas ava-

liações da fluorescência da clorofila a após a seca e a recuperação, uti-

lizando-se o fluorômetro Handy-PEA (Hansatech, UK), de acordo com as 

recomendações de Strasser et al. (2004), comparando os valores com as 

plantas do grupo controle, denominado de T0. As folhas foram adaptadas 

ao escuro utilizando-se clips foliares por 30 minutos, período para oxida-

ção completa do fotossistema. Após, foi emitido um flash de luz saturante 

de 3000 μmol m-2 s-1 de fótons com duração de 1 segundo, e obtidos os 

parâmetros estabelecidos pelo Teste JIP. A interpretação e normalização 

dos parâmetros medidos e calculados, a partir deste teste, foram feitas de 

acordo com Strasser e Strasser (1995).
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Ao final da terceira reidratação, cinco plantas do grupo controle e dos 

ciclos de seca e reidratação foram avaliadas quanto ao desenvolvimento 

da parte aérea, pela contagem do número de folhas (NF), área foliar total, 

determinação da massa seca foliar (MSF), fração de massa foliar (FMF), 

comprimento do caule (CC), massa seca do caule (MSC), fração de massa 

do caule (FMC) e massa seca da parte aérea (MSPA). O desenvolvimento 

radicular foi mensurado pela medição do comprimento da maior raiz (CR), 

volume radicular (VR), número de raízes (NR), massa seca do sistema ra-

dicular (MSR), densidade do tecido radicular (DTR). A qualidade das plan-

tas foi avaliada pelo acúmulo de massa seca total (MST) e pelo índice de 

qualidade de Dickson (IQD).

A alocação de massa seca, expressa em g, foi obtida pela pesagem dos 

órgãos fracionados com o auxílio de uma balança analítica de precisão, 

após secagem em estufa com circulação forçada de ar, à temperatura de 

65 °C, até peso constante. O CC foi obtido medindo-se do coleto até a 

gema apical, utilizando uma régua graduada e expressando os resultados 

em cm. A FMC, AFE e AFU foram obtidas conforme Poorter et al. (2012). A 

massa seca da parte aérea foi obtida pela soma da massa seca da folha e 

da massa seca do caule e expressa em g. 

O CR foi mensurado com régua graduada considerando-se a raiz prin-

cipal e expressando os resultados em cm. O VR foi obtido pelo procedi-

mento que consiste em colocar as raízes em proveta graduada, contendo 

um volume conhecido de água (90 mL) e medindo-se o volume deslocado 

(pela diferença de volume, obtém-se a resposta direta por equivalência 

de unidades, considerando 1 mL = 1 cm3). O DTR foi calculado pela massa 

seca da raiz dividida pelo volume da raiz fresca, conforme Kramer-Walter 

et al. (2016), e expresso em g cm-3.

O índice de qualidade de Dickson (IQD) foi determinado pela equação 

IQD = MST / (CC/DC + MSPA/MSR), proposta por Dickson et al. (1960), uti-

lizando o comprimento do caule e o diâmetro do caule em cm e as massas 

secas em g. 

O material vegetativo foi coletado ao final da fase de reidratação do 

3º ciclo de déficit hídrico. As folhas completamente expandidas foram 
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retiradas do terceiro ramo, os fragmentos de entrenó dos caules foram 

extraídos do maior ramo, entre o 5º e o 7º nó, e os fragmentos das raízes 

foram coletados 5 cm acima da coifa. Os materiais foram fixados em FAA 

70% e, após esse tempo, armazenados em álcool 70%.

Foram realizadas secções transversais no caule, raiz e na nervura cen-

tral das folhas. Os cortes foram clarificados com hipoclorito de sódio e 

corados com safrablue. Foram feitas secções paradérmicas nas folhas, 

utilizando a técnica de impressões epidérmicas com uso de adesivo ins-

tantâneo universal (Super-Bonder®), conforme descrito em Segatto et al. 

2004. Após a realização dos cortes, foram montadas lâminas histológicas. 

Todas as secções foram analisadas em microscópio de campo claro (Eu-

romex) e as imagens capturadas com o auxílio da microcâmera (CMEX 5). As 

medidas biométricas foram realizadas com software ImageFocus 4, de onde 

obteve-se as secções paradérmicas para estudar as características esto-

máticas e transversais para folha, caule e raízes. Das secções paradérmicas 

das folhas, foi avaliada a densidade estomática (Densidade) e a relação entre 

o diâmetro polar e equatorial dos estômatos. Das secções transversais das 

folhas, quantificou-se a espessura dos parênquimas paliçádico (EspPP) e 

limbo. Das secções transversais do caule, foram avaliados o comprimento 

do feixe vascular (CFv) e do xilema (CXil) e o número (NV) e diâmetro dos 

vasos (DV). Das secções transversais das raízes, foram quantificados o com-

primento do xilema (Cxil) e o número (NV), córtex e cilindro vascular.

Os dados foram submetidos à análise de variância, e as médias, com-

paradas entre si pelo teste de F. Tukey ou Skott-Knott a 5% de probabili-

dade (p < 0,05) no programa estatístico Sisvar (Ferreira, 2011).

Resultados

O potencial hídrico foliar das plantas controle foi superior aos dos tra-

tamentos da seca; porém, não diferiu após as reidratações, independente-

mente da cultivar avaliada (Figura 1). As plantas do ambiente controle man-

tiveram o potencial hídrico foliar em todos os períodos avaliados, enquanto 

nas submetidas aos ciclos de seca, os valores foram inferiores após os pe-

ríodos de restrição hídrica (seca1, 2 e 3). Na Bragantina, o potencial hídrico 
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foliar foi menor após o segundo ciclo de seca (seca2) em comparação com 

o primeiro ciclo (seca1); contudo, os valores foram intermediários na seca3. 

Nas demais cultivares, os valores após cada período de seca foram seme-

lhantes (Figura 1). O potencial hídrico foliar não diferiu nas cultivares man-

tidas no ambiente controle; porém, no ambiente com os ciclos de seca, as 

cultivares diferiram apenas na seca2, com valores superiores na Balankota, 

mesmo tendo maior tempo de seca e menor tempo de reidratação em to-

dos os períodos (Figura 1).

Figura 1. Potencial hídrico foliar medido na antemanhã nas  

cultivares de pimenteira-do-reino (Balankota, Bragantina e Kottanadan)

Potencial hídrico foliar medido na antemanhã nas cultivares de pimenteira-do-rei-
no (Balankota, Bragantina e Kottanadan) submetidas a três ciclos de seca (seca 1, 2 
e 3) e de recuperação (recuperação 1, 2 e 3), comparadas com o controle (plantas 
mantidas irrigadas e avaliadas durante todo o período experimental) e com os 
valores antes da seca (T0), nos gráficos de A a C. No gráfico D, foram consideradas 
apenas as plantas do estresse, comparadas aos valores antes da seca (T0). Médias 
seguidas pela mesma letra não diferem entre si pelo teste de Tukey (p<0,05). Nos 
gráficos de A a C, médias seguidas de letras maiúsculas são usadas para comparar 
os tratamentos em cada ambiente, enquanto as minúsculas comparam o controle 
com a seca em cada tratamento. No gráfico D, está representado apenas o am-
biente de seca, e letras minúsculas comparam as cultivares em cada tratamento. A 
barra corresponde ao erro padrão da média de 4 repetições de uma planta. 

Fonte: os autores.
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No tratamento T0, Bragantina manteve as menores taxas fotossinté-

ticas, de condutância estomática e de transpiração dentre as cultivares 

(Figura 2A, B, F). Nos três períodos de seca e na terceira recuperação, não 

houve diferenças entre as cultivares para fotossíntese, condutância esto-

mática e transpiração. Nas recuperações 1 e 2, a Kottanadan manteve va-

lores superiores de fotossíntese, condutância estomática e transpiração 

em relação às demais cultivares (Figura 2A, B, F). 

Figura 2. Cultivares de pimenteira-do-reino  

(‘Balankota’, ‘Bragantina’ e ‘Kottanadan’)

Cultivares de pimenteira-do-reino (‘Balankota’, ‘Bragantina’ e ‘Kottanadan’) sub-
metidas a três ciclos de seca (seca 1, 2 e 3) e de recuperação (recuperação 1, 2 e 3), 
comparadas com o T0 (plantas avaliadas antes do início dos tratamentos). Médias 
seguidas pela mesma letra não diferem entre si pelo teste de Scott-Knott (p<0,05), 
onde letras maiúsculas comparam os tratamentos para cada cultivar e letras mi-
núsculas as cultivares em cada tratamento. A barra corresponde ao erro padrão da 
média de 4 repetições de duas plantas. A- Taxa fotossintética (PN); B- Condutân-
cia estomática (Gs); C- eficiência instantânea de carboxilação (EiC); D- Eficiência 
do uso da água (EUA); E- Concentração interna de CO2 (Ci); F- Transpiração (E). 

Fonte: os autores.
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A taxa fotossintética em Balankota foi superior no T0, seguida das re-

cuperações, e inferior após os períodos de seca (Figura 2A). Já na Bragan-

tina, os valores foram inferiores apenas após as secas e o T0 não diferiu 

das recuperações. Na Kottanadan, a fotossíntese na recuperação 1 e 2 foi 

semelhante ao T0 e superior à recuperação 3 e à seca, que manteve os 

menores valores. 

A condutância estomática da Balankota após a recuperação 2 foi seme-

lhante ao T0, seguida das recuperações 2 e 3, e inferior na seca. Bragantina 

apresentou a condutância estomática semelhante ao T0 nas recuperações 

1 e 2, porém, após a recuperação 3, os valores não diferiram da seca. Na Kot-

tanadan, a condutância estomática foi semelhante ao T0 nas recuperações 

1 e 2, seguida da recuperação 3 e inferior nos períodos de seca. 

Na Bragantina e na Kottanadan, o comportamento da transpiração se 

assemelhou ao da fotossíntese, enquanto na Balankota, os valores foram 

inferiores após as secas e superiores no T0, seguidos da primeira recu-

peração e das recuperações 2 e 3, sendo que essas duas últimas não 

diferiram entre si. 

A EiC foi superior no T0 e após a segunda e terceira recuperação, se-

guida da primeira recuperação, com menores valores após os episódios 

de seca (Figura 2C). O Ci foi inferior após a terceira seca e as recupera-

ções 2 e 3 (Figura 2E). A EUA foi superior no T0 e após a segunda e a ter-

ceira recuperação (Figura 2D).

O rendimento quântico da transferência de elétrons a partir da QA- 

para a cadeia de transporte de elétrons além QA- (φE0) aumentou no T0. 

No entanto, na reidratação, φE0 não diferiu do T0 e nem da seca (Tabela 

1). A Balankota apresentou o maior rendimento quântico fotoquímico para 

dissipação de calor (φD0) e redução no rendimento quântico fotoquímico 

máximo (φPo) e em φE0 (Tabela 1).
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Tabela 1. Parâmetros fotoquímicos derivados da análise do teste  

JIP dos genótipos de pimenteira-do-reino (Piper nigrum)  

(Balankota, Bragantina e Kottanadan)

G
en

ót
ip

o

Ambiente φPo φEo φD0 ABS/RC TR0/RC ET0/RC DI0/RC PIabs

Ba
la

nk
ot

a T0 0,73 0,32 0,27 2,45 1,74 0,71 0,71 13,65

Seca3 0,67 0,20 0,33 3,09 2,01 0,56 1,07 4,80

reid3 0,66 0,19 0,34 3,13 2,03 0,54 1,10 3,44

Br
ag

an
tin

a T0 0,72 0,31 0,28 2,72 1,88 0,78 0,84 10,89

Seca3 0,75 0,33 0,25 2,46 1,81 0,78 0,65 12,94

reid3 0,71 0,33 0,29 2,69 1,90 0,86 0,80 9,97

Ko
tta

na
da

n T0 0,75 0,37 0,25 2,32 1,73 0,81 0,59 16,95

Seca3 0,71 0,29 0,29 2,67 1,84 0,70 0,83 10,62

reid3 0,73 0,34 0,27 2,49 1,80 0,82 0,69 10,92

M
éd

ia
s

T0 0,73 0,33 A 0,27 2,50 1,78 0,77 0,71 13,83 A

Seca3 0,71 0,28 B 0,29 2,74 1,89 0,68 0,85 9,45 AB

reid3 0,70 0,29 AB 0,30 2,77 1,91 0,74 0,86 8,11 B

Balankota 0,69 b 0,24 b 0,31 a 2,89 a 1,93 a 0,60 b 0,96 a 7,30 b

Bragantina 0,72 a 0,33 a 0,28 b 2,63 ab 1,86 ab 0,81 a 0,76 ab 11,27 ab

Kottanadan 0,73 a 0,33 a 0,27 b 2,49 b 1,79 b 0,77 a 0,70 b 12,83 a

Parâmetros fotoquímicos derivados da análise do teste JIP dos genótipos de pimen-
teira-do-reino (Piper nigrum) (Balankota, Bragantina e Kottanadan) submetidas a três 
ciclos de seca e de reidratação (recuperação), comparadas com o controle (plantas 
mantidas irrigadas e avaliadas durante todo o período experimental) e com os valo-
res antes da seca (T0). Rendimento quântico fotoquímico máximo (φP0), rendimento 
quântico da transferência de elétrons a partir da QA- para a cadeia de transporte de 
elétrons além QA- (φE0), rendimento quântico fotoquímico para dissipação de calor 
(φD0), fluxo de absorção de energia por centro de reação (ABS/RC), fluxo de energia 
capturada por centro de reação (TR0/RC), fluxo de transporte de energia por centro 
de reação (ET0/RC), fluxo de energia dissipada por centro de reação (DI0/RC) e índi-
ce de desempenho para conservação de energia, desde éxcitons capturados até a 
redução dos aceptores de elétrons do intersistema (PIabs). Médias seguidas pela 
mesma letra não diferem entre si na coluna pelo teste de Tukey (p<0,05). Na ausência 
de interação, as médias foram analisadas isoladamente e letras maiúsculas são usa-
das para comparar os ambientes e as minúsculas as espécies. No desdobramento da 
interação, letras maiúsculas comparam os ambientes em cada espécie, enquanto as 
minúsculas comparam as espécies em cada ambiente. 

Fonte: os autores.
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Os valores do fluxo de absorção de energia por centro de reação (ABS/

RC), fluxo de energia capturada por centro de reação (TR0/RC) e fluxo 

de energia dissipada por centro de reação (DI0/RC) foram superiores na 

Balankota e inferiores na Kottanadan; porém, ambas não diferiram da Bra-

gantina. O fluxo de energia para o transporte de elétrons por centro de 

reação (ET0/RC) foi diminuído no genótipo Balankota (Tabela 1). 

Os índices de performance fotossintética relativos à absorção foram 

os que mais diferiram entre os ambientes. No T0, os valores de PIabs foram 

superiores, havendo redução na reidratação, porém sem diferir da seca. 

PIabs apresentou uma redução drástica no genótipo Balankota (Tabela 1).

O desenvolvimento foliar apresentou redução nas plantas submetidas 

aos três ciclos de seca, seguido da reidratação, comparadas com as plan-

tas mantidas irrigadas na capacidade de campo, que tiveram maior área 

foliar total (AFT), número de folhas (NF), massa seca da folha (MSF), área 

foliar unitária (AFU) e fração de massa foliar (FMF), independentemente 

das cultivares (Tabela 2). A área foliar específica (AFE) não diferiu entre 

os ambientes na Bragantina e Kottanadan; entretanto, não houve redução 

nas plantas da Balankota na seca. No controle, a Bragantina apresentou a 

menor AFE; porém, na seca, foi menor na Balankota. Independentemente 

do ambiente, a Bragantina teve a maior MSF e AFU, enquanto a Balankota 

apresentou a menor FMF (Tabela 2).
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Tabela 2. Caracterização dos parâmetros de crescimento  

dos genótipos de pimenteira-do-reino (Piper nigrum)  

(Balankota, Bragantina e Kottanadan)

G
en

ót
ip

o

Ambiente AFT NF MSF AFE AFU FMF CC MSC FMC

Ba
la

nk
ot

a controle 4115,06 126,05 29,90 13,93 
Aa 34,45 0,36 1,53 41,22 0,49

seca 2031,46 73,60 19,09 10,99 
Bb 28,72 0,31 1,37 34,10 0,55

Br
ag

an
tin

a

controle 4471,73 107,15 37,53 12,08 
Ab 44,28 0,38 1,47 46,40 0,46

seca 3094,93 74,00 25,85 12,10 
Aab 43,81 0,35 1,31 37,82 0,50

Ko
tta

na
da

n

controle 3960,75 106,70 27,66 14,37 
Aa 41,47 0,40 1,28 30,96 0,44

seca 2984,54 95,95 22,82 13,14 
Aa 31,41 0,35 1,13 32,56 0,50

M
éd

ia
s

Controle 4182,51 
A

113,30 
A

31,70 
A 13,46 40,07 

A 0,38 A 1,43 A 39,53 A 0,47 B

Seca 2703,64 
B

81,18 
B

22,58 
B 12,08 34,65 

B 0,33 B 1,27 B 34,83 B 0,52 A

Balankota 3073,26 99,83 24,50 
b 12,46 31,58 

b 0,34 b 1,45 a 37,66 a 0,52 a

Bragantina 3783,33 90,58 31,69 
a 12,09 44,05 

a 0,37 a 1,39 a 42,11 a 0,48 b

Kottanadan 3472,65 101,33 25,24 
b 13,75 36,44 

b 0,37 a 1,21 b 31,76 b 0,47 b

Caracterização dos parâmetros de crescimento dos genótipos de pimenteira-do-
-reino (Piper nigrum) (Balankota, Bragantina e Kottanadan) submetidas a três ci-
clos de seca e de reidratação (recuperação), comparadas com o controle (plantas 
mantidas irrigadas e avaliadas durante todo o período experimental) e com os 
valores antes da seca (T0). Número de folhas (NF); área foliar unitária (AFU); área 
foliar específica (AFE); massa seca foliar (MSF); área foliar total (AFT); fração de 
massa foliar (FMF); comprimento do caule (CC); massa seca do caule (MSC); fração 
de massa do caule (FMC). Médias seguidas pela mesma letra não diferem entre 
si na coluna pelo teste de Tukey (p<0,05). Na ausência de interação, as médias 
foram analisadas isoladamente e letras maiúsculas são usadas para comparar os 
ambientes e as minúsculas as espécies. No desdobramento da interação, letras 
maiúsculas comparam os ambientes em cada espécie, enquanto as minúsculas 
comparam as espécies em cada ambiente. 

Fonte: os autores.
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O desenvolvimento caulinar também foi afetado pelos ciclos de seca e 

reidratação em comparação com as plantas mantidas irrigadas na capa-

cidade de campo, que tiveram maior comprimento do caule (CC) e massa 

seca do caule (MSC), independentemente das cultivares. No entanto, foi 

observada maior fração de massa caulinar (FMC) nas plantas submetidas 

aos ciclos de seca e reidratação, independentemente das cultivares. Con-

siderando as comparações entre as cultivares, verifica-se que o menor 

desenvolvimento caulinar ocorreu na Kottanadan; Balankota apresentou 

um aumento na relação FMC (Tabela 2).

As plantas submetidas aos três ciclos de seca seguidos da reidratação 

tiveram redução no número de raiz (NR) e na massa seca da raiz (MSR) em 

relação às do ambiente controle, independentemente da cultivar. Balankota 

obteve o menor crescimento radicular dentre as cultivares, independen-

temente do ambiente, enquanto a Kottanadan apresentou o menor NR e a 

Bragantina acumulou a maior MSR (Tabela 3). O volume de raiz (VR) e a den-

sidade do tecido radicular (DTR) tiveram interação entre as cultivares e os 

ambientes e na Kottanadan, não variaram entre a seca e o controle (Tabela 

3). No entanto, Balankota e Bragantina apresentaram redução no VR e au-

mento na DTR após os ciclos de seca e reidratação. A Bragantina apresen-

tou o maior VR dentre as cultivares no ambiente controle, enquanto na seca, 

o valor foi reduzido em Balankota. A DTR não variou entre as cultivares no 

ambiente controle, porém, na seca, o valor foi maior na Balankota (Tabela 3).
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Tabela 3. Caracterização dos parâmetros de crescimento  

dos genótipos de pimenteira-do-reino (Piper nigrum) 

(Balankota, Bragantina e Kottanadan)

Genótipo Ambiente CR VR NR MSR DTR MST MSPA IQD

Balankota
controle 58,00 75,00 Ab 10,55 11,95 0,16 Ba 83,08 71,13 10,59

seca 51,25 41,00 Bb 9,00 8,54 0,23 Aa 61,73 53,19 7,66

Bragantina
controle 63,40 110,50 Aa 11,10 15,48 0,14 Ba 99,41 83,93 14,13

seca 64,00 71,50 Ba 9,25 11,42 0,17 Ab 75,09 63,67 10,48

Kottanadan
controle 69,80 75,50 Ab 8,15 11,36 0,15 Aa 69,97 58,61 10,52

seca 65,00 62,75 Aa 7,05 10,15 0,16 Ab 65,52 55,38 9,78

Médias

Controle 63,73 87,00 9,93 A 12,93 A 0,15 84,15 A 71,22 A 11,75 A
Seca 60,08 58,42 8,43 B 10,03 B 0,19 67,45 B 57,41 B 9,31 B

Balankota 54,63 b 58,00 9,78 a 10,25 b 0,20 72,40 b 62,16 b 9,12 b
Bragantina 63,70 a 91,00 10,18 a 13,45 a 0,15 87,25 a 73,80 a 12,30 a
Kottanadan 67,40 a 69,13 7,60 b 10,75 b 0,16 67,75 b 57,00 b 10,15 b

Caracterização dos parâmetros de crescimento dos genótipos de pimenteira-do-
-reino (Piper nigrum) (Balankota, Bragantina e Kottanadan) submetidas a três ci-
clos de seca e de reidratação (recuperação), comparadas com o controle (plantas 
mantidas irrigadas e avaliadas durante todo o período experimental) e com os 
valores antes da seca (T0). Comprimento da raiz (CR); volume da raiz (VR); núme-
ro de raízes (NR); massa seca da raiz (MSR); densidade do tecido radicular (DTR); 
massa seca total (MST); massa seca da parte aérea (MSPA); índice de qualidade de 
Dickson (IQD). Médias seguidas pela mesma letra não diferem entre si na coluna 
pelo teste de Tukey (p<0,05). Na ausência de interação, as médias foram analisa-
das isoladamente e letras maiúsculas são usadas para comparar os ambientes 
e as minúsculas as espécies. No desdobramento da interação, letras maiúsculas 
comparam os ambientes em cada espécie, enquanto as minúsculas comparam as 
espécies em cada ambiente. 

Fonte: os autores.

Considerando os indicadores do desenvolvimento das plantas, veri-

fica-se que as plantas submetidas aos três ciclos de seca seguidos da 

reidratação tiveram redução na massa seca total (MST), massa seca da 

parte aérea (MSPA) e índice de qualidade de Dickson (IQD) em relação às 

do ambiente controle, independentemente da cultivar. A Bragantina teve 

a maior MST, MSPA e IQD em relação às cultivares, independentemente do 

ambiente (Tabela 3). 

A densidade estomática (DS) foi superior nas plantas submetidas aos 

três ciclos de seca seguidos da reidratação em relação às do ambiente 

controle, independentemente da cultivar. A Kottanadan apresentou a menor 

densidade estomática e relação diâmetro polar e equatorial (DP/DE) (Tabela 
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4). A espessura do limbo foi superior nas plantas submetidas aos três ciclos 

de seca seguidos da reidratação em relação às do ambiente controle, in-

dependentemente da cultivar. A espessura do parênquima paliçádico e do 

limbo foi superior na Balankota e inferior na Kottanadan (Tabela 4).

Tabela 4. Variáveis anatômicas foliares dos genótipos de  

pimenteira-do-reino (Piper nigrum) (Balankota, Bragantina e Kottanadan)

G
en

ót
ip

o

Am-
biente

DS 
(mm²) DP/DE PP 

(mm) Limbo Xilc CFEc NVc DVc Xilr NVr Córtex cilindro

Ba
la

nk
ot

a con-
trole 81,61 1,35 0,0644 0,25 0,25 

Bb
0,39 
Bb

10,69 
Bb 0,0569 0,60 44,56 0,45 

Aa
0,16 
Ab

seca 87,42 1,52 0,0631 0,27 0,43 
Ab

0,62 
Aab

19,94 
Aa 0,0513 0,52 35,81 0,35 

Bb
0,06 
Bb

Br
ag

an
tin

a con-
trole 71,61 1,54 0,0556 0,25 0,79 

Aa
1,02 
Aa

28,88 
Aa 0,0544 0,66 48,69 0,42 

Aa
0,10 
Ac

seca 86,77 1,52 0,0525 0,29 0,67 
Aa

0,85 
Aa

20,69 
Aa 0,0394 0,67 42,88 0,35 

Bb
0,10 
Ab

Ko
tta

na
da

n con-
trole 60,16 1,28 0,0444 0,22 0,34 

Ab
0,51 
Ab

15,69 
Ab 0,0394 0,41 32,19 0,45 

Aa
0,24 
Aa

seca 73,87 1,40 0,0544 0,23 0,37 
Ab

0,54 
Ab

17,88 
Aa 0,0456 0,54 31,81 0,43 

Aa
0,23 
Aa

M
éd

ia
s

Con-
trole 71,13B 1,39 0,0548 0,24 B 0,46 0,64 18,42 0,0502 0,56 41,81 0,44 0,17

Seca 82,69A 1,48 0,0567 0,26 A 0,49 0,67 19,50 0,0454 0,58 36,83 0,38 0,13
Ba-

lanko-
ta

84,52a 1,43ab 0,0638 
a 0,26 a 0,34 0,51 15,31 0,0541 

a
0,56 
ab

40,19 
a 0,40 0,11

Bra-
ganti-

na
79,19a 1,53a 0,0541 

ab 0,27 a 0,73 0,94 24,78 0,0469 
ab 0,67a 45,78 

a 0,39 0,10

Kotta-
nadan 67,02b 1,34b 0,0494 

b 0,23 b 0,36 0,52 16,78 0,0425 
b 0,48b 32,00 

b 0,44 0,24

Variáveis anatômicas foliares dos genótipos de pimenteira-do-reino (Piper nigrum) 
(Balankota, Bragantina e Kottanadan) submetidas a três ciclos de seca e de rei-
dratação (recuperação), comparadas com o controle (plantas mantidas irrigadas 
e avaliadas durante todo o período experimental) e com os valores antes da seca 
(T0). Densidade (DS); razão entre diâmetro polar e equatorial dos estômatos (DP/
DE); parênquima paliçádico (PP); limbo (Limbo); comprimento do xilema caule (XILc); 
comprimento feixe vascular caule (CFEc); número de vasos caule (NVc); diâmetro do 
vaso caule (DVc); comprimento do xilema raiz (XILr); número de vasos raiz (NVr); cór-
tex (Córtex); cilindro (cilindro). Médias seguidas pela mesma letra não diferem entre 
si na coluna pelo teste de Tukey (p<0,05). Na ausência de interação, as médias foram 
analisadas isoladamente e letras maiúsculas são usadas para comparar os ambien-
tes e as minúsculas as espécies. No desdobramento da interação, letras maiúsculas 
comparam os ambientes em cada espécie, enquanto as minúsculas comparam as 
espécies em cada ambiente. 

Fonte: os autores.
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O comprimento do xilema e do feixe vascular foram superiores nas 

plantas submetidas aos três ciclos de seca seguidos da reidratação em 

relação às do ambiente controle, independentemente da cultivar (Tabela 

4). Kottanadan apresentou menor espessura do xilema, comprimento do 

feixe e diâmetro do vaso entre as cultivares. Para Balankota, a espessura 

do xilema e o comprimento do feixe foram superiores, seguido da Bra-

gantina. O diâmetro do vaso foi superior na Bragantina e intermediário na 

Balankota (Tabela 4). O número de vasos não variou entre as cultivares no 

ambiente controle, ainda, nestas condições, a Kottanadan teve a menor 

largura do feixe e espessura da nervura central. Na seca, a Bragantina teve 

o menor número de vaso (Tabela 4). O xilema da raiz e o número de vasos 

foram inferiores na Kottanadan, independentemente do ambiente; porém, 

na seca, houve aumento no floema e na espessura da periderme (Tabela 

4). A espessura do córtex radicular apresentou redução na seca nas plan-

tas de Balankota, e na Bragantina em relação ao controle. Na Bragantina, 

houve redução na espessura da periderme na seca (Tabela 4).

Discussão

As plantas sempre estão sujeitas a muitos fatores que podem causar 

estresse e limitar o seu crescimento, reduzindo a produção e sua sobrevi-

vência. A adaptação da planta ao estresse pode representar flexibilidade 

das plantas em se adaptar, aumentando suas chances de sobreviver. Plan-

tas sob déficit hídrico produzem estruturas que possibilitam a sua sobre-

vivência, entre elas, a redução de área transpiratória, evitando a perda de 

água (Krahmer et al., 2018).

O potencial hídrico das plantas apresentou redução no período de 

seca. Isso está diretamente ligado ao fato de as plantas sob déficit hídri-

co também terem apresentado redução na condutância estomática, pois, 

para evitar perda de água, o potencial hídrico da folha diminui, ocasionan-

do o fechamento estomático (Gao; Caldwell; Jiang, 2018). 

O incremento na condutância estomática (gs) está associado à eficiên-

cia instantânea de carboxilação (EiC). Esse aumento está diretamente liga-

do à assimilação de carbono (CO2) (Qayyum et al., 2021), sendo observado 
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nas plantas mantidas irrigadas, com decréscimo em todos os genótipos 

após os episódios de déficit hídrico recorrente. 

A taxa de fotossíntese foi aumentada nas plantas controle em com-

paração às que passaram por déficit hídrico recorrente; assim, os valores 

da eficiência instantânea de carboxilação das plantas controle sofreram 

um incremento. Além disso, a redução da condutância estomática nas 

plantas sob seca influencia diretamente a redução da taxa fotossintética 

(Gao et al., 2018). 

A redução da taxa transpiratória após os ciclos de seca, segundo Bru-

netti et al. (2019), ocorre devido à queda da condutância estomática. Esse 

mecanismo foi observado na Balankota. Existe uma redução, em paralelo, 

entre a transpiração e a condutância estomática. Um dos primeiros sinais 

a ser sensibilizado no momento que a planta está sob déficit hídrico é a 

condutância estomática (Brunetti et al., 2019). Kottanadan apresentou re-

dução na condutância nos três ciclos de seca. A condutância estomática 

está ligada ao incremento da conversão de energia luminosa em energia 

química, onde, normalmente, plantas irrigadas mantêm um maior número 

de estômatos abertos (Malone et al., 1993).

A queda no rendimento quântico da transferência de elétrons a partir 

da QA- para a cadeia de transporte de elétrons além QA- (φEo) nas plan-

tas que foram submetidas ao déficit hídrico indica comprometimento da 

transmissão de elétrons (Mathur; Mehta; Jajoo, 2013). O aumento de φEo 

nos genótipos Bragantina e na Kottanadan indica que o déficit hídrico não 

comprometeu a transmissão de elétrons.

O aumento observado no rendimento quântico fotoquímico para dis-

sipação de calor (φDo) nas plantas de Balankota indica uma redução dos 

centros de reação ativos, onde não ocorre o envio de elétrons para plas-

toquinona, e sim a dissipação na forma de calor, o que acaba evitando a 

fotoinibição (Kalaji et al., 2017). O rendimento quântico fotoquímico máxi-

mo (φPo) evidencia a eficiência fotoquímica do PSII (Chekanov; Vasilieva; 

Solovchenko, 2018). Valores baixos foram observados no genótipo Balan-

kota; essa redução indica que o genótipo sofreu fotoinibição, o que oca-

siona a diminuição da eficiência de transporte de elétrons. 
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A redução do fluxo de absorção de energia por centro de reação (ABS/

RC) na Kottanadan indica que houve ativação de um mecanismo de de-

fesa ao déficit hídrico, onde ocorrem alterações no tamanho do sistema 

antena. Isso ocasiona a inativação de uma fração dos centros de reação. 

A inativação dos centros de reação pode ser uma indicação de suscetibi-

lidade à fotoinibição (Kalaji et al., 2018).

O aumento do fluxo de energia dissipada por centro de reação (DI0/

RC) nas plantas de Balankota ocorre devido ao mecanismo de defesa 

contra danos foto-oxidativos (Kalaji et al., 2014). O decréscimo em DIo/

RC observado nas plantas do genótipo Kottanadan ocorre pois a energia 

necessária para o fechamento de todos os centros de reação e fluxo de 

energia de dissipação por centro de reação (DI0/RC) diminuiu com a im-

posição do estresse (Lotfi et al., 2018).

A redução no índice de performance fotossintética relativo à absorção 

(PIabs) observado tanto no período de reidratação quanto no período da 

seca reflete a diminuição no desempenho fotossintético, associado à re-

dução da capacidade de transporte de elétrons (Kalaji et al., 2018).

A redução da parte aérea das plantas que passaram pelos ciclos de 

seca ocorre pois plantas sob déficit hídrico reduzem as folhas para reduzir 

a superfície de transpiração. Entretanto, a baixa disponibilidade hídrica 

induz o crescimento e a alocação de carbono no sistema radicular, a fim 

de aumentar a captura de água (Ahemd; Al-Faraj; Abdel-Ghany, 2016).

O aumento na área foliar específica na Kottanadan sob déficit hídrico 

possibilita maior interceptação de fótons, aprimorando a captura de luz, 

e diminui a resistência à dessecação. Plantas que apresentam uma maior 

área foliar específica são mais tolerantes ao déficit hídrico (Liu et al., 2016).

Plantas que sofrem com déficit hídrico reduzem a área foliar, entretan-

to aumentam a espessura da folha, a fim de reduzir a área de transpiração. 

Com isso, há um aumento na eficiência do uso da água, pois a demanda 

respiratória da planta é menor (Ahemd et al., 2016). Esse comportamento 

foi observado na Bragantina; contudo, plantas que não passam pelo déficit 

hídrico não sofrem alteração na área foliar e no número de folhas; entre-

tanto, a espessura da folha foi reduzida.
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O crescimento e a alocação de massa são controlados por meio do 

investimento em órgãos, buscando minimizar efeitos do estresse (Poorter 

et al., 2012). A alocação de biomassa é uma medida de desempenho das 

plantas, por ser produto direto e final do crescimento. Portanto, a alte-

ração na biomassa em diferentes condições de disponibilidade hídrica 

sugere que a planta tem capacidade para tolerar o ambiente em que está. 

O aumento da densidade estomática nos três genótipos sob déficit hí-

drico ocorre, pois as plantas reduziram o tamanho dos estômatos, a fim de 

facilitar o fechamento estomático e reduzir a transpiração. Esse aumento 

é necessário para que as plantas mantenham as atividades fotossintéticas 

(Ahemd et al., 2016). A espessura do parênquima paliçádico foi aumenta-

da na Balankota sob déficit hídrico; isso ocorre para evitar a fotoinibição, 

permitindo que a luz seja transmitida diretamente (Dardengo et al., 2017).

O aumento observado no xilema e no comprimento do feixe vascular 

do caule nas plantas submetidas aos três ciclos de seca está associado à 

compensação na captura de água (Lenhard et al., 2013). Entretanto, com 

esse aumento, ocorre a redução no tamanho dos vasos. Contudo, Bragan-

tina apresentou um incremento no diâmetro dessas estruturas. 

A diminuição da espessura da epiderme na raiz da Bragantina após os 

ciclos de seca é uma estratégia adaptativa para facilitar a captura de água, 

devido a planta estar em um ambiente de baixa disponibilidade hídrica e 

alta demanda transpiratória (Batista et al., 2010). A redução do córtex das 

plantas de Balankota após os ciclos de seca se explica, pois a planta inves-

tiu os recursos no alongamento da raiz, a fim de otimizar a captura de água. 

Conclusão

Os três genótipos apresentaram redução da parte aérea quando sub-

metidos aos três ciclos de seca. A condutância estomática do genótipo 

Balankota após a recuperação 2 foi muito parecida com o controle.

A densidade estomática, comprimento do xilema e do feixe vascular 

caulinar foram maiores nos três genótipos quando submetidos aos três ci-

clos de seca. Balankota apresentou maior rendimento quântico fotoquímico 
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para dissipação de calor e o menor fluxo de energia para o transporte de 

elétrons por centro de reação. Assim, conclui-se que as plantas que passa-

ram pelos ciclos de seca e reidratação ativaram mecanismos para tolerar o 

déficit hídrico. Balankota foi o genótipo que apresentou maior adaptações, 

devido ao longo período que as plantas se mantiveram sob déficit hídrico. 
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Introdução

Uma das mais antigas práticas medicinais da humanidade é o uso de 

plantas com finalidades fitoterápicas, para prevenção, tratamento e cura 

de doenças (Ramalho et al., 2018; Dos Santos et al., 2022). De acordo com 

a Organização Mundial da Saúde (OMS), aproximadamente 60–80% da 

população mundial vinda de países em desenvolvimento, devido à falta de 

condições financeiras ou à falta de acesso à medicina tradicional, depen-

dem especialmente de plantas medicinais para cuidar de sua saúde (Who, 

2013). Com isso, há um aumento de estudos toxicogenéticos em plantas 

para avaliar suas qualidades (Soares et al., 2006; Bagatini et al., 2007; Cor-

rea et al., 2018; Silva et al., 2016).

No Brasil, o uso de plantas medicinais é uma prática antiga, que recebe 

várias influências das culturas indígena, africana e europeia. Em 2009, foi 

elaborada pelo Ministério da Saúde a RENISUS (Relação de Plantas Medici-

nais de Interesse ao Sistema Único de Saúde), com a finalidade de direcio-

nar estudos e pesquisas que auxiliem o ajuste da relação dos fitoterápicos 

disponíveis para uso com a máxima segurança e eficiência no combate às 

doenças. O RENISUS conta com 71 espécies, dentre as quais encontra-se 

o Zingiber officinale, especiaria utilizada e cultivada em vários municípios 

brasileiros (Ministério da Saúde, 2010; Oliveira, 2016). 

O Z. officinale, popularmente conhecido como gengibre, é muito utili-

zado para fins medicinais e como especiaria culinária; possui mais de 115 

constituintes químicos (Bode, 2011) e, em sua composição, destacam-se os 

carboidratos e lipídios, dentre eles os óleos essenciais, os quais vêm sen-

do amplamente estudados graças a propriedades como efeito antipirético 

e analgésicos, antibacteriano (Park et al., 2008; Franco, 2018), atividades 

imunomoduladoras (Chari et al, 2013; Vieira et al., 2014) e, principalmente, 

antioxidante (Masuda et al., 2008). 

Diversas substâncias utilizadas na medicina, incluindo fármacos, podem 

induzir mutações genéticas. Em razão disso, agências reguladoras, como a 

Agência Nacional de Vigilância Sanitária, a Agência Europeia de Medicamen-

tos e a Food and Drug Administration, exigem que todo novo medicamento 

seja avaliado quanto ao seu potencial genotóxico e mutagênico antes de 
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avançar para a fase de pesquisa clínica, etapa necessária para a análise 

de sua segurança e de um possível lançamento no mercado (Araldi et al., 

2015). Assim, compostos com atividade antimutagênica podem atuar por 

diferentes mecanismos, como a inativação direta de mutágenos, o estímulo 

aos sistemas de reparo do DNA e a redução do estresse oxidativo celular, 

contribuindo para a manutenção da estabilidade genômica (Ahmed et al., 

2025). A avaliação do óleo essencial de Z. officinale pode fornecer informa-

ções importantes sobre suas possíveis propriedades antimutagênicas. Des-

sa forma, torna-se fundamental a avaliação toxicogenética de Z. officinale, 

considerando sua importância econômica e medicinal.

Material e métodos 

Óleo essencial

Os rizomas de Z. officinale foram adquiridos em comércio local da ci-

dade de Alegre/ES, Brasil, no período de abril de 2018. A extração do óleo 

essencial da planta foi realizada por meio da hidrodestilação, utilizando 

aparelho do tipo Clevenger, segundo metodologia descrita por Baser e 

Buchbauer (2015).

A análise dos constituintes do óleo essencial seguiu o protocolo de 

cromatografia gasosa acoplada à espectrometria de massas (CG-EM), e 

foi utilizado o cromatógrafo da marca Shimadzu QP2010 Plus. Utilizou-se 

gás Hélio (He) como carregador, com vazão de 1,0 mL/min, iniciando à 

temperatura de 60 ºC, seguindo um aumento gradual de 5 ºC a cada 1 

minuto até atingir 220 ºC, permanecendo a essa temperatura por 10 mi-

nutos. Foi adicionado 1 μL de óleo essencial já à temperatura de 240 ºC. A 

área relativa dos compostos foi determinada por seu percentual relativo, 

no qual foram identificados os compostos com área relativa maior que 5% 

(Cutrim et al., 2019). 

Para os bioensaios, o óleo essencial foi diluído nas concentrações de 

C1 – 3000; C2 – 1500; C3 – 750; C4 – 375; C5 – 187; C6 – 93; C7 – 46 e 

C8 – 23 mg/L (ppm), utilizando dimetilsulfóxido (DMSO) como solvente, 

conforme proposto por Esmaeili et al. (2018).
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Material vegetal

Para os ensaios biológicos, foram utilizadas sementes de Allium cepa 

da variedade “Baia Periforme”, da marca Top Seed. O experimento foi 

montado em delineamento inteiramente casualizado, utilizando-se cinco 

repetições para cada tratamento. Para o controle negativo (CN), foi utili-

zada água destilada (Lascola et al., 2024), e, para o controle positivo (CP), 

trifluralina na concentração final de 0,84 mg/L (Fernandes et al., 2009). 

Foram utilizadas cinco placas de Petri por tratamento, forradas com papel 

filtro, contendo 30 sementes e mantidas à temperatura de 24 ºC.

Análise de fitotoxicidade, citotoxicidade, genotoxicidade e 
mutagenicidade

As análises de fitotoxicidade, citotoxicidade, genotoxicidade e muta-

genicidade foram realizadas em raízes provindas do método contínuo, as 

quais foram tratadas com diferentes concentrações de óleo essencial de 

Z. officinale durante 96 horas.

A avaliação da fitotoxicidade foi realizada em 24, 48, 72 e 96 horas, de 

acordo com Liman et al. (2019). O índice de velocidade de germinação 

(IVG) foi calculado de acordo com o somatório do número de plântulas 

germinadas a cada dia e dividido pelo número de dias decorridos. A por-

centagem de germinação e o comprimento radicular (CR) foram avaliados 

ao final de 96 horas.

O comprimento radicular foi mensurado com o auxílio de um paquíme-

tro digital. Posteriormente, as raízes foram coletadas e fixadas em solução 

Carnoy 3:1 (etanol: ácido acético) por 24 horas. As raízes foram hidrolisa-

das em HCl 1 M a 60 ºC por 8 minutos e coradas com Reativo de Schiff 

por duas horas em ausência de luz. As lâminas foram confeccionadas pela 

técnica de esmagamento suave, sendo analisadas cinco lâminas por tra-

tamento (Santos et al., 2023).

A citotoxicidade foi avaliada por meio do índice mitótico (IM), calculado 

pela razão entre células em divisão (prófase, metáfase, anáfase e telófase) 

e o total de células observadas, multiplicado por cem. A análise da genoto-
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xicidade foi avaliada por meio da frequência de alterações cromossômicas 

(AC), incluindo perda, quebra, ponte e aderência cromossômica, c-metá-

fase, atraso cromossômico, anáfase multipolar e multipolar com ponte. O 

somatório de cada uma das alterações foi dividido pelo número total de 

divisões e multiplicado por cem (Aragão et al., 2024). A mutagenicidade foi 

analisada pela frequência de células com micronúcleo (MN), quantificadas 

por meio da divisão do número de células com micronúcleo pelo número 

total de células observadas, multiplicado por cem (Santos et al., 2023). 

Análise de antigenotoxicidade e antimutagenicidade

Para o estudo da antimutagenicidade, foram utilizadas as concentra-

ções C5, C7 e C8 por não apresentarem nenhum tipo de dano genotóxico 

ou mutagênico na análise de mutagenicidade. As sementes foram germi-

nadas pelo método descontínuo, primeiramente em água por 72 horas, até 

as raízes atingirem aproximadamente 2 mm de comprimento, sendo então 

submetidas aos modelos de pré-tratamento, pós-tratamento e tratamen-

to simultâneo. No pré-tratamento, os organismos-teste receberam 3 mL 

de diferentes concentrações dos tratamentos por 48 horas e, em seguida, 

foram tratados com o agente mutagênico por mais 48 horas. O pós-tra-

tamento recebeu 3 mL de agente mutagênico por 48 horas e, posterior-

mente, 3 mL de diferentes concentrações dos tratamentos por mais 48 

horas. Já o tratamento simultâneo recebeu as diferentes concentrações 

dos tratamentos juntamente com o agente mutagênico durante 48 horas. 

A antimutagenicidade foi estimada considerando células com ausência ou 

presença de micronúcleo (Mauro et al., 2014). 

Análise estatística

Os dados avaliados de A. cepa foram apresentados como média ± des-

vio padrão. Os pacotes estatísticos STATISTICA 7.1 da StatSoft Inc. e Infos-

tat foram utilizados para a análise estatística. Os dados foram analisados 

quanto à homogeneidade pelo teste de Levene’s e Brown & Forsythe’s e 

normalidade, pelo teste de Shapiro-Wilks e não seguiram a distribuição nor-

mal, sendo utilizado o teste de Kruskal-Wallis com significância de p < 0,05.
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Resultados e discussão

No presente trabalho, o óleo essencial de Z. officinale apresentou um 

rendimento de 0,16%, calculado com base no volume de óleo obtido por 

hidrodestilação em relação à massa de 1kg do material vegetal utilizado. O 

rendimento pode ser influenciado por diversos fatores, como a metodologia 

empregada, tempo de extração e parte vegetal utilizada. Como os óleos es-

senciais provêm de metabólitos secundários, vale ressaltar que são resulta-

do da interação química entre as plantas e o ambiente. Fatores como clima, 

luminosidade, nutrição, temperatura, características do solo, época e horá-

rio de colheita, entre outros, podem influenciar na extração (Cutrim, 2019).

O rendimento de óleo essencial obtido neste trabalho está de acordo 

com os dados relatados na literatura por Diemer (2016) e Cutrim (2019), 

sugerindo que não houve influências externas capazes de acometer o ren-

dimento de extração do óleo essencial.

Os compostos presentes no óleo essencial de Z. officinale (Tabela 1), 

provindo de raízes cultivadas no Sul do Espírito Santo, apresentam simi-

laridade com os compostos descritos por Dabague (2013) em raízes de 

gengibre cultivado no município de Morretes, no Paraná, com exceção 

apenas de dois compostos: eucaliptol e ß-bisaboleno. 
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Tabela 1. Constituintes majoritários (> 5%) do óleo  

essencial de Z. officinale

Ordem de Eluição Composto1 Arel (%)2

1 Canfeno 7,2

2 β-Felandreno 7,4

3 Z-Citral 8,1

4 Geranial 13,8

5 Acetato de Geranil 11,0

6 α-Curcumeno 5,7

7 α-Zingibereno 22,7

8 α-Farneseno 14,9

9 β-Sesquifelandreno 9,2

1 Compostos majoritários. 2 Compostos com área relativa >5% foram identificados. 

Fonte: os autores.

Na análise da composição química do óleo, foram observados os mono-

terpenos acetato de geranila — (2E)-3,7-Dimethyl-2,6-octadien-1-yl aceta-

te —, neral — (2Z)-3,7-Dimethyl-2,6-octadienal — e geranial — (2E)-3,7-Di-

methyl-2,6-octadienal — (que, em mistura isomérica, formam o citral), que 

despertam grande interesse na indústria farmacêutica e alimentícia, pois 

podem ser utilizados na perfumaria, na síntese de vitamina A e até mesmo 

na formulação de aromas alimentícios. Também são atribuídas a eles ativi-

dades antimicrobianas e antifúngicas do óleo, além de atuarem na defesa 

química da planta contra a ação de predadores (Silva, 2014). 

Outros monoterpenos observados na composição do óleo essencial 

foram o canfeno — (1R) -2,2-Dimethyl-3-methylenebicycloheptane — e 

ß-felandreno — (3S)-3-Isopropyl-6-methylenecyclohexene. Além de al-

guns derivados do canfeno possuírem propriedade inseticida, também 

apresentam atividades citotóxicas em células de melanoma humano, 

agindo como indutores de apoptose e intervindo diretamente no ciclo ce-

lular (Passos, 2013). Já o ß-felandreno, utilizado pela indústria farmacêu-

tica na produção de fragrâncias, detém também ação digestiva e ativida-
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de antimicrobiana para diferentes tipos de bactérias, fungos e leveduras 

(Siqueira et al., 2016). Conjuntamente, o ß-felandreno tem apresentado 

fortes evidências de ações anti-inflamatórias, apresentando capacidade 

de modulação da migração de neutrófilos e inibição de citocinas inflama-

tórias e atividades antinociceptivas (Siqueira et al., 2016). Outros estudos 

com células tumorais discutem a capacidade do ß-felandreno de induzir 

morte celular e autofagia (Hsieh et al., 2014; Lin et al., 2014).

Da classe dos sesquiterpenos, foram quantificados o α-curcume-

no — 1-Methyl- 4-(6-methyl-5-hepten-2-yl)benzene —, α-zingibereno 

— (5R)-2-Methyl-5-[(2S)-6-methyl-5-hepten-2-yl]-1,3-cyclohexadiene 

—, α-farneseno — (3E,6E)-3,7,11-Trimethyl-1,3,6,10-dodecatetraene — e 

α-sesquifelandreno — 3-Methylene-6-(6-methyl-5-hepten-2-yl)cyclohe-

xene. Compostos como o α-curcumeno e o α-zingibereno vêm sendo es-

tudados por sua capacidade de ativação da caspase-3, um dos principais 

executores do processo apoptótico, que, por sua vez, é capaz de eliminar 

células cancerosas ou malignas sem danificar as células normais e os te-

cidos circundantes.

Já o α-farneseno pode ser capaz de prevenir a neurodegeneração por 

meio de mecanismos antioxidantes e antigenotóxicos. Estudos recentes 

sugerem que o α-farneseno apresenta efeitos protetores contra a cito-

toxicidade induzida pelo peróxido de hidrogênio (H2O2), um metabólito 

tóxico que pode causar danos ao DNA de neurônios corticais (Turkez et 

al., 2014). O α-sesquifelandreno, de acordo com os estudos de Tyagi et al. 

(2015), pode aumentar a expressão de fatores pró-apoptóticos, podendo 

inibir a sobrevivência de células cancerígenas.

Na análise de fitotoxicidade, foram avaliados a porcentagem de germi-

nação, o índice de velocidade de germinação (IVG) e o crescimento radi-

cular (CR). Na porcentagem de germinação (Figura 1A), foi observada uma 

redução significativa de 66,36% em C1 e C2, 63,63% em C3, 53,63% em 

C4 e 42,72% em C5, quando comparados ao controle negativo. O DMSO, 

utilizado para diluição das concentrações do óleo essencial, manteve-se 

compatível com o controle negativo, o que indica que não houve influên-

cia dele na germinação.
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Para o IVG (Figura 1B), a redução foi de 81,64% em C1 e 80,48% em C2, 

79,21% em C3, 69,17% em C4, 66,63% em C5 e 55,54% em C6. Nas con-

centrações C7 e C8, não foram constatadas alterações significativas em 

relação ao controle negativo, sugerindo que quanto menor a concentra-

ção do tratamento, maior a porcentagem de germinação e do índice de 

velocidade de germinação observados.

Figura 1. Porcentagem (A) e índice de velocidade de  

germinação (B) de raízes de A. cepa expostas a diferentes  

concentrações do óleo essencial de Z. officinale

Porcentagem (A) e índice de velocidade de germinação (B) de raízes de A. cepa 
expostas a diferentes concentrações do óleo essencial de Z. officinale. As médias 
seguidas com as mesmas letras não diferem entre si em nível de 5% de significân-
cia pelo teste de Kruskal Wallis. CN: controle negativo; CP: controle positivo; DMSO: 
dimetilsulfóxido

Fonte: os autores.
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Em relação ao crescimento radicular, apenas a concentração C8 não 

apresentou efeito de redução no comprimento das raízes (Figura 2).

Figura 2. Crescimento radicular das raízes de A. cepa expostas  

a diferentes concentrações do óleo essencial de Z. officinale. 

Crescimento radicular das raízes de A. cepa expostas a diferentes concentrações 
do óleo essencial de Z. officinale. As médias seguidas com as mesmas letras não 
diferem entre si em nível de 5% de significância pelo teste de Kruskal Wallis. CN: 
controle negativo; CP: controle positivo; DMSO: dimetilsulfóxido

Fonte: os autores.

Esses resultados sugerem potencial alelopático — em que há a capa-

cidade bioherbicida —, originado por metabólitos secundários das plan-

tas (Miranda et al., 2015). Esses herbicidas podem estar relacionados aos 

efeitos do citral, que, por sua vez, é capaz de atuar na defesa química da 

planta contra a ação dos predadores, ou aos derivados do canfeno, que 

podem expressar ação inseticida. Os óleos essenciais de plantas medi-

cinais, especialmente das espécies aromáticas, têm sido considerados 

alternativas para o controle de fungos. Entre os compostos bioativos pre-

sentes no óleo essencial de Z. officinale destaca-se o citral, uma mistura 

isomérica de neral e geranial, que vem sendo estudada por seu potencial 

fungicida e capacidade de inibir o crescimento micelial (Coser, 2018).
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De modo geral, as menores concentrações (C6, C7 e C8) não demons-

traram redução da porcentagem de germinação e do índice de velocidade 

de germinação. Em relação ao crescimento radicular, a C8 não expressou 

capacidade em reduzir o tamanho das raízes, sugerindo que, em baixas 

concentrações (C8 – 23 mg/L), o óleo essencial de Z. officinale não ex-

pressa efeitos alelopáticos.

Na citotoxicidade do óleo essencial de Z. officinale, avaliada pelo índice 

mitótico (IM), as concentrações C1, C2, C4, C5 e C6 expressaram reduções 

significativas (Tabela 2), que podem ser explicadas pela ação citotóxica 

de derivados do canfeno descrita por Passos (2013). O α-curcumeno e 

α-zingibereno também podem estar relacionados à atividade citotóxica 

das concentrações, já que ambos os compostos estão relacionados ao 

processo apoptótico (Lee, 2016). 

Tabela 2. Alterações no ciclo celular em células meristemáticas  

de A. cepa expostas a diferentes concentrações do  

óleo essencial de Z. officinale (continua)

Tratamento IM (%) AC (%) MN (%)
Dano 

Genotóxico
Dano 

Mutagênico

CN 8,96±0,4d 1,53±0,96abcd 0,20±0,16ab 0,87±0,92a 0,86±0,48abcd

CP 8,56±0,28cd 8,87±3,06e 1,32±0,37c 7,02±1,66e 3,17±1,73d

C1 7,24±0,40a 2,78±1,76cde 0,30±0,35ab 2,21±0,75bcde 0,87±1,57abc

C2 8,00±0,44abc 3,05±2,03bcde 0,28±0,23b 2,03±1,53abcd 1,30±1,21abcd

C3 8,44±0,86cd 4,48±0,70e 0,44±0,34bc 3,09±0,65de 1,82±1,37cd

C4 7,44±0,30ab 4,91±4,64de 0,46±0,21bc 4,10±3,68cde 1,27±1,12bcd

C5 8,08±0,64abc 0,96±1,60ab 0,12±0,13ab 0,96±1,60ab 0,12±0,13a

C6 8,04±0,41abc 1,53±1,10abcd 0,16±0,09ab 0,76±0,69abc 0,93±0,77abcd

C7 8,22±0,20bcd 0,48±0,65a 0,22±0,29ab 0,48±0,65a 0,22±0,29ab

C8 8,28±0,53cd 1,47±0,61abcd 0,14±0,17ab 1,21±0,07abcd 0,40±0,57ab

DMSO 8,92±0,29d 1,14±0,82abc 0,00±0,00a 0,45±0,61a 0,69±1,04abc

Fases da divisão
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Tabela 2. Alterações no ciclo celular em células meristemáticas  

de A. cepa expostas a diferentes concentrações do  

óleo essencial de Z. officinale (conclusão)

Tratamento Prófase (%)  Metáfase (%)  Anáfase (%)  Telófase (%)

CN 8,96±0,42d 1,53±0,96abcd 0,20±0,16ab 0,87±0,92a

CP 8,56±0,28cd 8,87±3,06e 1,32±0,37c 7,02±1,66e

C1 7,24±0,40a 2,78±1,76cde 0,30±0,35ab 2,21±0,75bcde

C2 8,00±0,44abc 3,05±2,03bcde 0,28±0,23b 2,03±1,53abcd

C3 8,44±0,86cd 4,48±0,70e 0,44±0,34bc 3,09±0,65de

C4 7,44±0,30ab 4,91±4,64de 0,46±0,21bc 4,10±3,68cde

C5 8,08±0,64abc 0,96±1,60ab 0,12±0,13ab 0,96±1,60ab

C6 8,04±0,41abc 1,53±1,10abcd 0,16±0,09ab 0,76±0,69abc

C7 8,22±0,20bcd 0,48±0,65a 0,22±0,29ab 0,48±0,65a

C8 8,28±0,53cd 1,47±0,61abcd 0,14±0,17ab 1,21±0,07abcd

DMSO 8,92±0,29d 1,14±0,82abc 0,00±0,00a 0,45±0,61a

As médias seguidas com a mesma letra nas colunas não diferem estatisticamente 
entre si em nível de 5% de significância pelo teste de Kruskal Wallis. CN: controle 
negativo; CP: controle positivo; DMSO: dimetilsulfóxido; IM: Índice mitótico; AC: al-
terações cromossômicas; MN: micronúcleo. 

Fonte: os autores.

Com base nos estudos de Aragão et al. (2015), as taxas de índice mitó-

tico, alterações cromossômicas e alterações nucleares estão diretamente 

ligadas ao desenvolvimento da raiz de uma planta; logo, quando há a di-

minuição do índice mitótico em razão da exposição ao óleo essencial, o 

número de divisões celulares e de células viáveis é reduzido, dificultando 

o desenvolvimento de órgãos vegetais, como é o caso das raízes, em que 

seu crescimento depende do aumento do número de células.

A interferência no desenvolvimento das raízes como resultado da redu-

ção do índice mitótico em C1 e C2 pode enfatizar o potencial alelopático das 

concentrações, visto que não só o efeito do aleloquímico sobre a germina-

ção da planta deve ser avaliado, mas também as mudanças fisiológicas no 

sistema vegetal, que é indicativo de atividade citotóxica (Silva et al., 2016).
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Em relação à genotoxicidade, as concentrações C1, C3 e C4 expressam 

danos significativos (Tabela 2), o que insufla que altas concentrações do 

óleo essencial podem ocasionar lesões celulares; porém, esses danos po-

dem ser passíveis de reparo (Oliveira, 2016).

Neste trabalho, foram observadas com baixa frequência as seguintes 

alterações cromossômicas (Figura 3): perdas e aderências cromossômicas; 

c- metáfases; pontes na anáfase e anáfases multipolares. As perdas cro-

mossômicas podem ser provocadas por atrasos cromossômicos durante 

a separação que ocorre na anáfase (Rezende, 2018). Já os cromossomos 

aderentes são originados por alguma mudança estrutural nos cromosso-

mos, que altera a condensação cromossômica normal, resultando em es-

truturas cromossômicas aglomeradas. Essas anormalidades são resultado 

da interação de substâncias tóxicas com as moléculas do DNA, provocando 

condensação de DNA ou ligações entre cromátides (Galter, 2016). 

Figura 3. Frequência das alterações cromossômicas observadas  

em células meristemáticas de A. cepa expostas a diferentes  

concentrações do óleo essencial de Z. officinale

Frequência das alterações cromossômicas observadas em células meristemáticas 
de A. cepa expostas a diferentes concentrações do óleo essencial de Z. officinale, 
em relação ao total de células em divisão analisadas. As médias seguidas com as 
mesmas letras não diferem entre si em nível de 5% de significância pelo teste de 
Kruskal Wallis. CN: controle negativo; CP: controle positivo; DMSO: dimetilsulfóxido. 

Fonte: os autores.
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A frequência de alterações cromossômicas pode estar associada a fa-

tores como a atuação do óleo essencial em fibras do fuso mitótico, acar-

retando aumento das taxas de c-metáfases nas maiores concentrações. 

Quando há alterações nas fibras do fuso, a metáfase é interrompida e os 

cromossomos podem ser visualizados em alto grau de condensação, com 

centrômeros bem definidos (Leme; Marin- Morales, 2008; Galter, 2016). 

Já as pontes cromossômicas vêm como consequência da junção de ex-

tremidades cromossômicas quebradas, formando cromossomos que se 

ligam aos dois polos do fuso mitótico (Costa et al., 2014).

Foram observados atrasos na anáfase. Segundo os estudos de Queiroz 

et al. (2016), esses atrasos diminuem a velocidade de migração e disjun-

ção dos cromossomos, que podem ser responsáveis pela redução das 

taxas de mutações espontâneas. A taxa de anáfases multipolares também 

aumentou exponencialmente de acordo com as concentrações do óleo 

essencial; essas anáfases ocorrem quando há mais de um fuso acromáti-

co durante o ciclo mitótico (Fernandes et al., 2009). Não foram observa-

das, todavia, alterações mutagênicas significativas, o que sugere que não 

houve fixação dos danos genotóxicos.

Para o teste de antimutagenicidade, foram observadas apenas células 

com micronúcleos, que podem ser resultado de uma quebra, evento clas-

togênico, ou perda cromossômica, evento aneugênico (Rezende, 2018). As 

concentrações utilizadas neste ensaio foram C5, C7 e C8, pois não expres-

saram diferenças significativas em relação à genotoxicidade (Tabela 2). 

No pré-tratamento, C5 não foi capaz de reduzir danos; em contrapartida, 

C7 apresentou uma taxa de redução de danos de 10,26% e C8 de 56,41% 

(Tabela 3). Os agentes desmutagênicos são aqueles capazes de proteger 

o DNA contra danos causados por agentes externos. De acordo com Ma-

gosso (2015), esses agentes expressam suas ações preferencialmente no 

pré-tratamento, o que propõe que o óleo essencial de Z. officinale nas con-

centrações mais baixas pode atuar como protetor da célula mediante blo-

queio ou modificação do agente mutagênico, impedindo seu contato com o 

DNA. Vale a pena ressaltar que o α-farneseno é um dos componentes ma-

joritários encontrados no óleo essencial, e que vem sendo estudado pelo 
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seu potencial antioxidante, que pode agir como protetor da célula contra a 

degeneração das membranas, dificultando a passagem de agentes muta-

gênicos intermembranas (Turkez et al., 2014).

No tratamento simultâneo, as concentrações C5, C7 e C8 reduziram 

danos de 94,87, 41,03 e 32,05%, respectivamente. De acordo com os estu-

dos de Mauro et al. (2014), o tratamento simultâneo pode agir tanto como 

agente desmutagênico quanto como agente bioantimutagênico, atuando 

na prevenção e no reparo de danos genéticos, respectivamente, o que 

poderia explicar a alta taxa de redução de danos observada neste tra-

tamento. Esse fato sugere que o óleo essencial de Z. officinale poderia 

inativar o agente mutagênico por meio do bloqueio ou modificação para 

que não entre em contato com o material genético (desmutagênese), ou 

modulando a replicação e o reparo do DNA, inibindo os possíveis erros do 

sistema de reparo (bioantimutagênese) (Gheller et al., 2017).

Tabela 3. Porcentagem de redução de micronúcleos (MN) + quebra  

cromossômica de A. cepa submetidas a diferentes tratamentos  

com diferentes concentrações do óleo essencial de Z. officinale

Tratamentos

Experimentos

Pré-Tratamento Tratamento Simultâneo Pós-Tratamento

MN +

 Quebra

RD 

(%)
MN + 
Quebra

RD (%)
MN + 
Quebra

RD

 (%)

CN 0,28±0,16a - 0,28±0,16a - 0,28±0,16a -

CP 1,06±0,62bc - 1,06±0,62b - 1,06±0,62b -

C5 1,56±0,59c -64,10 0,32±0,36a 94,87 0,24±0,18a 105,13

C7 0,98±0,52abc 10,26 0,74±0,49ab 41,03 0,50±0,29ab 71,79

C8 0,62±0,50ab 56,41 0,81±0,35ab 32,05 0,82±0,16b 30,77

As médias seguidas com as mesmas letras não diferem entre si em nível de 5% 
de significância pelo teste de Kruskal Wallis. RD: Redução de Dano; CN: controle 
negativo; CP: controle positivo. 

Fonte: os autores.

No pós-tratamento, as concentrações C5, C7 e C8 foram capazes de 

reduzir os danos em 105,13, 71,79 e 30,77%, respectivamente, sugerindo 
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a eficiência do óleo essencial de Z. officinale na bioantimutagênese, que 

está relacionada à capacidade já existente na célula de corrigir os danos 

no material genético (Magosso, 2015).

Além de apresentar taxas de redução de danos e indicar capacida-

de de atuação como agente desmutagênico e bioantimutagênico, alguns 

compostos presentes no óleo essencial podem exercer efeitos antitumo-

rais; por exemplo, o citral, que tem sido associado à indução de apopto-

se e à ativação de caspase-3 em linhas celulares tumorais, promovendo 

estresse oxidativo e fragmentação do DNA, que culmina na morte celular 

programada (Tisserand, 2014); ou o canfeno e o ß-felandreno, os quais 

possuem capacidade antiproliferativa e de indução à morte celular (Pas-

sos, 2013; Lin et al., 2014); ou o α-curcumeno e o α- zingibereno, capazes 

de ativar a caspase-3, que atua como um dos principais executores do 

processo apoptótico; e o α- sesquifelandreno, que aumenta a expressão 

de fatores que levam à apoptose (Tyagi et al., 2015).

O óleo essencial de Z. officinale possui compostos antioxidantes, os 

quais não causam danos citotóxicos e auxiliam no processo de retardo da 

degeneração da membrana celular, dificultando a entrada de moléculas 

indutoras de danos ao DNA, o que pode estar associado à prevenção de 

várias doenças e reprimir os processos de carcinogênese e mutagênese 

(Costa et al., 2014; Ramalho et al., 2018). Vale ressaltar que o α-farnese-

no, composto em abundância no óleo essencial de Z. officinale, possui 

propriedades antioxidantes e antigenotóxicas, o que sugere repressão na 

fixação de lesões no DNA (Turkez et al., 2014).

Conclusão

De acordo com a caracterização química do óleo essencial de Z. offici-

nale, nota-se que vários compostos possuem potencial antioxidante, além 

de capacidade para atuação na indução da apoptose, como é o caso do 

citral, do canfeno, do ß-felandreno, do α-curcumeno, do α-zingibereno e 

do α-sesquifelandreno.

As análises de fitotoxicidade e citotoxicidade indicam que, em altas 

concentrações, o óleo essencial de Z. officinale pode apresentar poten-
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cial alelopático devido a componentes como o canfeno, o α-curcumeno 

e o α-zingibereno.

Também foi observado potencial genotóxico nas concentrações mais 

altas do óleo essencial (3000, 750 e 375 mg/L); todavia, não foram ex-

pressas alterações mutagênicas, o que sugere que não há fixação de da-

nos, apesar de altas concentrações do óleo essencial serem capazes de 

ocasionar lesões celulares.

Frente às taxas de redução de danos mutagênicos, pode-se sugerir 

que o óleo essencial de Z. officinale expressou atividades antimutagênicas, 

atuando melhor em baixa concentração (C8 – 23 mg/L) quando analisado 

no pré-tratamento, sugerindo potencial protetivo, que pode ser indicativo 

de atividade desmutagênica.

Atesta-se também a expressão de atividade antimutagênica na con-

centração C5, quando avaliada no pós-tratamento. Esse fato sugere ati-

vidade bioantimutagênica e, no tratamento simultâneo, pode apresentar 

ação de atividades desmutagênicas e bioantimutagênicas, nas quais a 

concentração do óleo essencial foi diretamente proporcional à taxa de 

redução de danos.
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Introdução

As agroindústrias geralmente produzem uma quantidade considerável 

de resíduos, tanto sólidos quanto líquidos. Grande parte desses resíduos 

são compostos orgânicos, o que possibilita sua reutilização em propostas 

mais sustentáveis, incluindo o seu uso na forma de fertilizante orgânico 

(Marchi; Gonçalves, 2020), destacando-se como uma alternativa viável 

para a substituição total ou parcial dos fertilizantes químicos (Silva et al., 

2019). Conforme a origem dos resíduos, a composição do biofertilizante 

pode variar, dependendo do método de preparo, tempo de decomposi-

ção, microrganismos presentes, temperatura e pH do composto (Marrocos 

et al., 2012; Benega et al., 2018). O biofertilizante geralmente contém macro 

e micronutrientes essenciais para o crescimento e o desenvolvimento das 

plantas (Oliveira et al., 2017), além de fornecer ao solo um aporte variá-

vel de nutrientes, proporcionando melhorias às suas condições. Quando 

comparado aos fertilizantes industriais, o biofertilizante não favorece o 

crescimento vegetativo da planta, porém não reduz significativamente a 

produtividade final da cultura (Zanuncio et al., 2020).

A suinocultura, reconhecida por ser uma grande geradora de resíduos 

líquidos, exige maior atenção no processamento dos resíduos no final do 

processo produtivo, para reduzir o risco de contaminação do solo e das 

águas superficiais e subterrâneas (Brito et al. 2022). Todo o volume de 

resíduos pode ser utilizado para fertilizar as culturas, devido às suas ca-

racterísticas químicas, especialmente a grande quantidade de nutrientes 

e minerais essenciais para o desenvolvimento e crescimento das plantas, 

além de minimizar a poluição causada pelo descarte irregular dos resíduos 

(Gomes et al., 2021). No entanto, a sua utilização deve ser feita com cui-

dado, evitando possíveis alterações nas características naturais do solo, 

poluição de corpos de água por lixiviação de componentes do composto, 

bem como poluição do ar pelos gases liberados na decomposição da ma-

téria orgânica e pela proliferação de microrganismos, naturalmente pre-

sentes nesse tipo de resíduos (Brito et al. 2022).

Apesar dos diversos benefícios para as plantas, é necessário avaliar cui-

dadosamente o uso de biofertilizantes, especialmente no que se refere à 
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determinação da dose adequada para cada cultura. Concentrações redu-

zidas do composto podem não suprir as necessidades nutricionais básicas 

das plantas, enquanto doses elevadas podem resultar na concentração ex-

cessiva de determinados componentes, levando à fitotoxicidade com redu-

ção da produtividade, e, em casos extremos, à morte das plantas (Gomes et 

al., 2018). Ademais, dependendo de sua composição, muitos biofertilizantes 

apresentam elevado potencial contaminante, sobretudo em função da pre-

sença de certos nutrientes e metais pesados (Ramires et al., 2019), o que 

reforça a importância da determinação de doses seguras e adequadas para 

diferentes culturas (Azevedo et al., 2020).

Uma forma de avaliar os efeitos dos biofertilizantes é por meio da aná-

lise do crescimento vegetativo das plantas, uma vez que, quando trata-

das com o composto em questão, espera-se que respondam de maneira 

positiva ou negativa ao seu desenvolvimento e crescimento. Nesse con-

texto, a análise do crescimento permite esclarecer as condições morfo-

fisiológicas das plantas em diferentes situações, avaliando o crescimento 

do vegetal como um todo e a contribuição dos diferentes órgãos para o 

crescimento total (Barbero et al., 2013).

Essa avaliação fisiológica possibilita compreender as diferenças no 

comportamento das plantas, decorrentes de processos como a capaci-

dade fotossintética, a respiração e a fotorrespiração, bem como a aloca-

ção e a partição dos fotoassimilados (Pedó et al., 2013). Assim, a análise 

das trocas gasosas torna-se uma ferramenta importante para a com-

preensão dos processos fisiológicos vegetais. Diferentes condições am-

bientais ou de manejo podem levar à redução do crescimento vegetativo, 

o qual está diretamente relacionado à atividade fotossintética, permitindo 

avaliar a adaptação e a estabilidade das plantas em determinados am-

bientes (Anjos et al., 2014).

A espécie Zea mays, popularmente conhecida como milho, é uma 

planta amplamente utilizada como modelo para avaliação de biofertili-

zantes (Camacho et al., 2023; Dornas et al., 2020; Muniswami et al., 2021; 

Nascimento et al., 2020; Saraiva et al., 2020). É caracterizada como um 

bom modelo vegetal, pois é uma planta de ciclo anual com baixo ponto 

de compensação de CO2, alta taxa fotossintética, baixo consumo de água 
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para produção de biomassa, crescimento rápido e grande potencial pro-

dutivo (Bergamaschi et al., 2004; USDA, 2018). Portanto, o objetivo deste 

estudo foi avaliar o efeito de diferentes diluições do efluente da lagoa de 

estabilização do biodigestor suíno como biofertilizante em plantas de mi-

lho, utilizando análises de crescimento e troca gasosa.

Material e métodos 

Área de estudo e instalação do experimento

O efluente foi coletado da lagoa de estabilização na qual os resíduos 

provenientes do biodigestor são alocados, em uma granja de suínos si-

tuada no município de Santa Tereza (19° 50' 14.7” S 40° 40' 46.9” W), in-

terior do estado do Espírito Santo, Brasil. O experimento foi conduzido 

em condição de casa de vegetação, no período de abril a maio de 2019, 

pertencente ao Programa de Pós-Graduação em Biologia Vegetal da Uni-

versidade Federal do Espírito Santo, Vitória/ES, Brasil. Para a realização do 

experimento, utilizou-se solo com baixo teor de nutrientes, classificado 

como latossolo vermelho amarelo distrófico, coletado na localidade de 

Parajú, distrito do município de Domingos Martins, ES. 

O solo foi peneirado e acondicionado em vasos com capacidade de 

7 litros de solo, os quais foram distribuídos sobre uma bancada, seguin-

do um delineamento inteiramente ao acaso. Para avaliar as respostas das 

plantas às diferentes diluições do efluente, estas foram preparadas utili-

zando água deionizada, tendo como ponto de partida o efluente puro (C1), 

seguido por diluições sucessivas: 50% (C2), 25% (C3), 12,5% (C4), 6,25% 

(C5), 3,12% (C6), 0,78% (C7) e 0,39% (C8). 

Foram utilizados dois tratamentos controle: um controle negativo, com-

posto apenas por água deionizada (CN); e um controle positivo, constituído 

por fertilizante comercial (Forth®, NPK 15-05-10) (CF). Ao todo, foram ava-

liados oito tratamentos com diferentes diluições do efluente e dois trata-

mentos controle com cinco repetições por tratamento. Os vasos contendo 

solo foram irrigados com as respectivas soluções até atingirem 100% da 

capacidade de campo do solo.
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Foram semeadas três sementes de milho híbrido BR 206 por vaso, a 

aproximadamente 1 cm de profundidade. Após cinco dias de germinação, 

realizou-se o desbaste, mantendo-se apenas uma plântula por vaso. Os 

vasos foram irrigados regularmente com água, de modo a atingir 90% da 

capacidade de campo do solo, evitando-se o extravasamento. Após 31 

dias do início do experimento, foram realizadas as análises de crescimento 

e de trocas gasosas.

Análises químicas

A caracterização química do solo utilizado no experimento foi realizada 

antes de receber os tratamentos, sendo quantificados os elementos Alu-

mínio (Al), Boro (B), Cálcio (Ca), Cobre (Cu), Enxofre (S), Ferro (Fe), Fósforo 

(P), Magnésio (Mg), Manganês (Mn), Potássio (K), Sódio (Na) e Zinco (Zn).

Para análise química do efluente, as amostras foram armazenadas em 

frascos de polietileno previamente higienizados. As amostras foram acidi-

ficadas com ácido nítrico P.A., alcançando um pH < 2, e refrigeradas a -6 

ºC. Para quantificar a presença de metais e outros elementos, as amostras 

foram submetidas ao procedimento baseado no método U.S. EPA 200.8. 

Foi utilizada a técnica espectrometria de emissão óptica, com plasma 

indutivamente acoplado por meio de dois equipamentos: o ICP OES da 

Thermo Scientific, modelo iCAP6000, e o ICP MS, em aparelho Nexlon 300 

D (Perkin Elmer). Os elementos quantificados foram os mesmos realizados 

para análise do solo.

Trocas Gasosas

As análises de trocas gasosas foram realizadas no início da manhã, no 

31º dia de exposição, utilizando-se o analisador de gás infravermelho (Opti-

-Sciences, LCpro-T) com a câmara de leitura “Narrow” estreita, para folhas 

aciculadas. O sistema foi mantido constante, com radiação fotossintetica-

mente ativa de 1300 μmol fótons m-2.s-1, CO2 ambiente, temperatura de 25 

ºC e vapor e água 27 MBar - milibar. Foram obtidos os dados de assimilação 

líquida de CO2 (A, μmol CO2 m-2.s- 1), concentração intracelular de CO2 (Ci, 

μmol CO2 mol-1), condutância estomática (gs, mol H2O m-2.s-1), transpiração 
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(E, mmol H2O m-2.s-1), eficiência de carboxilação (A/Ci, μmol CO2 m-2.s-1.Pa-1) 

e razão entre concentrações de CO2 intra e extracelular (Ci/Ca).

Análises de crescimento de Zea mays

Após trinta e um dias de exposição, as plantas foram retiradas dos 

vasos e foram realizadas medições da altura dos órgãos vegetativos da 

planta (raiz, caule e folha), diâmetro do caule (DC) e área foliar (AF), obti-

da por meio de um scanner de geração de imagens (Area Meter, LI-COR 

3100, Nebraska, EUA). Em seguida, as plantas foram alocadas em sacos 

de papel e acondicionadas em estufa para a secagem a 65 ºC até que o 

material atingisse um peso constante. Posteriormente, foi obtida a massa 

seca das plantas, obtendo-se os dados da massa seca da raiz (MSR) e da 

parte aérea (MSPA). Com os dados da massa seca, calculou-se as razões 

alométricas, relação parte aérea/raiz (RPA), obtida pela razão MSPA/MSR, 

razão massa radicular (RMR), calculada com a matéria seca da raiz / ma-

téria seca total, e foi realizada a razão área foliar (RAF), utilizando-se a área 

foliar/ matéria seca total.

Análises estatísticas

Os resultados obtidos foram apresentados em média ± desvio padrão. 

Com a finalidade de verificar a normalidade dos dados, foi utilizado o teste 

Shapiro-Wilks. Os dados foram submetidos à análise de variância ANOVA 

e foi utilizado o teste de Tukey (P < 0,05), a fim de comparar as médias 

encontradas entre os tratamentos.

Resultados e discussão

Análises químicas

Os resultados da análise química do solo utilizado nos experimentos 

são apresentados na Tabela 1, indicando que as amostras representam 

solo com baixos níveis de nutrientes e que a maioria dos elementos ana-

lisados não continha a quantidade mínima necessária para o desenvolvi-

mento da cultura do milho. Por outro lado, a quantificação dos elementos 
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minerais observados nas amostras do efluente (Tabela 1) sugerem que 

alguns deles, como o fósforo (21,73 mg/dm3), poderiam compensar a de-

ficiência no solo, atendendo às necessidades básicas da planta quando 

o efluente puro é utilizado. Alguns elementos foram detectados em altas 

concentrações, acima dos valores de referência ideais para o milho, como 

enxofre (19,53 mg/dm3), potássio (670,17 mg/dm3) e sódio (273,02 mg/dm3). 

Alguns nutrientes não foram detectados no efluente puro em concen-

trações mínimas suficientes para suprir as exigências nutricionais do solo, 

destacando-se o cálcio (0,18 cmol dm-³), o cobre (0,59 mg dm-³), o mag-

nésio (0,07 cmol dm-³), o manganês (0,34 mg dm-³) e o zinco (1,83 mg dm-³). 

Esses resultados sugerem que, apesar do potencial do efluente como fonte 

de nutrientes, sua aplicação isolada pode não atender plenamente às de-

mandas nutricionais da cultura do milho, especialmente em solos com baixa 

fertilidade inicial.

Tabela 1. Caracterização química do solo, antes de receber  

os tratamentos, e do efluente bruto da lagoa de  

estabilização, provenientes do biodigestor de suinocultura. 

Parâmetros
Valores de Referência*

Solo Efluente bruto
Baixo Médio Alto

Alumínio (Al) (mg/m3) < 0,4 0,4 - 1 > 1 0,5 0,25
Boro (B) (mg/dm3) 0,16-0,35 0,36-0,6 0,61-0,9 0,58 1,03
Cálcio (Ca) (cmol c/dm3) < 1,5 1,5 - 4 > 4 0,7 0,18
Cobre (Cu) (mg/dm3) 0,6 – 1,5 1,6 - 20 > 20 0,3 0,59
Enxofre (S) (mg/dm3) < 5 5 - 10 >10 10 19,56
Ferro (Fe) (mg/dm3) 21 - 31 31 - 200 > 200 174 2,26
Fósforo (P) (mg/dm3) < 10 10 - 20 > 20 2 20,73
Magnésio (Mg) (cmol c/dm3) < 0,6 0,6 - 1 > 1 0,2 0,07
Manganês (Mn) (mg/dm3) 6 - 11 12 - 130 > 130 5 0,34
Potássio (K) (mg/dm3) < 60 60 -150 > 150 17 670,17
Sódio (Na) (mg/dm3) < 40 40 - 80 > 80 2 237,02
Zinco (Zn) (mg/dm3) 4,1 – 6,9 7 - 40 > 40 0,2 1,83
pH - - - 5 8,85

*Valores de referência de nutrientes para plantas de milho (Amissah et al., 2023).

Fonte: os autores.
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Observou-se ainda que os elementos alumínio, boro e ferro já se encon-

travam em concentrações mínimas no solo utilizado, o que reforça a im-

portância de considerar as características químicas do solo previamente à 

aplicação do efluente. O solo apresentou pH ácido (5,0), condição frequen-

temente associada à maior disponibilidade de alumínio e ferro, enquanto 

o efluente apresentou pH básico (8,5). Dessa forma, o uso do efluente na 

agricultura pode contribuir para a elevação do pH do solo, aproximando-o 

da faixa considerada ideal para o cultivo do milho: entre 5,8 e 6,8 (NGAE, 

2019). Contudo, embora o potencial corretivo da acidez represente um as-

pecto positivo, o uso do efluente deve ser cuidadosamente manejado, uma 

vez que alterações excessivas no pH do solo podem afetar a disponibilidade 

de nutrientes e o equilíbrio químico do sistema, influenciando diretamente 

o crescimento e o desenvolvimento das plantas.

Embora a quantidade de enxofre tenha sido elevada, provavelmente 

não foi prejudicial às plantas de milho, uma vez que o enxofre é um macro-

nutriente essencial devido à sua importância na constituição de proteínas 

e na melhoria da assimilação de nitrogênio (Andrade et al., 2019). Assim 

como o potássio, o enxofre é um dos nutrientes mais requeridos pelas 

plantas e participa de diversos complexos enzimáticos, atuando na trans-

locação de carboidratos, na fosforilação oxidativa e estando relacionado 

à redução da fotossíntese e ao aumento da respiração em casos de defi-

ciência de fósforo (Carvalho et al., 2013; Santos et al., 2013).

Por outro lado, o excesso de sódio presente no efluente pode cau-

sar estresse salino nas plantas, levando à redução da abertura estomá-

tica, da atividade fotossintética e da transpiração, além de prejudicar a 

absorção e o equilíbrio nutricional, resultando em danos ao crescimento 

vegetal (Prisco et al., 2016; Tagliaferre et al., 2016). O Na+ também pode 

induzir deficiências de outros nutrientes, em decorrência da redução da 

capacidade da planta em absorver nutrientes do solo (Ramos et al., 2012; 

Lacerda et al., 2016).

A análise química do efluente da lagoa de estabilização do biodigestor 

indica que o efluente não apresenta concentrações suficientes de nutrien-

tes para o adequado desenvolvimento do milho. No entanto, mesmo não 
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atendendo plenamente às exigências nutricionais da cultura, sua aplicação 

como biofertilizante pode contribuir para o aumento da produtividade fi-

nal das plantas (Menezes et al., 2018; Lima et al., 2019). As concentrações 

dos elementos quantificados podem variar em função do manejo alimentar 

dos suínos (composição da ração e suplementação) e do sistema de con-

finamento, incluindo a água utilizada na limpeza das instalações, os dejetos 

animais e a água de dessedentação, resultando em resíduos com diferentes 

composições químicas (Xu et al., 2019; Morais et al., 2020; Fan et al., 2025).

Trocas gasosas

A análise das trocas gasosas no milho após o tratamento com diluições 

do efluente revelou alterações nas variáveis fotossintéticas da troca gaso-

sa, quando comparadas com o controle com água e o controle com ferti-

lizante comercial (Tabela 2 e Tabela 3). Ao comparar os tratamentos com 

efluentes com o controle com água, foi possível observar um aumento sig-

nificativo nas variáveis concentração intracelular de CO2 (Ci), transpiração 

(E) e a relação entre as concentrações intracelular e extracelular de CO2 

(Ci/Ca) em todos os tratamentos. A variável eficiência de carboxilação (A/

Ci) diminuiu significativamente quando comparada ao controle com água 

na maioria das diluições, reduzindo a carboxilação; no entanto, na diluição 

C7, essa redução significativa não foi observada, sugerindo que o bioferti-

lizante contribuiu para uma melhor abertura dos estômatos, permitindo a 

entrada de CO2, bem como a transpiração.

Resultados semelhantes foram relatados por Moreira e colaborado-

res (2020), que demonstraram que o milho, quando fertilizado com adu-

bos orgânicos, apresenta aumento na capacidade fotossintética. A troca 

gasosa ao longo do crescimento das plantas é influenciada por diversos 

fatores, os quais variam de acordo com as condições ambientais, como 

irradiância, disponibilidade hídrica, temperatura, concentração de CO2 e 

disponibilidade de nutrientes (Mohotti et al., 2002).

A nutrição mineral exerce papel fundamental no desenvolvimento vege-

tal, estando associada a funções estruturais e metabólicas, como a consti-

tuição de enzimas e pigmentos fotossintéticos, influenciando diretamente 
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processos fisiológicos essenciais à fotossíntese (Araújo et al., 2006). Nesse 

contexto, o magnésio (Mg) atua como cofator de quase todas as enzimas 

envolvidas em reações de fosforilação (Vitti et al., 2006). Dessa forma, a 

redução da taxa de carboxilação observada nos tratamentos pode estar 

relacionada à deficiência de Mg, uma vez que esse nutriente é indispensável 

para as reações de fosforilação, que limitam a fotossíntese e, consequente-

mente, a fixação de CO2 (Farhat et al., 2016).

Foi possível observar que o efluente da lagoa de estabilização não 

atendia aos requisitos mínimos de magnésio para as plantas de milho. Em-

bora tenha melhorado algumas das variáveis analisadas na troca gasosa, a 

fotossíntese líquida não apresentou diferença significativa quando com-

parada ao controle com água, reforçando a evidência de uma deficiência 

nutricional específica no efluente.

Tabela 2. Assimilação líquida de CO2 (A, μmol CO2 m-2.s-1),  

condutância estomática (gs, mol H2O m2.s-1) e concentração  

intracelular de CO2 (Ci, µmol CO2 mol-1) de plantas de milho expostas às 

diluições do efluente do biodigestor de suinocultura

A gs Ci

Controle água

Controle Fertilizante

10,35 ± 1,43a 0,07 ± 0,01a 129,2 ± 35,1a

22,29 ± 1,99b 0,73 ± 0,15b 266,8 ± 14,2bc

C3 4,32 ± 0,22a 0,19 ± 0,01a 335,6 ± 3,4c

C4 6,04 ± 0,75a 0,23 ± 0,03a 319,8 ± 7,6bc

C5 7,05 ± 2,19a 0,18 ± 0,02a 299,4 ± 21,6bc

C6 7,14 ± 1,06a 0,21 ± 0,01a 305,2 ± 12,7bc

C7 10,18 ± 1,52a 0,16 ± 0,03a 242,4 ± 12,5b

C8 7,40 ± 1,31a 0,18 ± 0,03a 287,8 ± 14,3bc

As médias seguidas com a mesma letra nas colunas não diferem estatisticamente 
entre si em nível de 5% de significância pelo Teste de Tukey.

Fonte: os autores.
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Tabela 3. Transpiração (E, mmol H2O m-2.s1), razão entre  

concentrações de CO2 intra e extracelular (Ci/Ca), eficiência de  

carboxilação (A/Ci, μmol CO2 m-2.s-1.Pa-1) de plantas de milho  

expostas às diluições do efluente do biodigestor de suinocultura

E Ci/Ca A/Ci

Controle água

Controle fertilizante

0,94 ± 0,05a 0,35 ± 0,09a 0,13 ± 0,06b

7,23 ± 0,70c 0,79 ± 0,04bc 0,09 ± 0,01ab

C3 2,61 ± 0,08b 0,88 ± 0,01bc 0,01 ± 0,0a

C4 2,88 ± 0,10b 0,85 ± 0,02bc 0,02 ± 0,0a

C5 2,51 ± 0,16b 0,80 ± 0,05bc 0,03 ± 0,01a

C6 2,79 ± 0,13b 0,82 ± 0,03bc 0,02 ± 0,0a

C7 2,99 ± 0,37b 0,67 ± 0,03b 0,04 ± 0,01bc

C8 2,87 ± 0,25b 0,77 ± 0,03bc 0,03 ± 0,01a

As médias seguidas com a mesma letra nas colunas não diferem estatisticamente 
entre si em nível de 5% de significância pelo Teste de Tukey.

Fonte: Os autores.

Por outro lado, ao comparar os tratamentos com efluente com o trata-

mento que recebeu fertilizante comercial, houve uma redução significativa 

em todas as diluições nas taxas de fotossíntese líquida (A), condutância 

estomática (gs) e transpiração (E). Esses resultados mostram que pode 

ter havido uma deficiência nutricional nas plantas que foram tratadas com 

o efluente. Além disso, o excesso de sódio no efluente pode ter sido um 

fator agravante que levou a uma menor taxa de fotossíntese líquida, in-

terferindo diretamente no crescimento das plantas. Silva e colaboradores 

(2011) argumentaram que o excesso de sais pode causar danos à estrutu-

ra das enzimas e membranas, prejudicando a assimilação líquida de CO2 

pelas plantas. Assim, a fotossíntese é um dos processos mais afetados 

em condições salinas, não apenas devido ao fechamento dos estômatos, 

mas também porque compromete a integridade das enzimas e reduz o 

conteúdo de clorofilas e carotenóides (Taiz et al., 2017).

Os parâmetros avaliados indicam que os processos fotossintéticos nas 

plantas de milho foram reduzidos, refletindo diretamente na diminuição 
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da fixação de CO2 e, consequentemente, na produção de fotoassimilados. 

Esses resultados corroboram os achados de Freire e colaboradores (2015), 

que observaram aumento nos teores de sódio em plantas submetidas à 

aplicação de biofertilizante via solo. Tal evidência reforça a importância de 

se avaliar a diluição adequada do biofertilizante para cada cultura, a fim de 

evitar efeitos negativos sobre o crescimento e o desenvolvimento vegetal, 

que podem comprometer a produtividade (Azevedo et al., 2020).

Análise de crescimento de Zea mays

Nos tratamentos com as maiores concentrações de efluentes, C1 e C2, 

não foi possível realizar análises de crescimento, porque as sementes de 

milho expostas a esses tratamentos não germinaram. A inibição de ger-

minação nessas diluições pode estar relacionada a um excesso de íons, 

como o sódio. Soares e colaboradores (2015) relataram que a germinação 

das sementes pode ser afetada pela baixa disponibilidade de água nos 

tecidos e, consequentemente, pela redução do potencial hídrico, espe-

cialmente em solos com níveis mais elevados de sal. O déficit hídrico com 

cloreto de sódio reduz a germinação das sementes de milho, diminuindo 

o potencial osmótico do solo, afetando significativamente o vigor das se-

mentes, bem como o crescimento das plântulas de milho (Henrique, 2021).

Na diluição C6, foi possível observar alterações na análise do cresci-

mento (Figuras 1 e 2), apresentando um aumento significativo na altura 

das plantas, massa seca das raízes e massa seca total em comparação 

com o controle água. As plantas tratadas com a diluição C3 apresentaram 

um aumento significativo nos valores encontrados para a relação parte 

aérea/raiz, razão massa radicular e razão área foliar, em comparação com 

o controle água.

Foi possível observar que a maioria dos tratamentos não diferiu signifi-

cativamente do controle água. Esse resultado pode indicar que o efluente 

não apresenta todos os nutrientes essenciais ou não os disponibiliza em 

concentrações mínimas adequadas para o desenvolvimento das plantas 

de milho. Embora diversos estudos relatem que o uso de fertilizantes or-

gânicos pode promover melhorias na produtividade vegetal (Saraiva et al., 
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2020), há evidências de que os biofertilizantes frequentemente necessi-

tam de adaptação ou suplementação para suprir adequadamente as exi-

gências nutricionais das plantas (Passarin et al., 2016), especialmente no 

que se refere a nutrientes potencialmente limitantes para o seu uso, como 

o nitrogênio e o sódio (Moretti, 2017).

Figura 1. Altura das plantas (cm), massa seca total (MST),  

área foliar e razão da área foliar (RAF) de plantas de milho

Altura das plantas (cm), massa seca total (MST), área foliar e razão da área foliar 
(RAF) de plantas de milho expostas a diferentes diluições do efluente da lagoa de 
estabilização proveniente de biodigestor de suinocultura. As médias seguidas pela 
mesma letra, nas colunas, não diferem estatisticamente entre si (p ≤ 0,05), de acor-
do com o teste de Tukey. CA: controle água; CF: controle fertilizante.

Fonte: Os autores.



390

I Tópicos Especiais em Biologia Vegetal:  
Contribuições do PPGBV/UFES: Fisiologia, Biodiversidade  
e Conservação de Organismos Fotossintetizantes

Figura 2. Massa seca parte aérea (MSPA), Razão parte aérea (RPA)  

e razão massa radicular (RMR) de plantas de milho

Massa seca parte aérea (MSPA), Razão parte aérea (RPA) e razão massa radicular 
(RMR) de plantas de milho expostas a diferentes diluições do efluente da lagoa de 
estabilização proveniente de biodigestor de suinocultura. As médias seguidas pela 
mesma letra, nas colunas, não diferem estatisticamente entre si (p ≤ 0,05), de acor-
do com o teste de Tukey. CA: controle água; CF: controle fertilizante.

Fonte: Os autores.

O excesso de alguns nutrientes, como o potássio, pode prejudicar a 

absorção de cálcio e magnésio nas plântulas de milho (Gomes et al., 2018), 

assim como a salinidade proporcionada pelo excesso de sódio observada 

no estudo pode reduzir a altura, a área foliar, o diâmetro do caule e a mas-

sa seca das plantas de milho (Sousa et al., 2018). Foi possível observar que 

a diluição do efluente resultou na redução das concentrações de alguns 

nutrientes que, em excesso, são prejudiciais, mas pode reduzir ainda mais 

a concentração de outros elementos essenciais para as plantas, como 

zinco, boro e fósforo (Castro et al., 2016; Fancelli; Almeida, 2015; Santos et 

al., 2019; França, 2019).

De forma distinta, quando os tratamentos foram comparados com o 

controle com fertilizante, a maioria das diluições apresentaram alterações 
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nos parâmetros de análise do crescimento. As variáveis área foliar, massa 

seca total e massa seca da parte aérea apresentaram redução significa-

tiva em todos os tratamentos (C3, C4, C5, C6, C7 e C8), e essa redução 

significativa se observou nos demais parâmetros conforme o aumento da 

diluição do efluente, razão aérea foliar (C4, C5, C6, C7 e C8), razão parte 

aérea (C5, C6, C7 e C8) e massa seca da raiz (C3, C4, C5, C7 e C8). Isso in-

dica que os tratamentos realizados com as diluições do efluente não for-

necem as quantidades de nutrientes necessárias para o desenvolvimento 

e crescimento das plantas como o fertilizante comercial, e esses resul-

tados podem estar relacionados à falta de alguns nutrientes essenciais, 

da mesma forma que o aumento da diluição leva à redução de nutrientes 

importantes para o desenvolvimento das plantas, promovendo deficiência 

nutricional (Passarin et al., 2016). França (2019), ao estudar os efeitos do 

resíduo de biodigestor suíno no solo, mostrou que ele proporciona maior 

disponibilidade de fósforo e magnésio, além de reduzir a concentração de 

alumínio e acidez no solo; por outro lado, não oferece aumento na dispo-

nibilidade de cálcio e potássio.

Outro fator limitante encontrado neste trabalho, que pode ter levado a 

essa diferença, quando comparado às diluições com fertilizante comercial, 

seria o stress hídrico, provavelmente causado pelo excesso de alguns ele-

mentos, como o sódio (Moretti, 2017), cuja concentração permaneceu ele-

vada mesmo com as diluições. Passarin e colaboradores (2016) relataram 

que altas doses de resíduos de biodigestores suínos causam sintomas 

de toxicidade em culturas de soja, levando a uma redução na qualidade 

fisiológica das sementes.

Conclusão

Conclui-se que o efluente da lagoa de estabilização de um biodiges-

tor de uma fazenda de suínos deve ser utilizado com cautela como bio-

fertilizante. A aplicação do efluente sem diluição pode provocar estresse 

salino nas plantas em função das elevadas concentrações de potássio e 

sódio, comprometendo a germinação das sementes e o desenvolvimento 

vegetal. Embora a diluição do efluente atenue os efeitos do excesso de K 

e Na, essa prática reduz a disponibilidade de outros nutrientes essenciais 
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ao crescimento das plantas de milho. Além disso, elementos como cálcio, 

cobre, magnésio, manganês e zinco não foram encontrados em concen-

trações suficientes para atender às exigências nutricionais da cultura.
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Introdução

A crise climática global está transformando, de maneira significativa, 

padrões de temperatura, precipitação e outros aspectos do clima, com 

impactos profundos nos ecossistemas, saúde humana e infraestrutura 

(Soergel et al., 2021). Estudos mostram que a produção agrícola, até 2050, 

necessita duplicar-se para atender às exigências do aumento populacio-

nal, realidade que tem atraído a atenção dos cientistas para a iminente 
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ameaça das variações climáticas globais, bem como as perdas e danos 

financeiros (Janni et al., 2024).

Nesse cenário, a agricultura e a segurança alimentar estão intrinse-

camente relacionadas às alterações climáticas, visto que as variações 

extremas do clima são uma das principais causas de tensões bióticas e 

abióticas, afetando adversamente a agricultura em todo o mundo. Dessa 

forma, o aquecimento global é uma ameaça à sobrevivência de muitas es-

pécies, principalmente das culturas que utilizamos na alimentação (Raza 

et al., 2019; Janni et al., 2024). 

A alface (Lactuca sativa L.) é uma das hortaliças mais consumidas no 

mundo e cultivada em quase todas as regiões do globo terrestre (Santos 

et al., 2001; De Oliveira et al., 2024). No Brasil, é a hortaliça mais consumida 

e a mais relevante economicamente, com cultivo estimado em aproxima-

damente 30 mil hectares por ano (Silveira, 2016). Em 2023, sua produção 

apresentou avanços significativos, com destaque para a recuperação da 

área cultivada e o aumento do uso de tecnologias agrícolas (CEPEA, 2023). 

A alface do tipo americana destaca-se, dentre a variedade de tipos de 

alface existente, pelo fato de suportar melhor o processamento, quando 

comparada com outras cultivares. Além disso, apresenta folhas com cro-

cância, textura e sabor marcantes, o que a faz ser preferida pelas redes de 

fast food (Yuri et al., 2002; Henz; Suinaga, 2009; Suinaga et al., 2013).

Diante dos desafios impostos pelos estresses climáticos às plantas, 

o nitroprussiato de sódio (SNP), conhecido como um doador de óxido 

nítrico (NO) de baixo custo (Floryszak-Wieczorek, 2006; Tian; Lei, 2006; 

Zandonadi, 2010; Farnese, 2013), tem ganhado destaque desde o final dos 

anos 1990 como um potencial agente de melhoramento da tolerância a 

estresses abióticos (Filippou et al., 2013; Silveira et al., 2019). Os benefí-

cios do SNP podem ser observados em diferentes estágios do desenvol-

vimento da planta, desde a semente até as fases vegetativa e reprodutiva, 

e estão relacionados aos efeitos positivos no crescimento e na fisiologia 

vegetal (Sanz et al., 2015). Embora sua ação seja consolidada como um 

doador de NO (Floryszak-Wieczorek, 2006; Tian; Lei, 2006; Zandonadi, 

2010; Farnese, 2013), a decomposição espontânea do SNP libera tanto NO 

quanto cianeto (CN) (Zandonadi, 2010; Sanz et al., 2015).
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Essa dualidade na liberação de produtos gera incerteza ao afirmar 

que os efeitos benéficos atribuídos ao SNP sejam exclusivos do NO, pois 

mesmo que minimamente pesquisados, esses benefícios metabólicos 

também podem ser provenientes da ação do cianeto liberado na sua de-

composição (Savvides et al., 2016; Zeid et al., 2018). Tal questionamento 

aponta para uma lacuna no entendimento dos mecanismos moleculares 

específicos pelos quais o SNP exerce seus efeitos protetores.

Considerando a complexa liberação dos subprodutos do SNP, o pre-

sente estudo buscou avaliar a contribuição do óxido nítrico e do cianeto 

como potenciais promotores dos efeitos benéficos em condição de es-

tresse. Para tanto, foram expostas sementes de alface a um cenário si-

mulado de crise climática, combinando estresse hídrico e térmico com 

a administração exógena de SNP e do sequestrador de NO (PTIO -2-fenil 

4,4,5,5 -tetrametilimidazolina-1-oxil 3-óxido). O objetivo foi elucidar, de 

forma isolada, a contribuição do cianeto para os resultados da germina-

ção obtidos na presença e ausência do NO.

Material e métodos 

Visando a otimização dos resultados, optou-se pelo uso da cultivar Al-

face Americana Grandes Lagos 659 (Feltrin Sementes®). Esta já é descrita 

e conhecida pela agricultura como mais indicada ao cultivo sob condi-

ções de temperaturas mais elevadas, alta taxa de sucesso germinativo, 

boa qualidade dos aquênios, rápida resposta germinativa (menos de 7 

dias), e dentre a variedade de tipos de alface existentes, pelo fato de su-

portar melhor o processamento quando comparada com outras cultivares.

Sementes foram armazenadas no Laboratório de Sementes e Ecofisio-

logia Florestal da Universidade Federal do Espírito Santo, campus Vitória, 

em câmara fria (5 ºC). Para promover a condição de déficit hídrico, uti-

lizou-se uma solução de polietilenoglicol 6000 (PEG) com potencial os-

mótico ajustado a -0,6 MPa (correspondente a 213,64 g/L a 20 ºC) (Villela; 

Doni Filho; Sequeira, 1991). As soluções de nitroprussiato de sódio (SNP) e 

-2-fenil 4,4,5,5 -tetrametilimidazolina-1-oxil 3-óxido (PTIO) foram prepara-

das com água destilada na concentração de 0,7μM. Foram utilizadas duas 
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temperaturas para analisar o efeito do estresse térmico e, para a análise 

do estresse hídrico, testou-se com presença e ausência o PEG, resultando 

em 12 tratamentos, como ilustrado na Figura 1.

O delineamento experimental foi inteiramente casualizado, com quatro 

repetições de 25 sementes para cada tratamento. Para avaliar os dados 

obtidos, utilizou-se a análise de variância (ANOVA), e as médias foram 

analisadas via teste de Tukey a 5% de significância. Para determinar as 

associações das variáveis analisadas e os tratamentos testados, os re-

sultados obtidos foram submetidos à análise de componentes principais 

(PCA), utilizando da fonte de dados as repetições e o algoritmo de distân-

cia euclidiana. Todas as análises de dados foram realizadas no programa R 

versão 4.4.1. (Wickham, 2016). 

Figura 1. Esquema utilizado na germinação de sementes de  

alface submetidas ao estresse hídrico e térmico para a avaliação  

da influência dos subprodutos do SNP

Fonte: os autores.

Teste de germinação 

As sementes foram desinfetadas com hipoclorito de sódio 2% por 2 mi-

nutos, lavadas e semeadas em placas de Petri forradas com duas folhas de 

papel de filtro umedecidas com 3 ml de solução correspondente a cada 
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tratamento. Os testes de germinação foram realizados em câmara de ger-

minação B.O.D. e utilizou-se de duas temperaturas constantes de 20 ºC e 

30 ºC, com fotoperíodo de 12/12h. A germinação foi monitorada diariamen-

te, considerando sementes germinadas com protrusão radicular de pelo 

menos 2 mm. A porcentagem de germinação (%G) (Del Longo et al., 1993; 

Kaiser et al., 2016), índice de velocidade de germinação (IVG) (Beauchamp 

et al., 1971; Giannopolitis et al., 1977), crescimento da raiz e parte aérea (cm) 

e massas fresca e seca (g) (Kar; Mishra,1976) foram avaliadas.

Análise enzimática e malondialdeído

Para as análises dos tratamentos que não apresentaram germinação, 

fez-se necessária a germinação de um quantitativo maior de sementes, 

devido à massa exigida para os protocolos adotados. Para tal, germina-

ram-se 10 placas com 25 sementes para cada tratamento não germinado.

Para quantificação da ação enzimática, utilizaram-se 300 mg de fo-

lha homogeneizada com tampão fosfato de potássio 0,1 M (pH 6,8), EDTA 

Na2 0,1 mM e polivinilpolipirrolidona (PVPP) 1% (p/v) e nitrogênio líquido na 

preparação do extrato de cada tratamento. Em seguida, centrifugou-se a 

12000 rpm, por 15 minutos, a 4 °C. A atividade enzimática foi quantificada 

utilizando-se o sobrenadante. 

	- Peroxidase (POX) - preparou-se um coquetel com 820 µL de tam-

pão de fosfato de potássio 0,1 M (pH 6,8), 600 µL de peróxido de hi-

drogênio, 600 µL de pirogalol e 940 µL de água destilada por amos-

tra. A atividade de POX foi medida com 40 µL do extrato inicial, com 

leitura à 420 nm baseado em KAR E Mishra (1976). 

	- Catalase (CAT) - preparou-se um coquetel com 1,5 mL de tampão 

fosfato de potássio 0,1 M (pH 6,8), 500 µL de peróxido de hidrogê-

nio e 990 µL de água destilada para cada amostra. Adicionou-se 

ao coquetel 10 µL do extrato e a leitura foi realizada utilizando-se o 

protocolo de Anderson et al. (1995) a 240 nm. Em ambas as quanti-

ficações, foram realizadas duas leituras, uma inicial e uma final, após 

reação à temperatura ambiente por 2 minutos. Os resultados foram 

expressos em μmol H2O2 min-1 g-1 (Chance; Maehley, 1955). 
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	- As proteínas totais para as análises enzimáticas foram identificadas 

utilizando-se o método de Bradford (Bradford, 1976).

Para a quantificação do malondialdeído (MDA), macerou-se 250 mg 

da folha em uma solução de ácido tricloroacético a 20%, ácido tiobar-

bitúrico a 5% e polivinilpolipirrolidona (PVPP) 1% (p/v) no equipamen-

to Fastprep. Posteriormente, o macerado foi centrifugado a 10000 rpm, 

por 10 minutos, a 4 °C. O sobrenadante foi retirado e acondicionado em 

banho maria a 90 °C por 35 minutos e, em seguida, aferidos em duas 

diferentes absorbâncias: 532 e 600 nm. O cálculo para determinação do 

MDA foi A532 – A600 / 1,56*105 (Havir; Mchale, 1987).

Resultados e discussão

A avaliação da ação dos subprodutos do SNP na germinação da alface 

sob condições simuladas de crise climática com ação do estresse hídrico e 

térmico apresentou diferenças estatísticas significativas entre os tratamen-

tos para todos os parâmetros avaliados por meio da ANOVA e do teste de 

Tukey. Observou-se um impacto significativo na porcentagem de germina-

ção (G) e no índice de velocidade de germinação (IVG) (Tabela 1), com a ini-

bição completa da germinação em quatro dos doze tratamentos testados. 

A porcentagem de germinação apresentou resultados expressivos e 

importantes em relação à capacidade de superação dos estresses in-

fligidos às sementes de alface. É possível observar, com base na Tabela 

1, que apenas três tratamentos apresentaram germinação plena, ou seja, 

100% de sementes germinadas (Água 30 °C, SNP 20 °C e SNP+PTIO+PEG 

30 °C), e que quatro tratamentos não apresentaram nenhuma germina-

ção (PEG 20 °C, PEG 30 °C, SNP 30 °C e SNP+PTIO+PEG 20 °C). Resulta-

dos semelhantes foram obtidos para a avaliação do índice de velocidade 

de germinação. 
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Tabela 1. Porcentagem de germinação (G) e índice de velocidade  

de germinação (IVG) de plântulas de L. sativa. Médias seguidas  

pela mesma letra não diferem entre si a 5% pelo teste de Tukey

Tratamentos G IVG

Água 20 °C (controle) 97.4 a 15.31 a

Água 30 °C (controle)

PEG 20 °C

PEG 30 °C

SNP 20 °C

SNP 30 °C

SNP+PEG 20 °C

SNP+PEG 30 °C

SNP+PTIO 20 °C

SNP+PTIO 30 °C

SNP+PTIO+PEG 20 °C

SNP+PTIO+PEG 30°C

100 a

0 c

0 c

100 a

0 c

92 a

57.4 b

0 c

97.4 a

0 c

100 a

17.40 a

0 d

0 d

15.24 a

0 d

9.62 b

6.52 c

0 d

15.64 a

0 d

17.38 a

*Coeficiente de variação: %G = 10.38%; IVG = 9.29%.

Fonte: os autores.

A alface é originária de regiões de clima temperado da Europa e da 

Ásia e, por esse motivo, apresenta a germinação de suas sementes forte-

mente influenciada pela temperatura. De acordo com a literatura, a tem-

peratura ideal para a germinação da espécie está em torno de 20 °C, com 

a maioria das cultivares não germinando em temperaturas superiores a 30 

°C (Nascimento; Cantliffe, 2002). Sabe-se também que a alface tem seu 

desenvolvimento dificultado em condições climáticas adversas, para além 

da questão térmica, caracterizadas por alta luminosidade e baixa umidade 

relativa do ar, o que propicia perdas consideráveis na produção e na qua-

lidade (Queiroga; Neto; Negreiros; Oliveira; Azevedo, 2001).

Dentre a diversidade de cultivares de alface disponíveis no mercado 

atual, a variedade Americana - Grandes Lagos 659 é uma das indicadas 

pelas empresas produtoras de semente para ambientes com condições 
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climáticas um pouco mais severas, pois apresentam capacidade de su-

portar temperaturas mais elevadas (Viggiano, 1990; Rodrigues et al., 2008).

 Sua germinação em altas temperaturas têm sido foco de interesse 

de vários pesquisadores, e isso tem se intensificado com o agravamento 

da crise climática global (Demartelaere et al., 2020; Felippe et al., 2025). 

Para tal, mecanismos fisiológicos limitantes vêm sendo testados, como 

redução da permeabilidade do tegumento a trocas gasosas e acumula-

ção de produtos metabólicos no endosperma e embrião (Borthwick; Rob-

bins, 1928); barreira física do tegumento e/ou endosperma (Ikuma; Tilmann, 

1963); mau funcionamento do fitocromo (Scheibe; Lang, 1969); deficiência 

do potencial de crescimento do embrião (Nabors; Lang, 1971); impermea-

bilidade do tegumento à água (Speer, 1974); efeitos inibitórios do ácido 

abscísico (Mcwha, 1976); inibição da secreção de enzimas da parede ce-

lular (Ikuma; Tilmann, 1963; Dutta et al., 1997) e enzimas antioxidantes (An-

tony; Farid, 2022); e muitos outros.

Os resultados mostram que a germinação das sementes de alface Ame-

ricana Grandes Lagos 659 é fortemente afetada pela temperatura (Tabela 

1). Os tratamentos controle e PEG (-0,6 MPa), em ambas as temperaturas 

avaliadas, demonstraram resultados que se alinham com os princípios es-

tabelecidos na fisiologia da germinação: sementes mantidas em condições 

hídricas adequadas (tratamento ÁGUA) exibiram germinação, enquanto 

aquelas submetidas a um potencial hídrico reduzido (PEG -0,6 MPa) não 

apresentaram germinação. Esse padrão é consistentemente reportado na 

literatura científica para a maioria das espécies vegetais, indicando a de-

pendência da disponibilidade de água para o processo germinativo e sua 

inibição causada por estresse hídrico (Marcos Filho, 1986; Mcdonald, 1998; 

Paparela et al., 2015; ISTA, 2018; Silva et al., 2026).

Nos tratamentos com SNP e sem o sequestrador de NO (PTIO), onde 

temos a ação conjunta dos subprodutos provenientes da decomposição 

do SNP, obteve-se maior sucesso germinativo na temperatura de 20 °C. 

Entretanto, quando temos o acréscimo da alta temperatura, a germinação 

ocorre, porém de forma menos expressiva. Podemos, dessa forma, retor-

nar à questão da temperatura, pois, com a presença desse fator estres-
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sante, observamos de forma significativa a ineficiência dos subprodutos 

do SNP quando em conjunto para sobrepujar a alta temperatura imposta 

em condições de déficit hídrico.

Em contrapartida, nos tratamentos submetidos ao SNP junto com o 

sequestro do NO (PTIO) — ou seja, quando os tratamentos estão sujeitos 

à ação apenas do cianeto —, podemos sugerir que esta substância está 

agindo como promotora dos benefícios relacionados à superação e/ou 

mitigação dos danos causados pelo estresse térmico, evidenciado pelo 

sucesso germinativo alcançado na temperatura de 30 °C, independente-

mente de estar associado ao estresse hídrico.

É possível que um mecanismo metabólico que seja ativado ou inten-

sificado pelo cianeto diante do estresse térmico viabilize a germinação 

e o crescimento inicial (Oracz et al., 2009), tais como a respiração resis-

tente ao cianeto (Suganuma; Ohno; Tezuka; Yamamoto, 1985), ou, ainda, 

vias relacionadas ao etileno (Oracz; El-Maarouf-Bouteau; Bogatek; Cor-

bineau; Bailly, 2008), mas que, na presença do NO, esse mecanismo não 

seja ativado (como no tratamento SNP 30 °C) ou retardado (como no 

caso do tratamento SNP+PEG 30 °C). Vale ressaltar que os mecanismos 

bioquímicos de interação e ativação não foram alvo deste trabalho e 

carecem de mais investigação.

As plântulas da alface apresentaram melhora do crescimento da par-

te aérea e redução no comprimento da raiz com o aumento da tempe-

ratura no tratamento controle (Figura 2a e 2b). Essa desaceleração no 

crescimento radicular é uma estratégia adaptativa bem documentada em 

plantas para mitigar potenciais danos em condições de estresse (May; 

Vernoux; Leaver; Van Montagu; Inzé, 1998).
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Figura 2. Análise da influência dos subprodutos do SNP na  

presença do PTIO em sementes de alface sob condições  

de estresse hídrico e térmico

Análise da influência dos subprodutos do SNP na presença do PTIO em sementes 
de alface sob condições de estresse hídrico e térmico. Médias com letras iguais 
não diferem entre si pelo teste de Tukey a 5% de probabilidade. CV: a) 10.2%; b) 
25.8%; c) 14%; d) 16%; e) 11.3%; f) 22.3%; g) 4.6%; h) 11%.

Fonte: Os autores.
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Na superação do déficit hídrico (SNP+PEG 20 °C), a aplicação exógena 

do SNP corroborou o declarado pela literatura sobre os benefícios para 

a mitigação e até reversão dos danos causados por estresse, visto que 

exibiu o melhor resultado para crescimento de parte aérea (Figura 2A).

Os tratamentos com a adição do sequestrador de NO, o PTIO, apre-

sentaram um crescimento reduzido quando expostos ao estresse térmico, 

e este associado ao estresse hídrico. Ao analisarmos as contribuições do 

cianeto no processo de superação/mitigação de danos, observamos sua 

atuação na redução do processo de alongamento, como já descrito por 

Smith e Arteca (2000), que identificaram um crescimento atrofiado em 

plantas de A. thaliana tratadas com cianeto. 

Os autores também afirmam que essa capacidade de reduzir o cres-

cimento celular em condições desfavoráveis pode não apenas permitir a 

conservação de energia para fins de defesa, mas também limitar o risco de 

danos hereditários, e ainda propõem que esse efeito se dê por influência da 

ação do etileno, sintetizado após tratamento com cianeto, pois é possível 

que este esteja envolvido na regulação por retroalimentação positiva do 

etileno, que ocorre em alguns tecidos vegetais (Achard et al., 2003). 

Estudos fisiológicos, bioquímicos e moleculares demonstram que o 

cianeto está diretamente envolvido na síntese do etileno, estabelecen-

do uma relação funcional clara entre essas duas moléculas durante a via 

biossintética do etileno nas plantas, especialmente na conversão do áci-

do 1-aminociclopropano-1-carboxílico (ACC) em etileno pela enzima ACC 

oxidase; entretanto, todo esse processo está relacionado com a dosagem 

de cianeto (Pattyn; Vaughan-Hirsch; Poel, 2020).

Embora lembrado apenas como tóxico, o cianeto desempenha papéis 

fisiológicos importantes, como a aclimatação ao estresse, assimilação de 

nitrato e quebra de dormência em sementes. O efeito duplo da ação do 

cianeto pode estar diretamente relacionado à sua concentração, assim 

como ao estado da planta e a suas condições de crescimento (Siegieñ; 

Bogatek, 2006).
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Estudos destacam sua capacidade de ativar vias metabólicas essen-

ciais, como a glicólise e o catabolismo de sacarose, fundamentais para 

processos como a germinação. Apesar de ser amplamente reconhecido 

como inibidor metabólico, o cianeto tem potencial de agir como modula-

dor em rotas de sinalização, oferecendo novas perspectivas na fisiologia 

vegetal (Oracz et al., 2009). 

Ao contrário das informações inconclusivas disponíveis na literatura re-

ferente a ação do cianeto no crescimento vegetal, principalmente quanto 

a esse composto promovia um aumento ou uma diminuição na produção 

de biomassa (Ebbs, 2010; Yu et al., 2012; Yu; Zhang, 2012), o presente estudo 

demonstra que a relação essa relação é de redução nos casos dos estres-

ses testados, sobretudo no estresse térmico. Esse efeito pode ser obser-

vado no tratamento SNP+PTIO 30 °C, que exibiu uma redução considerável 

da biomassa quando comparadas a massa fresca (Figura 2C) com a seca 

(Figura 2D), de 0.575g para 0.016g. Essa redução nos mostra todo o inves-

timento que a planta fez para retenção de líquido para superar o estresse. 

Apesar de visualmente haver uma inversão na questão da manuten-

ção de biomassa para o tratamento SNP+PEG 20 °C, os valores também 

evidenciam uma redução (massa fresca 0.121g e massa seca 0.07g), en-

tretanto menos severa, como a visualizada para o tratamento citado ante-

riormente; mas vale ressaltar que, nesse tratamento, temos a ação do SNP 

como um todo, ou seja, NO e cianeto agindo em sinergia.

Podemos constatar uma atuação favorável do cianeto novamente 

quando observamos os dados da ação da catalase (CAT) para o cenário 

de crise climática simulado pela associação do estresse térmico e hídrico 

no tratamento SNP+PTIO+PEG 30 °C, e da peroxidase (POX) para o estres-

se térmico no tratamento SNP+PTIO 30 °C, apresentados nas Figura 2E e 

2F, respectivamente. Essas enzimas desempenham um papel fundamental 

na proteção contra estresses abióticos, como seca e altas temperatu-

ras, ajudando as plantas a sobreviverem em condições adversas, pois o 

cianeto está envolvido no controle de diferentes processos metabólicos, 

fisiológicos e de desenvolvimento em plantas. Vários deles consistem em 

efeitos diretos ou indiretos sobre as atividades enzimáticas (Siegień; Bo-

gatek, 2006; Nauth; Opatz, 2019). 
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Dependente da maquinaria antioxidante, a tolerância a estresses abió-

ticos tem como propósito evitar danos causados pelo estresse oxidativo 

de espécies reativas de oxigênio (Mouradi et al., 2016). O aumento da ati-

vidade de enzimas antioxidantes caracteriza o potencial de resistência do 

vegetal para neutralizar os efeitos tóxicos do estresse (Apel; Hirt, 2004). 

Essa intensificação observada nos resultados obtidos, principalmente 

para catalase (CAT) e peroxidase (POX) — SNP+PTIO+PEG 30 °C e SNP+P-

TIO 30 °C, respectivamente —, apresenta-nos benefícios em relação à 

tolerância das plantas ao estresse, assim como já relatado por diversos 

autores (Mittler, 2002; Møller et al., 2007; Bian; Jiang, 2009).

O malondialdeído (MDA) pode atuar como um mecanismo de proteção 

e resistência, em vez de ser um indicador de danos. Tounekti et al. (2011) 

relatou que aumento nos níveis de MDA em plantas estressadas, ativando 

eficientemente um sistema antioxidante para dissipar o estresse e, como 

resultado, nenhum dano oxidativo foi observado nas amostras. Morales e 

Munné-Bosch (2019) afirmam que, quando os níveis de MDA permanecem 

altos, modificam as proteínas e os ácidos nucleicos de formas, muitas ve-

zes, irreparáveis.

O maior valor encontrado para MDA foi observado para o tratamen-

to SNP+PEG 20 °C (Figura 2G), onde temos atuação apenas do estresse 

hídrico e ação conjunta dos subprodutos do SNP. Outra observação que 

vale ressaltar é que o menor valor encontrado para MDA foi obtido para 

o tratamento em estresse máximo testado, ou seja, para o tratamento 

SNP+PTIO+PEG 30 °C, onde temos a ação do estresse térmico associa-

do ao estresse hídrico e com ação apenas do cianeto. Isso posto, po-

demos inferir que os dados obtidos para MDA devem ser interpretados 

em separado, dependendo diretamente do estresse acometido ao vege-

tal, visto que, para o estresse hídrico, ele se apresenta como um indica-

dor de danos, assim como descrito nos trabalhos de Tounekti et al. (2011). 

Em contrapartida, temos os menores valores podendo ser interpretados 

como mecanismos de proteção e resistência aos estresses sofridos, as-

sim como demonstrado por Anjum et al. (2011) para o milho, onde o baixo 

teor de MDA é associado à tolerância à seca.
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A análise de componentes principais (PCA) foi utilizada para determi-

nar as associações das variáveis analisadas e os tratamentos testados. O 

PCA explicou 43,3% da variância pelo componente 1 (PC1) e 28,3% pelo 

componente 2 (PC2), totalizando 71,6% da variância associada às variáveis 

estudadas (Figura 3). As variáveis se distribuíram de forma distinta no grá-

fico, com vetores indicando as relações entre os atributos germinativos e 

de crescimento e as avaliações metabólicas realizadas, refletindo as res-

postas fisiológicas diferenciadas da germinação das sementes de alface 

em relação à ação do SNP diante do cenário simulado de crise climática, 

com o estresse hídrico e térmico atuando individualmente ou em sinergia.

Figura 3. Análise de componentes principais da influência dos  

subprodutos do SNP na presença do PTIO em sementes de  

alface sob condições de estresse hídrico e térmico

Fonte: os autores.

O PC1 promoveu a principal separação entre os tratamentos, estabele-

cendo um gradiente entre variáveis associadas ao crescimento e desenvol-

vimento, posicionadas no lado negativo do eixo — esquerda (IVG, G, PA, R e 

MF) —, e variáveis relacionadas a respostas bioquímicas e estresse oxidati-

vo, localizadas no lado positivo — direita (PROT, MDA e MS). Os tratamentos 

PEG 20 °C, PEG 30 °C, SNP 30 °C, SNP+PEG 30 °C, SNP+PTIO 20 °C e SNP+P-

TIO+PEG 20 °C apresentaram escores positivos em PC1, indicando maior 

associação com proteína total (PROT), malondialdeído (MDA) e massa seca 
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(MS). O tratamento SNP 30 °C destacou-se pela forte associação com PROT, 

enquanto os tratamentos SNP+PTIO 20 °C e SNP+PTIO+PEG 20 °C mos-

traram maior proximidade com MDA. Por outro lado, os tratamentos ÁGUA 

20 °C, ÁGUA 30 °C, SNP+PTIO 30 °C e SNP+PTIO+PEG 30 °C apresentaram 

escores negativos em PC1, demonstrando maior relação com variáveis de 

crescimento e desempenho fisiológico. O tratamento ÁGUA 30 °C esteve 

mais associado ao comprimento de raiz (R) e parte aérea (PA), enquanto o 

tratamento ÁGUA 20 °C apresentou maior relação com massa fresca (MF). 

O tratamento SNP+PTIO 30 °C mostrou maior proximidade com a atividade 

da peroxidase (POX).

O PC2 evidenciou diferenças entre os tratamentos principalmente 

em função da atividade enzimática antioxidante e dos indicadores de 

dano oxidativo. No quadrante superior (valores positivos de PC2), ob-

servaram-se maiores contribuições das enzimas catalase (CAT) e pe-

roxidase (POX), além de PROT, destacando-se os tratamentos SNP 30 

°C, SNP+PTIO 30 °C e SNP+PTIO+PEG 30 °C. Em contraste, os valores 

negativos de PC2 (quadrante inferior) estiveram associados, principal-

mente, à MS e ao MDA, com maior proximidade dos tratamentos SNP 20 

°C e SNP+PEG 20 °C, sugerindo maior intensidade de estresse oxidativo 

nessas condições.

A análise dos vetores indicou correlação positiva entre IVG e G, bem 

como entre PA e R, evidenciada pelo pequeno ângulo entre esses vetores. 

De forma semelhante, CAT e POX apresentaram correlação positiva mo-

derada, enquanto MDA e MS mostraram forte associação. Variáveis po-

sicionadas em direções opostas, como PROT em relação às variáveis de 

crescimento, indicaram correlação negativa.

De maneira geral, os objetivos almejados com a realização da PCA fo-

ram alcançados, visto que esta evidenciou uma separação clara dos tra-

tamentos quanto às respostas de crescimento e aos mecanismos bioquí-

micos relacionados ao estresse oxidativo, permitindo identificar padrões 

distintos de resposta fisiológica entre as condições avaliadas.

Dessa forma, fica claro que as vias de atuação do cianeto não operam 

de forma independente, mas sim interligadas em uma rede complexa de 
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interações. Entretanto, é necessário ainda um melhor conhecimento da 

cadeia de eventos bioquímicos envolvidos com a ação do cianeto nesses 

processos cruciais. Esse entendimento pode ser a chave para sabermos 

até que ponto o cianeto pode ser benéfico na busca pela superação do 

estresse desse tipo de cenário climático.

Pensando em uma solução prática, torna-se inviável investir em trata-

mentos com SNP para obter resultados positivos nesse cenário simulado 

de crise climática, onde temos ação do estresse hídrico e térmico, visto 

que esse composto se mostrou insuficiente para o desenvolvimento da 

planta, participando, ao que parece, apenas do princípio da germinação, 

sendo limitado pelas altas temperaturas. 

Conclusão

Diante do exposto, podemos concluir que, em estresse hídrico, a pre-

sença do NO é essencial para os processos germinativos, visto que, quando 

este está ausente, a germinação não ocorre — ou seja, o cianeto sozinho 

não permite que o processo germinativo ocorra, provavelmente devido à 

toxicidade. Quando temos altas temperaturas, sozinhas ou associadas ao 

estresse hídrico, o cianeto é o agente promotor das respostas de superação.

Portanto, tratamentos com a aplicação direta de doses de cianeto 

exógeno devem ser suficientes para minimizar os danos provocados pelos 

estresses testados neste trabalho — estresses esses que podem, muito 

provavelmente, ser encontrados em um possível cenário de crise climáti-

ca. Estudos mais aprofundados são necessários para quantificar o limiar 

tóxico do cianeto para esse propósito, bem como uma aplicação in situ 

para avaliar a aplicação prática desses resultados, além de, principalmen-

te, encontrar uma forma segura para a sua aplicação.
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Introdução

A cultura de Solanum lycopersicum L. (tomate) possui elevada relevân-

cia econômica e social, contribuindo significativamente para a geração de 

renda e emprego em sistemas agrícolas familiares e comerciais (Prabha; 

Deepak, 2025). No Brasil, dados do Instituto Brasileiro de Geografia e Es-

tatística (IBGE) indicam que, em 2025, a produção atingiu cerca de 4,8 

milhões de toneladas em uma área de aproximadamente 64 mil hectares, 

evidenciando sua importância no cenário agrícola nacional. Além disso, 

destaca-se por seu valor nutricional, especialmente devido à presença 

de compostos bioativos como o licopeno, associado à redução do risco 

de doenças crônicas, incluindo cardiovasculares e certos tipos de câncer 

(Kumar et al., 2022; Steckelberg et al., 2025).

S. lycopersicum é classificado como uma espécie moderadamente 

sensível ao estresse salino ao longo de todo o seu ciclo de desenvolvi-

mento (Seth, 2024). A salinidade do solo, por sua vez, pode ter origem 

tanto em processos naturais quanto em atividades antrópicas. Entre os 

fatores naturais, destacam-se o intemperismo de rochas e a deposição 

de sais ao longo do tempo. Já entre as causas antrópicas, incluem-se 

práticas inadequadas de irrigação — especialmente o uso de água com 

elevada concentração de sais —, a aplicação excessiva de fertilizantes e a 

ineficiência dos sistemas de drenagem, que favorecem o acúmulo de sais 

na zona radicular (Stavi et al., 2021; Kaushal et al., 2023).

A exposição a elevadas concentrações de sais no solo desencadeia, 

inicialmente, estresse osmótico, decorrente da redução do potencial hí-

drico do meio, o que dificulta a absorção de água pelas sementes e com-

promete o processo de embebição, etapa fundamental para a reativação 

metabólica e o início da germinação (Bhatla; Kathpalia, 2023).

A progressão do estresse salino resulta no estresse iônico, caracte-

rizado pelo acúmulo excessivo de íons nos tecidos embrionários, espe-

cialmente sódio (Na+) e cloreto (Cl-), os quais provocam efeitos tóxicos 

e desequilíbrio iônico. A competição do Na+ com o potássio (K+) com-

promete a ativação enzimática, a homeostase celular e rotas metabóli-

cas essenciais ao crescimento inicial das plântulas, além de interferir na 
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absorção de nutrientes e no desenvolvimento radicular e da parte aérea 

(Mansour et al., 2019; Tlahig et al., 2021; Gürsoy, 2024; Guo et al., 2010).

O agravamento do estresse iônico culmina no estresse oxidativo, mar-

cado pelo aumento na produção de espécies reativas de oxigênio (ROS), 

como o radical superóxido (O2•-), o peróxido de hidrogênio (H2O2) e o ra-

dical hidroxila (•OH). O acúmulo excessivo dessas moléculas provoca da-

nos oxidativos a lipídios, proteínas e ácidos nucleicos, comprometendo 

a integridade celular e intensificando os efeitos deletérios da salinidade 

sobre a germinação e o desenvolvimento inicial das plântulas (Banerjee; 

Roychoudhury, 2017; Sharma et al., 2021).

Diante dos efeitos deletérios da salinidade, é necessária a adoção de 

estratégias que minimizem seus impactos durante as fases iniciais do de-

senvolvimento vegetal. Nesse contexto, a técnica de priming de semen-

tes tem se destacado como uma alternativa promissora para aumentar 

a tolerância das plantas a estresses abióticos, especialmente durante a 

germinação e o estabelecimento inicial (Rifna et al., 2019). 

O priming consiste na embebição controlada das sementes até níveis 

suficientes para ativar o metabolismo germinativo, sem permitir a protrusão 

da radícula, promovendo maior uniformidade e velocidade de germinação 

(Santos et al., 2008). Essa técnica está associada à ativação antecipada de 

mecanismos fisiológicos e bioquímicos de defesa, incluindo a mobilização 

de reservas, a regulação da expressão gênica e o aumento da atividade de 

enzimas antioxidantes, contribuindo para maior tolerância a condições am-

bientais adversas (Sher et al., 2019; Ferreira; Perez-Marin, 2022).

Entre os agentes empregados no priming, destaca-se o nitroprussia-

to de sódio (SNP), o nitrato de potássio (KNO3) e o polietilenoglicol (PEG 

6000). O SNP atua como doador de óxido nítrico (NO), uma molécula si-

nalizadora envolvida na proteção celular e na regulação de processos me-

tabólicos sob condições de estresse abiótico (Ali et al., 2017). O KNO3 con-

tribui para a promoção da germinação, o aumento do vigor das sementes 

e a estimulação do sistema antioxidante, especialmente sob estresse sa-

lino (Rehman et al., 2024). O PEG 6000, por sua vez, atua como agente 

osmótico devido ao seu elevado peso molecular, reduzindo o potencial 
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hídrico da solução e simulando condições de déficit hídrico, o que favo-

rece a ativação antecipada de respostas fisiológicas e bioquímicas asso-

ciadas à chamada “memória de estresse” (Akran et al., 2025). Dessa forma, 

o uso desses agentes pode contribuir para a melhoria da germinação, do 

crescimento inicial das plântulas, do aumento da atividade antioxidante e 

da redução da peroxidação lipídica.

O objetivo foi avaliar o efeito de diferentes tipos de priming — osmo-

priming (PEG 6000), halopriming (KNO3) e quimiopriming (SNP) — na to-

lerância de sementes de S. lycopersicum ao estresse salino, por meio da 

análise de parâmetros germinativos, do crescimento inicial de plântulas 

e de respostas fisiológicas associadas, incluindo a atividade das enzimas 

antioxidantes catalase (CAT) e peroxidase (POX), bem como a peroxida-

ção lipídica, avaliada pelo teor de malondialdeído (MDA).

Material e métodos 

Área experimental e material vegetal

Os testes de germinação e a mensuração do comprimento de raízes 

e da parte aérea foram realizados no Laboratório de Interações Vegetais 

(LIVE) da Universidade Federal do Espírito Santo (UFES), localizado no mu-

nicípio de Vitória, Espírito Santo. As análises fisiológicas, incluindo a de-

terminação de proteínas solúveis, da atividade de enzimas antioxidantes 

e do teor de malondialdeído (MDA), foram conduzidas no Laboratório de 

Desenvolvimento de Bioprodutos do Instituto Federal do Espírito Santo 

(IFES), Campus Vila Velha, Espírito Santo.

Para a condução dos experimentos, foram utilizadas sementes de S. 

lycopersicum da marca comercial Topseed, adquiridas em estabeleci-

mento comercial localizado no município de João Neiva (ES). De acordo 

com as informações fornecidas pelo fabricante, o lote apresenta pureza 

de 99%, sendo considerado adequado para a realização dos testes.
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Técnicas de priming, germinação e indução ao estresse salino

As sementes de S. lycopersicum foram submetidas a diferentes técni-

cas de priming: osmopriming, halopriming e quimiopriming. No osmopriming, 

utilizou-se polietilenoglicol (PEG 6000) como agente osmótico, em solu-

ções com potenciais de −0,4 e −0,8 MPa, nas quais as sementes perma-

neceram imersas por 24 h (Pallaoro et al., 2016). O halopriming foi realizado 

com nitrato de potássio (KNO3) nas concentrações de 25 e 50 mM, man-

tendo-se as sementes em solução por 24 h (Nawaz et al., 2011). Para o qui-

miopriming, empregou-se nitroprussiato de sódio (SNP) nas concentrações 

de 0,1 e 0,2 mM, com tempo de exposição de 12 h (Ali et al., 2017). Durante os 

tratamentos, as sementes foram dispostas em placas de Petri forradas com 

papel Germitest®, mantidas em câmara tipo BOD (Biochemical Oxygen De-

mand) a 25 °C e iluminação contínua (24h de luz), a fim de permitir a ocor-

rência das fases I (embebição) e II (ativação metabólica) da germinação. 

Antes do início da fase III da germinação (protrusão da radícula), as 

sementes foram submetidas à secagem superficial em papel toalha, à 

temperatura ambiente, sendo, em seguida, utilizadas nos testes de germi-

nação sob estresse salino. Para tanto, foram dispostas em placas de Petri 

forradas com papel Germitest® previamente umedecido com solução sa-

lina de cloreto de sódio (NaCl) na concentração de 100 mM (Iradukunda et 

al., 2024), utilizando-se volume equivalente a 2,5 vezes a massa do papel 

seco, conforme descrito por Ferreira; Borghetti (2005). 

As placas foram mantidas em câmara de germinação tipo BOD (Bio-

chemical Oxygen Demand) sob temperatura constante de 25 °C e ilumi-

nação contínua (24h de luz). O monitoramento da germinação foi realizado 

diariamente durante 14 dias, sendo consideradas germinadas as semen-

tes que apresentaram protrusão da radícula igual ou superior a 2 mm, de 

acordo com os critérios estabelecidos por Ferreira e Borghetti (2005).

Parâmetros germinativos e morfológicos 

A porcentagem de germinação (%G) foi determinada ao final do expe-

rimento, considerando a relação entre o número de sementes germinadas 

e o número total de sementes semeadas, conforme as Regras para Análise 
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de Sementes (Brasil, 2009), utilizando a fórmula %G = (NG / NS) × 100, em 

que NG corresponde ao número de sementes germinadas e NS ao número 

total de sementes semeadas.

O índice de velocidade de germinação (IVG) foi calculado segundo a 

metodologia proposta por Maguire (1962), por meio da equação IVG = Σ 

(Gi / Ti), em que Gi representa o número de sementes germinadas em 

cada contagem e Ti o número de dias decorridos desde a semeadura, 

sendo utilizado como indicador de vigor das sementes.

Ao final do período experimental, as plântulas normais foram avaliadas 

quanto aos parâmetros morfológicos, sendo mensurados o comprimento 

da raiz primária e da parte aérea com auxílio de régua milimetrada, com 

os resultados expressos em centímetros (cm), conforme recomendações 

das Regras para Análise de Sementes (Brasil, 2009).

Análises fisiológicas

O teor de proteínas solúveis foi determinado pelo método colorimé-

trico de Bradford (1976), utilizando albumina de soro bovino (BSA) como 

padrão, com leituras realizadas em espectrofotômetro a 595 nm. Os re-

sultados foram expressos em mg de proteína por grama de massa fresca.

A atividade das enzimas antioxidantes catalase (CAT) e peroxida-

se (POX) foi avaliada a partir de extratos enzimáticos obtidos de raízes 

de plântulas, conforme metodologias descritas por Aebi (1984), Hu et al. 

(2012) e Gulcin (2008), com adaptações. As leituras espectrofotométri-

cas foram realizadas a 240 nm para CAT e a 420 nm para POX, sendo os 

resultados expressos como atividade específica em função do teor de 

proteínas solúveis.

O estresse oxidativo foi estimado por meio da quantificação do teor de 

malondialdeído (MDA), metabólito indicativo da peroxidação lipídica, de 

acordo com a metodologia descrita por Cakmak; Horst (1991). As leituras 

foram realizadas nos comprimentos de onda de 532 e 600 nm, e os resul-

tados expressos em nmol mL-¹.
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Delineamento experimental e análise estatística

O experimento foi conduzido em delineamento inteiramente casualiza-

do (DIC), em esquema fatorial 6 × 1, com quatro repetições por tratamento. 

Os tratamentos consistiram em: PEG a −0,4 MPa; PEG a −0,8 MPa; KNO3 25 

mM; KNO3 50 mM; SNP 0,1 mM; e SNP 0,2 mM. Cada tratamento foi com-

posto por quatro placas de Petri contendo 25 sementes cada, totalizando 

100 sementes por tratamento. Adicionalmente, fora do arranjo fatorial, fo-

ram incluídos dois tratamentos controle: controle absoluto (água destila-

da) e controle salino (NaCl 100 mM). Ambos também foram constituídos 

por quatro placas contendo 25 sementes cada.

Os dados obtidos foram submetidos à análise de variância (ANOVA) e, 

quando significativo, as médias foram comparadas pelo teste de Tukey a 

5% de probabilidade. As análises estatísticas foram realizadas utilizando o 

programa Sisvar, versão 5.6, conforme descrito por Ferreira (2011).

Resultados e discussão 

Sob condição de estresse salino sem priming, as sementes de S. lyco-

persicum não apresentaram germinação ao longo do período experimental, 

inviabilizando o crescimento de plântulas e, consequentemente, a mensu-

ração dos parâmetros morfológicos (Tabela 1; Figura 1B). Em contraste, no 

tratamento controle, 96% das sementes germinaram, com índice de velo-

cidade de germinação (IVG) de 4,83, originando plântulas com raiz primá-

ria média de 1,76 cm, presença de raízes secundárias bem desenvolvidas e 

parte aérea de 0,63 cm (Tabela 1; Figura 1A). Esses resultados evidenciam 

o efeito severo da salinidade sobre as fases iniciais do desenvolvimento 

do tomateiro, confirmando a sensibilidade da espécie ao estresse salino 

durante a germinação.
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Tabela 1. Porcentagem de germinação (%G), índice de velocidade  

de germinação (IVG) e comprimento médio da raiz e da parte  

aérea de sementes de S. lycopersicum

Tratamentos %G IVG Raiz (cm) Parte aérea (cm)
Controle 96% a 4,83 a 1,76 b 0,63 b

NaCl 100 mM 0% c 0,00 d 0,00 c 0,00 c

KNO3 25 mM + NaCl 100 mM 56% b 1,77 c 4,86 a 0,74 a

KNO3 50 mM + NaCl 100 mM 81% a 3,75 b 4,57 a 0,67 b

Coeficiente de Variação (%) 18,43 14,23 10,00 4,61

Porcentagem de germinação (%G), índice de velocidade de germinação (IVG) e 
comprimento médio da raiz e da parte aérea de sementes de S. lycopersicum sub-
metidas aos seguintes tratamentos: controle; estresse salino sem priming (NaCl 
100 mM); e halopriming com KNO3, seguido de exposição ao estresse salino (KNO3 
25 mM + NaCl 100 mM; KNO3 50 mM + NaCl 100 mM).

*Médias de tratamentos seguidas da mesma letra na coluna não diferem entre si 
pelo teste Tukey a 5% de probabilidade.

Fonte: autores.

Figura 1. Sementes e plântulas de S. lycopersicum  

após 14 dias de germinação

Sementes e plântulas de S. lycopersicum após 14 dias de germinação. (a) controle 
(b) sementes expostas ao estresse salino sem priming (NaCl 100 mM) e plântulas 
oriundas de sementes submetidas a tratamentos de priming, seguidos de expo-
sição ao estresse salino (NaCl 100 mM) (c) KNO3 25 mM (d) KNO3 50 mM (e) PEG 
6000 a −0,4 MPa (f) PEG 6000 a −0,8 MPa; (g) SNP 0,1 mM (h) SNP 0,2 mM. 

Fonte: autores.
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A completa inibição da germinação observada neste estudo corrobora 

resultados reportados por Hannachi; Van Labeke (2018) em Solanum me-

longena (beringela), nos quais a exposição ao NaCl promoveu redução sig-

nificativa da porcentagem germinativa e prejuízos ao crescimento inicial das 

plântulas, com intensidade variável entre cultivares. Esses autores destacam 

que o estresse salino compromete o estabelecimento inicial das solanáceas, 

sobretudo nas fases dependentes da ativação metabólica da semente.

Do ponto de vista fisiológico, a germinação depende da ativação de en-

zimas hidrolíticas, especialmente a α-amilase, responsável pela degradação 

do amido armazenado no endosperma em açúcares simples, fundamentais 

para o fornecimento de energia ao crescimento do embrião e à protrusão 

da radícula (Weiss; Ori, 2007). Entretanto, sob estresse salino, o aumento 

na produção de espécies reativas de oxigênio (EROs) promove danos oxi-

dativos às macromoléculas celulares, desorganizando o metabolismo e re-

duzindo a atividade dessas enzimas, o que limita a mobilização de reservas 

essenciais à germinação (Hasanuzzaman et al., 2021; Uçarli, 2020).

A ausência de germinação observada pode ser atribuída à redução do 

potencial osmótico do meio externo, que dificulta a absorção de água du-

rante a fase de embebição — etapa indispensável para a reativação meta-

bólica das sementes (Munns, 2002; Munns et al., 2020). Paralelamente, o 

acúmulo excessivo de íons Na+ e Cl- exerce efeitos tóxicos diretos sobre o 

embrião, comprometendo sua viabilidade e limitando o desenvolvimento 

inicial das plântulas (Daszkowska-Golec, 2011; El sabagh et al., 2021).

Alterações fisiológicas foram observadas nas sementes submetidas ao 

estresse salino, indicando a ativação do sistema antioxidante. Houve au-

mento de aproximadamente 49% na atividade da CAT em relação ao con-

trole, atingindo 207,94 µmol·min-¹·mg-¹ de proteína, enquanto a atividade da 

POX apresentou elevação de cerca de 4%, alcançando 2,70 µmol·min-¹·mg-¹ 

de proteína. Apesar da ativação do sistema antioxidante observada, os teo-

res de MDA permaneceram elevados, atingindo 4,54 ηmol·mL-¹, valor apro-

ximadamente 58% superior ao controle (2,87 ηmol·ml-¹) (figura 2). resulta-

dos semelhantes foram relatados por Metwally (2023), em tomateiro, e por 

Mamedi et al. (2022), em sementes de quinoa, nos quais o estresse salino 
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promoveu aumento da atividade de enzimas antioxidantes, sem, contudo, 

impedir a ocorrência de danos oxidativos.

Figura 2. Atividade das enzimas antioxidantes CAT e  

POX e teor de MDA em raízes de plântulas de S. lycopersicum

Atividade das enzimas antioxidantes CAT e POX e teor de MDA em raízes de plântu-
las de S. lycopersicum, submetidas aos tratamentos controle, estresse salino sem 
priming (NaCl 100 mM) e priming seguido de exposição ao estresse salino. A ati-
vidade da CAT é apresentada em (a–c), da POX em (d–f) e o teor de MDA em (g–i). 
Os tratamentos de priming consistiram em KNO3 (25 e 50 mM), PEG 6000 (−0,4 e 

−0,8 MPa) e SNP (0,1 e 0,2 mM)

Fonte: os autores.

A elevação do MDA indica intensificação da peroxidação lipídica, evi-

denciando que a resposta antioxidante não foi suficiente para conter o 

acúmulo excessivo de EROs. A salinidade favorece a formação de espé-

cies como o ânion superóxido (O2•-), o peróxido de hidrogênio (H2O2) e 

o radical hidroxila (•OH), geradas principalmente em mitocôndrias, clo-

roplastos e peroxissomos, desencadeando estresse oxidativo (Liu, 2021). 

Embora o sistema antioxidante enzimático represente a principal linha de 

defesa celular (Liu, 2022; Rajput, 2021; Dumanović et al., 2021), sua eficiên-

cia pode ser limitada quando a produção de EROs excede a capacidade 

de detoxificação.
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No tratamento com halopriming utilizando 25 mM KNO3, as sementes 

apresentaram 56% de germinação e índice de velocidade de germina-

ção (IVG) de 1,77, valores significativamente superiores aos observados 

nas sementes expostas ao estresse salino sem tratamento, nas quais não 

houve germinação. O halopriming com 50 mM KNO3 promoveu respostas 

germinativas mais próximas às observadas no tratamento controle, com 

81% de germinação e IVG de 3,75 (Tabela 1; Figura 1C-D).

Os efeitos benéficos do halopriming com KNO3 podem ser atribuídos 

à sua capacidade de ativar vias de sinalização associadas ao óxido nítrico 

(NO), bem como de estimular a atividade de enzimas hidrolíticas, incluin-

do amilases e proteases, favorecendo a mobilização de reservas de car-

boidratos e proteínas essenciais ao crescimento embrionário (Lara et al., 

2014; Charachimwe et al., 2023; Rhaman, 2025). Adicionalmente, durante 

o halopriming, os íons K+ contribuem para a manutenção da homeostase 

osmótica celular, prevenindo perdas excessivas de água, enquanto os íons 

NO3
- atuam como fonte de nitrogênio para rotas metabólicas vitais, sus-

tentando a retomada metabólica sob estresse (Rehman et al., 2024).

Sob a perspectiva hormonal, o halopriming com KNO3 modula rotas de 

sinalização associadas à germinação ao promover a redução dos níveis de 

ácido abscísico (ABA) e o aumento do conteúdo de giberelinas (GA), re-

sultando na diminuição da razão ABA/GA e favorecendo o início da germi-

nação e o crescimento inicial, mesmo em condições adversas (Hernández 

et al., 2021). Além disso, evidências recentes indicam que o tratamento 

com KNO3 pode induzir uma forma de memória de estresse por meio de 

mecanismos epigenéticos, como alterações nos padrões de metilação do 

DNA e modificações em histonas, possibilitando respostas antioxidantes 

e metabólicas mais rápidas e eficientes em exposições subsequentes ao 

estresse (Ur Rehman et al., 2024).

O halopriming com KNO3 promoveu a recuperação do crescimento da 

parte aérea, da raiz primária e das raízes secundárias em plântulas oriun-

das de sementes tratadas e posteriormente submetidas à salinidade. As 

plântulas resultantes de sementes tratadas com 25 mM KNO3 apresen-

taram comprimento radicular médio de 4,86 cm, e comprimento médio 
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da parte aérea de 0,74 cm (Tabela 1; Figura 1C). As plântulas resultantes 

de sementes tratadas com 50 mM KNO3 exibiram comprimento radicular 

médio de 4,57 cm, e parte aérea média de 0,67 cm (Tabela 1; Figura 1D). 

Rehman et al. (2024) demonstraram, em Zea mays, que o halopriming com 

KNO3 promoveu aumentos expressivos em parâmetros de crescimento, 

como comprimento da planta, área foliar e vigor das plântulas, quando 

comparado a sementes não tratadas sob condições salinas. 

O tratamento com KNO3 está associado à promoção do desenvolvimen-

to do sistema radicular, aspecto fundamental para o estabelecimento inicial 

das plantas. Esse composto favorece o aumento do comprimento radicular, 

contribuindo para maior eficiência na absorção de água e nutrientes. Estu-

dos conduzidos em diferentes espécies demonstram que o pré-tratamento 

com solução de 2,0% de KNO3 pode promover incrementos de 20 a 27% 

no comprimento radicular, refletindo maior vigor inicial e maior potencial 

de crescimento vegetal (Dhillon et al., 2021; Da Rocha et al., 2025) (Dhillon 

et al., 2021; Da Rocha et al., 2025). Durante o halopriming, os íons NO3
- e K+ 

participam da síntese de aminoácidos e proteínas, reforçando a ativação 

metabólica e a organização estrutural das células (Akram et al., 2025).

A atividade enzimática também apresentou incrementos expressivos. 

No halopriming com 25 mM KNO3, a atividade da CAT aumentou para 332,87 

µmol·min-¹·mg-¹ de proteína, correspondendo a um incremento de 60% em 

relação às sementes de S. lycopersicum sob estresse salino sem tratamen-

to (207,94 µmol·min-¹·mg-¹ de proteína). No tratamento com 50 mM KNO3, a 

atividade da CAT foi ainda mais elevada, atingindo 423,24 µmol·min-¹·mg-¹ de 

proteína — valor 103% superior ao observado no estresse salino sem halo-

priming e 27% maior que o obtido com 25 mM KNO3 (Figura 2A).

A POX também apresentou aumento de atividade. No halopriming com 

25 mM KNO3, a atividade foi de 3,16 µmol·min-¹·mg-¹ de proteína, represen-

tando acréscimo de 17% em relação ao estresse sem halopriming (2,70 

µmol·min-¹·mg-¹ de proteína). No tratamento com 50 mM KNO3, a atividade 

da POX atingiu 3,75 µmol·min-¹·mg-¹ de proteína, correspondendo a aumen-

tos de 38% e 18% em relação às sementes sem halopriming e àquelas trata-

das com 25 mM KNO3, respectivamente (Figura 2B).
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O teor de MDA apresentou redução significativa, indicando menor pe-

roxidação lipídica e atenuação do estresse oxidativo. Foram observadas re-

duções de 21% (3,75 ηmol·mL-¹) e 18% (3,74 ηmol·mL-¹) nos tratamentos com 

25 e 50 mM KNO3, respectivamente, em comparação às sementes expostas 

ao estresse salino sem halopriming (Figura 2C). Resultado semelhante foi 

reportado por Li et al. (2024), que verificaram que o priming em sementes 

com diferentes agentes, incluindo KNO3, reduziu significativamente os teo-

res de MDA em plântulas de Hibiscus cannabinus submetidas ao estresse 

salino, refletindo menor peroxidação lipídica e maior integridade das mem-

branas celulares, associadas à ativação do sistema antioxidante.

A aplicação do osmopriming com PEG 6000 promoveu recuperação 

moderada da germinação de sementes de S. lycopersicum sob estres-

se salino, com respostas dependentes do potencial osmótico utilizado. 

O tratamento com PEG 6000 a −0,4 MPa resultou em porcentagem de 

germinação de 14% e índice de velocidade de germinação (IVG) de 0,50 

(Tabela 2; Figura 1E). Respostas mais favoráveis foram observadas no tra-

tamento com PEG 6000 a −0,8 MPa, no qual a germinação atingiu 29%, 

com IVG de 1,00. (Tabela 2; Figura 1F). As plântulas formadas a partir de 

sementes tratadas com PEG 6000 a −0,4 MPa apresentaram comprimen-

to médio da raiz primária de 6,61 cm, ausência de raízes secundárias e 

comprimento médio da parte aérea de 0,65 cm. No tratamento com PEG 

6000 a −0,8 MPa, as plântulas apresentaram comprimento médio da raiz 

primária de 2,62 cm, com emissão de poucas raízes secundárias, e com-

primento médio da parte aérea de 0,60 cm (Tabela 2; Figura 1E-F). Esses 

resultados demonstram que o condicionamento osmótico em potencial 

mais negativo foi mais eficiente na indução de mecanismos de tolerância, 

favorecendo melhor crescimento e desenvolvimento da plântula.
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Tabela 2. Porcentagem de germinação (%G), índice de  

velocidade de germinação (IVG) e comprimento médio da raiz  

e da parte aérea de sementes de S. lycopersicum

Tratamentos %G IVG Raiz (cm) Parte aérea 
(cm)

Controle 96% a 4,83 a 1,76 c 0,63 b

NaCl 100 mM 0% d 0,00 d 0,00 d 0,00 c

PEG 6000 -0,4 MPa + NaCl 100 mM 14% c 0,50 c 6,61 a 0,65 a 

PEG 6000 -0,8 MPa + NaCl 100 mM 29% b 1,00 b 2,62 b 0,60 a

Coeficiente de Variação (%) 6,02 4,85 9,03 5,71

Porcentagem de germinação (%G), índice de velocidade de germinação (IVG) e 
comprimento médio da raiz e da parte aérea de sementes de S. lycopersicum sub-
metidas aos seguintes tratamentos: controle, estresse salino sem priming (NaCl 
100 mM), e osmopriming com PEG 6000, seguido de exposição ao estresse salino 
(PEG 6000 -0.4 MPa + NaCl 100 mM; PEG 6000 -0.8 MPa + NaCl 100 mM). 

*Médias de tratamentos seguidas da mesma letra na coluna não diferem entre si 
pelo teste Tukey a 5% de probabilidade.

Fonte: os autores.

Habibi et al. (2025) observaram melhora significativa na germinação e 

no crescimento inicial de plântulas de S. lycopersicum cultivar ‘Micro-Tom’ 

sob estresse salino, quando as sementes foram submetidas ao priming 

osmótico com PEG 6000 a um potencial de –1,2 MPa. Esse tratamento re-

sultou em maior vigor inicial das plântulas, associado à ativação do siste-

ma antioxidante. A alteração na formação de raízes secundárias pode ser 

atribuída à ação do estresse salino sobre a sinalização hormonal, especial-

mente do ácido abscísico (ABA), reconhecido como regulador central das 

respostas ao estresse osmótico. 

O aumento dos níveis de ABA sob salinidade inibe a emergência de 

raízes laterais por meio da modulação negativa da auxina nas regiões de 

iniciação radicular. Estudos demonstram que a aplicação exógena de ABA 

reproduz esse efeito, enquanto mutantes deficientes em sua biossíntese 

mantêm maior ramificação radicular, mesmo sob condições salinas (deak; 

malamy, 2005; Shkolnik-Inbar; Bar-Zvi, 2010). A salinidade também promo-

ve aumento do Ca²+ citosólico, ativando a via SOS3–SOS2–SOS1, essencial 
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para a manutenção da homeostase iônica frente ao excesso de Na+. A des-

regulação dessa via pode comprometer o crescimento radicular e, em si-

tuações extremas, suprimir completamente a formação de raízes laterais ou 

induzir crescimento agravitropo como mecanismo adaptativo a ambientes 

altamente salinos (Tracy et al., 2008; Zhao et al., 2010).

O efeito positivo do osmopriming foi acompanhado por alterações 

expressivas no sistema antioxidante. Foi observado aumento significativo 

da atividade da CAT nas plântulas oriundas de sementes submetidas ao 

tratamento com PEG. No potencial de −0,4 MPa, a atividade da enzima ele-

vou-se em 14% (265,01 µmol·min-¹·mg-¹ de proteína), e no tratamento com 

PEG a −0,8 MPa, o incremento foi ainda mais expressivo, alcançando 54% 

(320,79 µmol·min-¹·mg-¹ de proteína) em relação às sementes expostas ao 

estresse salino sem osmopriming, sendo 21% superior à atividade obser-

vada no tratamento a −0,4 MPa (Figura 2D). A atividade da POX também 

foi estimulada pelo osmopriming. As plântulas provenientes de sementes 

tratadas com PEG a −0,4 MPa apresentaram aumento de 26% na atividade 

da enzima (3,24 µmol·min-¹·mg-¹ de proteína) em comparação ao estresse 

salino sem osmopriming. No tratamento com PEG a −0,8 MPa, a atividade 

da POX também se elevou, com acréscimo de 16% (3,14 µmol·min-¹·mg-¹ 

de proteína), evidenciando o envolvimento desta enzima no controle do 

estresse oxidativo (Figura 2E).

O fortalecimento do sistema antioxidante refletiu diretamente na redu-

ção dos danos oxidativos. O teor de MDA apresentou diminuição de 23% 

(3,50 ηmol·mL-¹) nas plântulas provenientes de sementes submetidas ao 

osmopriming com PEG a −0,4 MPa. De forma semelhante, o tratamento 

com PEG a −0,8 MPa promoveu redução de aproximadamente 25% (3,42 

ηmol·mL-¹) em relação às sementes expostas ao estresse salino sem os-

mopriming. Esse resultado indica menor intensidade de peroxidação lipí-

dica e evidencia maior estabilidade das membranas celulares nas plântu-

las oriundas de sementes osmocondicionadas (Figura 2F). 

O efeito mitigador do osmopriming observado neste estudo corrobora 

os achados de Mamedi et al. (2022), que demonstraram que o tratamento 

osmótico de sementes de quinoa foi capaz de atenuar os efeitos deletérios 
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da salinidade, promovendo maior atividade do sistema antioxidante e re-

dução dos níveis de MDA, o que se refletiu em maior vigor germinativo. De 

forma semelhante, Habibi et al. (2025) observaram que o priming osmótico 

de sementes de S. lycopersicum cultivar ‘Micro-Tom’ com PEG 6000 a um 

potencial osmótico de –1,2 MPa promoveu ativação significativa do sistema 

antioxidante sob estresse salino. As plântulas oriundas de sementes trata-

das apresentaram aumento nas atividades das enzimas catalase e peroxi-

dase, associado à redução dos níveis de MDA e do vazamento eletrolítico, 

indicando menor estresse oxidativo e maior integridade das membranas 

celulares em comparação às plantas não tratadas.

O quimiopriming com nitroprussiato de sódio (SNP) promoveu recupe-

ração parcial da germinação de sementes de S. lycopersicum submetidas 

ao estresse salino, evidenciando o papel do óxido nítrico (NO) na modu-

lação do metabolismo germinativo. A porcentagem de germinação atingiu 

19% na concentração de 0,1 mM e 29% em 0,2 mM, valores superiores aos 

observados nas sementes expostas à salinidade sem tratamento, nas quais 

não ocorreu germinação (Tabela 3). O IVG apresentou comportamento se-

melhante, com valores de 0,36 e 0,34 para 0,1 e 0,2 mM, respectivamente, 

indicando que o quimiopriming favoreceu não apenas a retomada da germi-

nação, mas também a dinâmica do processo germinativo (Tabela 3).
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Tabela 3. Porcentagem de germinação (%G), índice de  

velocidade de germinação (IVG) e comprimento médio da raiz  

e da parte aérea de sementes de S. lycopersicum

Tratamentos %G IVG Raiz (cm) Parte aérea (cm)

Controle 96% a 4,83 a 1,76 c 0,63 ab

100 mM NaCl 0% d 0,00 c 0,00 d 0,00 d

0,1 mM SNP + NaCl 100 mM 19% c 0,36 b 4,20 b 0,53 b

0,2 mM SNP + NaCl 100 mM 29% b 0,34 b 6,84 a 0,68 a

Coeficiente de Variação (%) 11,50 9,54 13,80 10,66

Porcentagem de germinação (%G), índice de velocidade de germinação (IVG) e 
comprimento médio da raiz e da parte aérea de sementes de S. lycopersicum sub-
metidas aos seguintes tratamentos: controle, estresse salino sem priming (NaCl 
100 mM) e quimiopriming com SNP seguido de exposição ao estresse salino (SNP 
0,1 mM + NaCl 100 mM; SNP 0,2 mM + NaCl 100 mM). 

*Médias de tratamentos seguidas da mesma letra na coluna não diferem entre si 
pelo teste Tukey a 5% de probabilidade.

Fonte: os autores.

Durante a germinação, o NO atua em múltiplos níveis regulatórios, es-

timulando a atividade de enzimas hidrolíticas, como a α-amilase, favore-

cendo a mobilização de reservas e o fornecimento de açúcares solúveis 

ao metabolismo respiratório. Além disso, o NO modula o balanço hormonal, 

promovendo a redução dos níveis de ABA e estimulando a biossíntese e 

a sinalização de giberelinas (GA), o que acelera a protrusão da radícula 

mesmo sob condições salinas adversas (Zhang et al., 2023).

Evidências diretas da participação do NO no controle da germinação 

foram obtidas em embriões de maçã, nos quais a aplicação do doador de 

NO SNAP promoveu aumento expressivo da germinação, efeito revertido 

pelo uso do sequestrador de NO cPTIO (Krasuska et al., 2016). De forma 

semelhante, em S. lycopersicum, Correa-Aragunde et al. (2004) demons-

traram que o bloqueio do NO com CPTIO eliminou completamente as res-

postas induzidas pelo SNP, confirmando que os efeitos observados não 

se devem ao cianeto liberado pela molécula, mas à atuação direta do NO 

como mensageiro fisiológico essencial.
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As plântulas formadas apresentaram comprimento médio da raiz primá-

ria de 4,20 cm (0,1 mM) e 6,84 cm (0,2 mM), sem emissão de raízes laterais, 

e comprimento médio da parte aérea de 0,53 e 0,68 cm, respectivamente 

(Tabela 3). Apesar dos efeitos positivos sobre a germinação e o equilíbrio 

redox, as concentrações de 0,1 e 0,2 mM de SNP não foram suficientes para 

promover a formação de raízes laterais no presente estudo (Figura 1G-H). 

Embora o NO seja reconhecido como indutor da ramificação radicular em 

tomateiro, com máxima eficiência em torno de 0,2 mM (Correa-Aragunde et 

al., 2004), sob estresse salino severo, o excesso de NO pode interferir nega-

tivamente no transporte polar de auxina e na expressão de genes da família 

PIN (PIN1, PIN3 e PIN7), essenciais à morfogênese radicular (Liu et al., 2015).

O efeito positivo do quimiopriming nos parâmetros germinativos foi 

acompanhado por alterações significativas no metabolismo antioxidante. 

O tratamento com 0,1 mM de SNP promoveu aumento de 15% na atividade 

da CAT, atingindo 240,49 µmol·min-¹·mg-¹ de proteína, em comparação às 

sementes submetidas ao estresse salino sem quimiopriming. A atividade 

da POX também foi estimulada, apresentando incremento de 32%, com 

valor de 3,57 µmol·min-¹·mg-¹ de proteína (Figura 2G-H).

Respostas fisiológicas mais pronunciadas foram observadas na con-

centração de 0,2 mM de SNP. Nesse tratamento, a atividade da CAT ele-

vou-se para 332,15 µmol·min-¹·mg-¹ de proteína, correspondendo a aumen-

to de 60% em relação às sementes sob estresse salino sem quimiopriming 

e 38% superior ao observado em 0,1 mM. De forma semelhante, a atividade 

da POX apresentou incremento expressivo de 111%, alcançando 5,71 µmol·-

min-¹·mg-¹ de proteína, valor aproximadamente 60% superior ao registrado 

para a menor concentração (Figura 2G-H).

A intensificação da atividade do sistema antioxidante refletiu na ate-

nuação dos danos oxidativos. Foi observada a redução nos teores de MDA 

nas sementes submetidas ao quimiopriming com SNP, com diminuição de 

19% no tratamento com 0,1 mM (3,68 ηmol·mL-¹) e de 12% na concentra-

ção de 0,2 mM (3,99 ηmol·mL-¹), sem diferença estatística entre as doses, 

em comparação às sementes expostas exclusivamente ao estresse salino 

(4,54 ηmol·mL-¹) (Figura 2I).
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O NO exerce papel central na regulação da homeostase redox, induzin-

do precocemente a atividade de enzimas antioxidantes, como superóxi-

do dismutase (SOD), CAT, POX e ascorbato peroxidase (APX), reduzindo o 

acúmulo de espécies reativas de oxigênio e, consequentemente, os níveis 

de MDA (Zhang et al., 2023). Resultados consistentes foram reportados 

por Ali et al. (2017), que observaram aumento significativo da germinação 

e do vigor de plântulas de trigo tratadas com SNP sob salinidade, atribuí-

dos à ativação coordenada do sistema antioxidante.

Os efeitos do SNP observados neste estudo reforçam o papel do óxido 

nítrico como molécula sinalizadora fina, cuja atuação depende fortemente 

da dose e da espécie. Em Brassica juncea, por exemplo, concentrações mais 

baixas de SNP (0,1 mM) favoreceram a germinação, enquanto doses mais 

elevadas apresentaram efeito inibitório (Rather et al., 2020). Em contras-

te, no S. lycopersicum, o melhor desempenho fisiológico foi observado na 

concentração de 0,2 mM, evidenciando a especificidade da resposta ao NO.

Conclusão

O estresse salino comprometeu a germinação, o crescimento inicial e 

a homeostase redox de S. lycopersicum. Embora todos os tratamentos de 

priming tenham promovido a ativação do sistema antioxidante, o halopri-

ming com KNO3 destacou-se como o mais eficaz sob condições salinas, por 

restabelecer a germinação, o vigor e o crescimento das plântulas a patama-

res equivalentes aos do controle, além de mitigar os danos oxidativos.
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Introdução

Os modelos climáticos globais predizem o aumento da temperatura 

média do ar e a ocorrência de eventos extremos por todo o planeta. Em 

algumas regiões, poderá ocorrer o aumento da frequência e do volume de 
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chuvas, enquanto em outras serão observados períodos de seca prolon-

gada (Knapp, 2002; Fischer et al., 2013; Tollefson, 2020; IPCC, 2023). No 

Brasil, as previsões para as porções sul e sudeste da Mata Atlântica até 

2100 indicam clima entre 2,5 ºC e 3 ºC mais quente e entre 25 % e 30 % 

mais chuvoso (RAN1, 2013). A temperatura e a precipitação estão entre os 

fatores ambientais mais importantes para o desenvolvimento das plantas, 

pois estão diretamente envolvidos na regulação dos processos biológicos 

e químicos e podem causar uma cascata de efeitos, desde o organismo 

individual até o ecossistema (Slot; Winter, 2017; Rodrigues et al., 2025). Al-

guns dos principais impactos do aumento de temperatura já foram relata-

dos nos processos de trocas gasosas das plantas (Han et al., 2008; Flexas 

et al., 2014; Lavinsky et al., 2014; Hwang; Choo, 2017) e na fluorescência da 

clorofila a (Chen et al., 2016; Lotfi et al., 2018; Alemu, 2020; Bussotti et al., 

2020; Mendes et al., 2025), contribuindo para a elevação ou diminuição 

da assimilação de CO2 e para a inibição do fotossistema II (FSII). Além 

disso, alguns trabalhos têm demonstrado que alterações na precipitação 

têm interferências substanciais nas atividades fotossintéticas das plantas 

(Alemu, 2020), sendo que aumentos na frequência de chuva podem con-

tribuir para a amenização dos efeitos da alta temperatura na fotossíntese 

(Lotfi et al., 2018; Alemu, 2020). 

Outros estudos têm demonstrado os efeitos das mudanças de tem-

peratura e precipitação na fenologia (Zani et al., 2023; Dal-Cól et al., 2025; 

Verçoza et al., 2025; Sol et al., 2026), indicando que as plantas estão modi-

ficando seu ciclo de vida (Ferreira et al., 2025; Menezes et al., 2025; Silva et 

al., 2025; Sol et al., 2026), e na produção de biomassa vegetal (Lavinsky et 

al., 2014; Volponi et al., 2022; Ren et al., 2024; Mendes et al., 2025), afetando, 

principalmente, a disponibilidade e a eficiência do uso de recursos poten-

cialmente limitantes ao crescimento (Zani et al., 2023; Menezes et al., 2025; 

Mendes et al., 2025; Rodrigues et al., 2025; Sol et al., 2026). Por sua vez, 

estudos com precipitação adicional têm mostrado aumentos na produti-

vidade das plantas (Hwang; Choo, 2017; Volponi et al., 2022; Sol et al., 2026). 

Na Restinga, ecossistema associado à Mata Atlântica, as espécies já 

lidam com altas temperaturas atmosféricas e deficiência hídrica e nutri-

cional do solo (Pereira; Menezes, 2023). Os efeitos das mudanças no clima 
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elevariam essas características a um ponto ainda mais extremo, levando 

as espécies a se aclimatarem e adaptarem-se ou a migrarem para ou-

tras regiões (Ferreira et al, 2025). A palmeira Allagoptera arenaria (Gomes) 

Kuntze é uma espécie capaz de colonizar áreas abertas desse ambien-

te, apresentando altas taxas de recrutamento em solo nu (Menezes et al., 

2017; Morais, 2017; Zani et al., 2023). Esse processo de ocupação de áreas 

abertas de Restinga, onde as plantas vencem as condições impróprias 

para o estabelecimento e desenvolvimento, ainda continua obscuro para 

a maioria das plantas que ocupam esse ambiente; mas já se sabe que A. 

arenaria desempenha importante papel no processo de sucessão ecoló-

gica na Restinga, atuando, principalmente, como planta facilitadora (Me-

nezes et al., 2017; Morais, 2017; Zani et al., 2023). O entendimento de como 

essa espécie responderá às futuras condições climáticas contribuirá para 

a compreensão de como a vegetação de Restinga responderá as altera-

ções de elevação da temperatura e pluviosidade. 

O objetivo deste estudo é realizar uma revisão da literatura sobre as 

reações ecofisiológicas e reprodutivas de A. arenaria diante das mudan-

ças climáticas no ecossistema de Restinga. A intenção é compilar as evi-

dências científicas sobre os efeitos do aquecimento global e das varia-

ções nas precipitações sobre essa planta, analisando de que forma esses 

elementos, tanto separadamente quanto em conjunto, afetam sua adap-

tação e sobrevivência em áreas de Restinga.

Mudanças climáticas

As alterações climáticas referem-se à mudança no estado do clima, 

que pode ser identificada por modificações na média e/ou na variação 

das suas propriedades e que persistem durante um longo período de 

tempo (Knapp, 2002; Fischer et al., 2013; Tollefson, 2020; IPCC, 2023). A 

mudança climática pode ocorrer tanto por meio de processos internos 

naturais quanto por forças externas, como modulações dos ciclos solares, 

erupções vulcânicas e mudanças antropogênicas persistentes na compo-

sição da atmosfera ou no uso da terra (Knapp, 2002; Fischer et al., 2013; 

Tollefson, 2020; IPCC, 2023). 
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A velocidade com que as mudanças climáticas globais ocorrem atual-

mente são decorrentes do aquecimento global, em consequência da inten-

sificação do efeito estufa (Tollefson, 2020). A concentração de dióxido de 

carbono (CO2) no ar atmosférico tem aumentado nos últimos dois séculos, 

devido, principalmente, às emissões associadas à queima de combustíveis 

fósseis e à diminuição da cobertura florestal (RAN1, 2013; Tollefson, 2020; 

IPCC, 2023). Estudos mostram que, nos últimos 250 anos, a concentração 

de CO2 na atmosfera aumentou de 290 para 379 partes por milhão (ppm), 

com a previsão de atingir níveis acima de 500 ppm em 2100. 

Em consequência disso, tem sido observada uma elevação na tempe-

ratura média do ar, que já aumentou quase 0,8 °C desde a época pré-in-

dustrial. Os cenários climáticos futuros indicam que poderá ocorrer um 

aumento entre aproximadamente 2 °C a 5 °C até o final deste século (RAN1, 

2013; Tollefson, 2020; IPCC, 2023). O aumento dos níveis atmosféricos de 

CO2, além de ocasionar o aumento da temperatura do ar, está levando a 

mudanças no ciclo hidrológico, devido, principalmente, ao aumento do efei-

to estufa na atmosfera terrestre, fenômeno frequentemente referido como 

aquecimento global (Tollefson, 2020). As condições de clima futuro têm in-

dicado, além do aumento de temperatura, alterações no regime de chuvas, 

com aumento na frequência de eventos climáticos extremos (IPCC, 2023). 

Em setembro de 2013, o Painel Brasileiro de Mudanças Climáticas (PBMC) 

divulgou o primeiro relatório de avaliação nacional (RAN1), o mais completo 

diagnóstico já produzido sobre as tendências do clima futuro no Brasil. As 

previsões para as porções sul e sudeste da Mata Atlântica até 2040 apon-

tam para o aumento relativamente baixo de temperatura, entre 0,5 e 1 °C, 

com intensificação nos padrões de chuva em torno de 5 % a 10 %. Por volta 

do século (2041-2070), continuam as tendências de aumento gradual de 1,5 

a 2 °C na temperatura e de 15 % a 20 % nas chuvas, sendo que essas ten-

dências se acentuam no final do século (2071-2100), com padrões de clima 

entre 2,5 e 3 °C mais quente e entre 25 % e 30 % mais chuvoso (RAN1, 2013).

Tradicionalmente, a temperatura do ar e a precipitação são considera-

das indicadoras clássicas de mudanças no clima. Essas mudanças podem 

ter influência no meio ambiente, ainda que as tendências na precipitação 
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acumulada ou na temperatura média sejam anuais ou sazonais (Slot; Winter, 

2017; Tollefson, 2020). A mudança climática poderá ocasionar impactos sig-

nificativos e imprevisíveis sobre a dinâmica da maioria dos sistemas natu-

rais, o que se traduz em desafios únicos para a avaliação e previsão de futu-

ras interações em um ambiente alterado (Slot; Winter, 2017; Tollefson, 2020).

A temperatura na ecofisiologia das plantas

A temperatura constitui um importante fator abiótico determinante da 

distribuição, adaptação e produção das plantas, pois está intimamente li-

gada às taxas evaporativas da atmosfera (Hwang; Choo, 2017; Stirbet et al., 

2018; Alemu, 2020; Ferreira et al., 2025; Mendes et al., 2025). O metabolismo 

da planta é modificado quando submetido às elevadas temperaturas, pro-

porcionando alterações na condutância estomática e da difusibilidade do 

mesofilo, inibindo a expansão foliar, promovendo a abscisão e o crescimen-

to acentuado de raízes, devido ao efeito direto no potencial hídrico da plan-

ta (Hwang; Choo, 2017; Slot; Winter, 2017; Stirbet et al., 2018; Alemu, 2020). 

O aumento da temperatura do ar é uma das alterações climáticas 

globais cruciais que influencia as taxas fotossintéticas das plantas (Slot; 

Winter, 2017; Alemu, 2020). Assim, podem ocorrer reduções nas trocas 

gasosas com o aumento da temperatura da folha acima da temperatura 

ótima. Essas reduções são causadas principalmente pelo aumento na res-

piração e redução da condutância estomática em resposta ao alto déficit 

de pressão de vapor (DPV) (Alemu, 2020). A temperatura afeta a atividade 

de enzimas da fotossíntese e a cadeia do transporte de elétrons (Hwang; 

Choo, 2017; Stirbet et al., 2018; Mendes et al., 2025). Temperaturas eleva-

das, ainda, aumentam tanto a fotorrespiração quanto o DPV. A fotorres-

piração tem efeito direto e o DPV efeito indireto na fotossíntese via o seu 

efeito no fechamento dos estômatos (Hwang; Choo, 2017; Stirbet et al., 

2018; Alemu, 2020; Mendes et al., 2025).

Entre os diferentes fatores ambientais, a influência da temperatura na 

taxa fotossintética tem sido um foco de interesse nos últimos anos, por 

causa de suas profundas implicações no novo cenário climático. Muitos es-

tudos abordam as respostas das variáveis de trocas gasosas em diferentes 
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espécies ao aumento de temperatura (Han et al., 2008; Flexas et al., 2014; 

Lavinsky et al., 2014; Hwang; Choo, 2017). As medidas de trocas gasosas são 

significativas para determinar as taxas fotossintéticas, porém podem não 

ser eficientes para avaliar os efeitos deletérios nos cloroplastos. A avaliação 

da fluorescência da clorofila a, por sua vez, revela o nível de excitação da 

energia, que dirige a fotossíntese e fornece subsídios para estimar a inibi-

ção ou o dano no processo de transferência de elétrons do fotossistema II 

(FSII) (Stirbet et al., 2018; Alemu, 2020; Mendes et al., 2025). 

Fatores climáticos, como a temperatura, também estão relacionados à 

ocorrência de fenofases em diferentes formações vegetais de regiões neo-

tropicais (Zani et al., 2023; Dal-Cól et al., 2025; Ferreira et al., 2025; Menezes 

et al., 2025; Silva et al., 2025; Verçoza et al., 2025). Estudos indicam que o 

aquecimento do clima está ocasionando mudanças na fenologia das es-

pécies, levando-as a modificar seu ciclo de vida em resposta às mudanças 

climáticas em curso (Zani et al., 2023; Ferreira et al., 2025; Sol et al., 2026). 

Sabe-se que a temperatura é um dos fatores determinantes na fenologia 

das plantas (Zani et al., 2023; Ferreira et al., 2025; Sol et al., 2026).

Altas temperaturas modulam negativamente o funcionamento do apa-

rato fotossintético ao danificar as estruturas do FSII (Kalaji et al., 2016; Stir-

bet et al., 2018; Alemu, 2020; Mendes et al., 2025). Temperaturas superio-

res ao nível ótimo para o crescimento da planta resultam na deterioração 

da estrutura e função das proteínas fotossintéticas, levando, consequen-

temente, a uma diminuição da eficiência da fotossíntese (Lavinsky et al., 

2014; Kalaji et al., 2016; Hwang; Choo, 2017; Mendes et al., 2025). 

Alguns trabalhos têm relatado que a fluorescência da clorofila a é um 

método sensível para a detecção e quantificação de mudanças induzidas 

por altas temperaturas nas plantas (Lavinsky et al., 2014; Kalaji et al., 2016; 

Hwang; Choo, 2017; Lotfi et al., 2018; Mendes et al., 2025). Alterações de 

temperatura também influenciam a produção de biomassa vegetal e o 

crescimento dos organismos vegetais em ecossistemas terrestres (Men-

des et al., 2025). O aquecimento do ar tem impactos sobre a biomas-

sa vegetal, aumentando ou diminuindo sua produção com o aumento de 

temperatura (Lavinsky et al., 2014; Kalaji et al., 2016; Hwang; Choo, 2017).
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Relações hídricas na ecofisiologia das plantas

A água é o principal constituinte dos vegetais, representando 50 % 

da produção da massa fresca nas plantas lenhosas e cerca de 80 a 95 

% nas plantas herbáceas. É indispensável para o bom funcionamento no 

transporte de solutos e gases, como reagente no metabolismo vegetal 

e estrutura dos órgãos e essencial para o crescimento da planta (Taiz; 

Zeiger, 2017). O conteúdo de água na planta é o resultado do balanço das 

taxas de absorção e de perda de água (transpiração). A transpiração é 

proporcional ao déficit de pressão de vapor de água na atmosfera, e o 

seu controle é feito pelo fechamento estomático, que é o único processo 

no sistema solo-planta-atmosfera que possui essa resposta instantânea. 

Porém, como tal controle está diretamente associado ao suprimento 

de CO2 na folha, a condutância estomática deve variar ao longo do tempo, 

de forma a haver um mínimo de perdas de água para uma máxima assi-

milação de CO2 (Li et al., 2022; Driesen et al., 2023). Quanto às relações 

hídricas e trocas gasosas, sabe-se que o influxo de CO2 ocorre necessa-

riamente através dos estômatos no processo fotossintético, ocorrendo 

também o efluxo de água, por meio da transpiração, sendo o movimento 

estomático o principal mecanismo de controle das trocas gasosas nas 

plantas superiores. Dessa forma, a disponibilidade hídrica no solo pode 

causar fechamento estomático, limitando a condutância estomática e a 

transpiração, o que reduz, consequentemente, a taxa de fotossíntese (Li 

et al., 2022; Driesen et al., 2023). 

Em condições de precipitação ótima, os estômatos se abrem, há ade-

quada disponibilidade de nutrientes e, consequentemente, alta taxa fo-

tossintética (Li et al., 2022; Driesen et al., 2023). Quando há disponibilida-

de de água no solo, está se movimenta por difusão do solo para a planta 

e da planta para a atmosfera, no sistema contínuo solo-planta-atmosfera 

(Taiz; Zeiger, 2017). Com isso, é capaz de manter a temperatura foliar abai-

xo de 45 °C por meio de esfriamento evaporativo, mesmo em ambientes 

com temperaturas elevadas (Taiz; Zeiger, 2017). A restrição da perda de 

água por meio do fechamento dos estômatos e o aumento da aquisição 

de água através do sistema radicular são mecanismos importantes para 
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manter uma turgescência positiva, o crescimento e a sobrevivência da 

planta (Li et al., 2022; Driesen et al., 2023). Pangle et al. (2012), em trabalho 

com irrigação, constataram que a diminuição da precipitação reduziu a 

fotossíntese das plantas, enquanto o aumento da precipitação aumentou 

a transpiração.

A água é o fator ambiental mais relevante para o desenvolvimento das 

plantas, de modo que seu excesso ocasiona sérios prejuízos, podendo 

afetar a aeração na zona radicular e a lixiviação dos nutrientes, enquanto 

sua falta pode inibir o crescimento da planta e afetar o metabolismo fi-

siológico (Kalaji et al., 2016; Gripp et al., 2020). Alguns trabalhos, contudo, 

têm demonstrado que a produção de biomassa vegetal responde posi-

tivamente ao aumento de precipitação (Spence et al., 2016; Gripp et al., 

2020; Zani et al., 2023). 

A disponibilidade de água é um fator que desempenha papel crucial 

no crescimento das plantas e depende significativamente da precipitação 

da região onde está localizada. Em geral, as alterações nas taxas de pre-

cipitação e evapotranspiração modificam a produtividade e as funções 

do ecossistema (Silva et al., 2016; Gripp et al., 2020). A precipitação pode 

ter um papel fundamental em algumas comunidades vegetais (Silva et al., 

2016; Gripp et al., 2020; Zani et al., 2023; Menezes et al., 2025), e as mu-

danças em seus padrões modificam o ciclo das atividades fenológicas das 

plantas (Zani et al., 2023; Dal-Cól et al., 2025; Ferreira et al., 2025; Menezes 

et al., 2025; Silva et al., 2025; Verçoza et al., 2025). 

Sob o sol e a areia: fatores limitantes e estratégias de 
sobrevivência nas formações vegetais de Restinga

A Restinga é um ecossistema associado à Mata Atlântica que ocor-

rem por todo o litoral brasileiro em diferentes faixas de extensões (Perei-

ra; Menezes, 2023). Sua origem está ligada às sucessivas deposições de 

cordões arenosos paralelos ao mar (Pereira; Menezes, 2023; Ferreira et al., 

2025; Menezes et al., 2025). Sobre esses sedimentos, está estabelecido 

um conjunto de formações vegetais, que variam desde estrutura herbá-

cea até florestal (Pereira; Menezes, 2023; Ferreira et al., 2025; Menezes 
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et al., 2025). As formações de Restinga estão submetidas a uma com-

plexidade de fatores ambientais que, muitas vezes, são limitantes para a 

sobrevivência das plantas, tais como salinidade, dessecação, oligotrofia, 

soterramento, inundações, alta temperatura do ar e do solo, alta radiação 

solar e grande amplitude térmica diária (Pereira; Menezes, 2023; Ferrei-

ra et al., 2025). Por todos esses fatores, a Restinga é caracterizada eco-

fisiologicamente como ambientes de estresse (Silva et al., 2016; Pereira; 

Menezes, 2023; Ferreira et al., 2025; Silva et al., 2025) e a compreensão 

sobre os aspectos ecofisiológicos das plantas, tais como estabelecimento, 

desenvolvimento e crescimento, são fundamentais para o entendimento 

dos desafios que as espécies ocorrentes nos ambientes de Restinga irão 

enfrentar frente às mudanças climáticas. 

Um exemplo desse ecossistema é a área de Restinga no Parque Es-

tadual de Itaúnas (PEI), município de Conceição da Barra, Espírito Santo. 

O PEI possui área aproximada de 3.481 ha, é constituído por mata de ta-

buleiro, dunas, ambientes estuarinos de mangues, um trecho significativo 

do rio Itaúnas, área representativa de alagados, e diferentes fisionomias 

de Restinga, que variam de formações herbáceas, passando por forma-

ções arbustivas, chegando a formações florestais (IEMA, 2026)6 (Figura 1). 

A formação vegetal de Restinga estudada é do tipo arbustiva aberta não 

inundada, caracterizada por vegetação em forma de moitas entrelaçadas 

por espaços desnudos ou com vegetação esparsa de até 1 m de altura 

(Pereira; Menezes, 2023). 

6	 IEMA - INSTITUTO ESTADUAL DE MEIO AMBIENTE E RECURSOS HÍDRICOS DO ESPÍRI-
TO SANTO. 2017. Disponível em: https://iema.es.gov.br/. Acesso em: 17 fev. 2026.
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Figura 1: Localização do Parque Estadual de Itaúnas, no  

município de Conceição da Barra, Espírito Santo, Brasil

Fonte: os autores.

Allagoptera arenaria: uma espécie chave para a Restinga

No ambiente de Restinga, destaca-se Allagoptera arenaria (Gomes) 

Kuntze, uma palmeira endêmica da região sudeste do Brasil, conhecida 

popularmente como Guriri, que pode ocorrer com indivíduos isolados ou 

com populações densas (Gessler et al., 2008; Menezes et al., 2017; Moraes; 

Martins, 2017; Zani et al., 2023). Essa espécie é pioneira nesse ecossiste-

ma, sendo capaz de colonizar a areia nua, favorecendo a entrada de outras 

espécies na comunidade e desencadeando o processo de sucessão e for-
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mação de ilhas vegetais (Scarano, 2002; Moraes; Martins, 2017; Zani et al., 

2023). Além de criar um microclima propício para a germinação e desenvol-

vimento de outras espécies, indicando seu papel como espécie facilitadora 

(Menezes et al., 2017; Moraes; Martins, 2017), ela é a primeira a emergir após 

desmatamento ou incêndios, apresentando caule subterrâneo resistente à 

queimada, regenerando-se em poucos dias após a passagem do fogo (Me-

nezes; Araújo, 2004). A senescência e queda constante das folhas secas 

de A. arenaria são fonte de matéria orgânica, aumentando a quantidade 

de nutrientes no solo, o que facilita a instalação e o crescimento de novas 

espécies vegetais, bem como a fonte de recursos alimentares para a manu-

tenção da fauna de frugívoros na Restinga (Menezes; Araújo, 2004; Gessler 

et al., 2008; Moraes; Martins, 2017; Zani et al., 2023).

A palmeira A. arenaria é uma espécie subarbustiva, com caules múlti-

plos ou simples, subterrâneos ou muito curtos, formando moitas densas 

(Scarano, 2002; Gessler et al., 2008; Moraes; Martins, 2017). A floração e 

frutificação ocorrem várias vezes ao longo do ano, com mais intensidade 

nos meses de junho e julho (Zani et al., 2023). As flores surgem agrupadas 

como uma espiga: as femininas se inserem na base e as masculinas logo 

acima. As flores masculinas abrem-se antes das femininas. Os frutos, ge-

ralmente com uma semente, apresentam coloração amarelo-alaranjada 

quando maduros (Sylvestre, 1989; Menezes et al., 2017; Moraes; Martins, 

2017; Zani et al., 2023) (Figura 2).
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Figura 2: (A) População de A. arenaria na Restinga de Guriri, município de 

São Mateus - ES, Brasil. Indivíduo de A. arenaria em formação arbustiva 

aberta na Restinga do Parque Estadual de Itaúnas, Conceição da Barra, ES, 

Brasil (B). Em destaque, a infrutescência (C) e planta jovem (D) 

Fonte: os autores.

Alguns estudos com A. arenaria relataram a biologia reprodutiva, apre-

sentando as características morfológicas do fruto em desenvolvimento 

(Sylvestre, 1989), a organização estrutural nas formações vegetais (Zani 

et al., 2023), a predação de suas sementes por Pachymerus nucleorum 

(Grenha et al., 2008), a capacidade de regeneração pós-fogo (Menezes; 

Araújo, 2004), a importância, em termos de biomassa, para a formação 

vegetal (Menezes et al., 2017; Moraes; Martins, 2017; Zani et al., 2023), a 
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quantificação dos nutrientes aportados no solo a partir da decomposição 

das folhas (Carvalho et al., 2014), a anatomia foliar (Defaveri et al., 2015), a 

fisiologia (Gesller et al., 2008; Zani et al., 2023) e a germinação de semen-

tes (Menezes et al., 2017). 

Considerações finais

A espécie A. arenaria influi diretamente no funcionamento da Restinga 

e desempenha um importante papel nesse ambiente. Na Restinga, as con-

dições de temperatura, disponibilidade hídrica e salinidade são limitantes 

para as espécies e as mudanças no clima podem levar essas condições 

a um ponto ainda mais extremo de sobrevivência nesse ambiente. Nesse 

sentido, estudos com A. arenaria são uma importante ferramenta para a 

compreensão do comportamento dessa espécie e dos desafios a se en-

frentar com as mudanças climáticas.
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Introdução

As lagoas costeiras são corpos d’água paralelos à linha da costa que, 

embora geralmente rasos e com a zona eufótica atingindo o sedimento, 

apresentam variações de salinidade, podendo ser doces, salobras ou sal-

gadas e estar ou não interconectadas por canais (Esteves, 2011; Schubert; 
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Telesh, 2017). Esses ecossistemas possuem elevada relevância ecológica 

e socioambiental por prestarem serviços essenciais, como pesca, recrea-

ção e abastecimento, além de atuarem como filtros naturais na retenção 

de materiais provenientes da bacia de drenagem (Rodrigues-Filho et al., 

2023). No entanto, em função dessas características atrativas, as regiões 

circundantes tendem a apresentar alta urbanização, o que submete esses 

ambientes a impactos antrópicos, como o lançamento de efluentes do-

mésticos e industriais sem tratamento, acelerando processos de degra-

dação e eutrofização artificial (Pompêo, 2003; Esteves, 2011).

O processo de eutrofização artificial decorre do aumento progressivo 

da concentração de nutrientes, especialmente nitrogênio e fósforo, ca-

talisados pela ação humana. Uma das principais consequências dessa 

alteração é a modificação na estrutura e na dinâmica das comunidades 

aquáticas, frequentemente evidenciada por florações fitoplanctônicas e 

pelo desaparecimento de espécies sensíveis à poluição orgânica, o que 

desestabiliza as teias tróficas a partir da base de produtores primários 

(Brandão; Domingos, 2006; Ulloa et al., 2017).

O fitoplâncton, definido como uma comunidade de produtores pri-

mários microscópicos adaptados à vida em suspensão, tem sua regula-

ção condicionada por fatores ambientais como disponibilidade lumino-

sa, aporte de nutrientes e interações biológicas (Reynolds, 1984; Padisák, 

2003). Por constituir o alicerce trófico dos sistemas aquáticos, essa 

comunidade desempenha papel central na produtividade primária e na 

transferência de energia entre os níveis superiores (Day Jr. et al., 2012). 

Adicionalmente, seu curto ciclo de vida torna esses organismos indicado-

res sensíveis, capazes de responder rapidamente a modificações físicas e 

químicas no meio (Reynolds, 1997).

Dentre as respostas às alterações ambientais, destacam-se as florações 

algais, caracterizadas pelo aumento excessivo na abundância de poucas 

espécies. Em lagoas costeiras, esse fenômeno é comumente associado às 

cianobactérias, grupo que possui adaptações ecofisiológicas estratégicas, 

como a presença de aerótopos para controle de flutuabilidade, que faci-

litam seu domínio em cenários de impacto antrópico (Kaebernick; Neilan, 
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2001; Galo; Ferreira; Utsumi, 2013). Tais florações acarretam graves prejuízos 

ecológicos, como a redução do oxigênio dissolvido e a mortandade de pei-

xes, além de representarem riscos à saúde humana e à biota devido à po-

tencial produção de cianotoxinas (dermatoxinas, hepatotoxinas, citotoxinas 

e neurotoxinas), cujas funções ecológicas ainda não foram completamente 

elucidadas, mas cujos efeitos tóxicos via ingestão ou contato dérmico são 

amplamente documentados (Calijuri et al., 2006; Dittmann; Wiegand, 2006; 

Peldoron et al., 2007).

A distribuição dessas florações é influenciada pela heterogeneidade 

ambiental vertical e horizontal. Embora o crescimento excessivo ocorra ti-

picamente nas camadas superficiais, devido à luz, certas espécies podem 

“migrar” na coluna d’água ao longo do dia para ocupar estratos mais pro-

fundos (Chien et al., 2013). Nesse contexto, a competição por luz torna-se 

um fator determinante; em sistemas eutrofizados, o aumento da biomas-

sa superficial intensifica o autossombreamento (self-shading), reduzindo 

a penetração luminosa e tornando a competição por esse recurso mais 

severa em profundidade (Huisman; Weissing, 1995). Diferente dos nutrien-

tes, que podem apresentar distribuição homogênea, a radiação luminosa 

possui natureza unidirecional, estabelecendo um gradiente vertical crítico 

para a comunidade (Hautier et al., 2009).

Apesar da importância do tema, estudos sobre a distribuição espacial 

do fitoplâncton em lagoas costeiras brasileiras ainda são escassos, espe-

cialmente aqueles que abordem a distribuição vertical do fitoplâncton. No 

estado do Espírito Santo, Bozelli et al. (1992) estudaram as variáveis abió-

ticas e a clorofila a de 18 lagoas do baixo rio Doce. Santos (2005) avaliou a 

distribuição vertical do fitoplâncton na lagoa da UFES (Vitória - ES); Gon-

çalves (2005) estudou a distribuição espacial, temporal e bioindicadores 

de estado trófico da lagoa Juparanã (Linhares - ES); e, posteriormente, 

Alves (2015) estudou a distribuição temporal e espacial das cianobac-

térias, tanto horizontal quanto vertical, e a presença de cianotoxinas na 

lagoa Juara (Serra - ES).

Nesse cenário, insere-se a Lagoa Jacuném (Serra - ES), ecossistema que, 

apesar de sua importância regional, carece de investigações ecológicas 
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profundas. Utilizada historicamente para abastecimento público até 1983, 

a lagoa teve esse uso interrompido pelo avanço da eutrofização artificial 

(Léllis, 2006). Atualmente, mesmo sob elevado impacto antrópico, o corpo 

d’água permanece como local de pesca e lazer. Diante disso, o presente 

estudo objetivou avaliar a influência das variáveis ambientais, com ênfa-

se na luminosidade, sobre a distribuição espacial (horizontal e vertical) do 

fitoplâncton, bem como verificar a presença de microcistinas na água da 

Lagoa Jacuném.

Materiais e métodos

Área de estudo e amostragem

O município de Serra é considerado o mais populoso do estado do 

Espírito Santo, com 520.653 habitantes (IBGE, 2022). Sua área é de apro-

ximadamente 547,631 km2, e ele está localizado na região litorânea central 

do estado (20°7'44“S e 40°18'28“O). Possui clima tropical úmido, com tem-

peratura média de 24 ºC, com período seco ocorrendo nos meses de julho 

e agosto e período chuvoso de outubro a janeiro (INCAPER, 1999).

A Lagoa Jacuném localiza-se no município de Serra, Espírito Santo (Figura 

1), apresentando uma área aproximada de 1,46 km², volume médio estimado 

em 2.550.000 m³ e uma bacia de drenagem que totaliza 32,06 km². Ao longo 

das últimas décadas, esse ecossistema tem enfrentado um severo processo 

de degradação, impulsionado predominantemente pela urbanização e in-

dustrialização de seu entorno. O aporte hídrico da lagoa provém majorita-

riamente de três tributários: os córregos Barro Branco, Veneer e Jacuném, 

os quais recebem o descarte de efluentes domésticos e industriais, tanto in 

natura quanto provenientes de sistemas de tratamento por lagoas de esta-

bilização. Como consequência, a lagoa apresenta um acelerado processo de 

eutrofização artificial desde a década de 1980 (Dias Jr., 1995). Nesse cenário, 

florações de cianobactérias são frequentes e persistentes em determinados 

períodos sazonais, ocorrendo simultaneamente à proliferação de macrófitas 

aquáticas, notadamente do gênero Pontederia (aguapé). Apesar do compro-

metimento da qualidade ambiental, a população local ainda utiliza o corpo 
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d’água para recreação e pesca artesanal, o que configura um cenário de 

risco potencial à saúde pública.

Figura 1. Localização da Lagoa Jacuném com as estações  

amostrais (EA1 = estação amostral 1; EA2 = estação amostral 2).  

Composição de falsa cor vermelha (R4G3B2) para destacar a região do 

corpo d’água (Jensen, 2015)

Fonte: Imagens do Satélite CBERS-4A/INPE (2026). Processamento  
e elaboração  por Luige G. Gerliel no QGIS 3.12 (2026)

As coletas foram realizadas nos períodos seco (21/09/2013) e chuvoso 

(22/03/2014), em duas estações amostrais (Figura 1). A estação amos-

tral 1 (EA1) foi definida como menos impactada por estar localizada em 

um braço da lagoa, enquanto a estação amostral 2 (EA2) foi considerada 

mais impactada, devido sua localização no córrego Barro Branco. A amos-

tragem em cada estação amostral foi realizada em três profundidades: 

subsuperfície, 25% de luminosidade e zona afótica. Essas regiões foram 

determinadas com radiômetro portátil (LI-COR, LI-250A). Para coletas no 

perfil vertical, utilizou-se a garrafa de Van Dorn nas profundidades de 25% 

de luminosidade e zona afótica, e passagem manual de frasco para coleta 

das amostras de subsuperfície. Os dados climatológicos de pluviosidade 

e pluviosidade média foram obtidos na estação climatológica do Instituto 
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Nacional de Meteorologia (INMET), localizada no município de Vitória, a 

cerca de 24 km da lagoa. A temperatura do ar e a velocidade do vento 

foram aferidas in situ, utilizando-se termômetro de bulbo e anemômetro 

digital, respectivamente. 

Variáveis limnológicas

As seguintes variáveis limnológicas foram medidas em cada estação 

amostral: profundidade (m); transparência da água (m) com o Disco de 

Secchi; zona eufótica com radiômetro portátil (LI-COR, LI-250ª); salinidade 

(ppt); condutividade elétrica (µS.cm-1); oxigênio dissolvido (mg.L-1); satura-

ção de oxigênio (%) e temperatura da água (ºC) com medidor multiparâme-

tro YSI 85; turbidez (NTU) com turbidímetro digital PLUS ALFAKIT; pH com 

pHmetro digital Hanna HI8314; sólidos totais suspensos (STS) e principais 

nutrientes. A análise do STS (mg.L-1) foi realizada em laboratório, seguindo 

a metodologia de APHA (1992), com filtros de fibra de vidro Milliphore GF1. 

Para análise de nutrientes, as amostras de água foram submetidas à 

refrigeração, seguida da análise de ortofosfato (Strickland; Parsons, 1960), 

nitrogênio amoniacal (Carmouze, 1994), fósforo total (Valderrama, 1981) e 

silicato (Golterman, 1978). Com exceção de silicato, que foi expresso em 

mg.L-1, todos os demais foram expressos em µg.L-1. Para a determinação 

do índice de estado trófico, foi utilizado o cálculo proposto por Lamparelli 

(2004), utilizando dados de clorofila a e fósforo total. 

Para a determinação da limitação nutricional, calculou-se a razão mo-

lar entre o nitrogênio total e o fósforo total (NT:PT). Os valores originais 

em massa foram convertidos para base molar (μmol.L-1), utilizando-se as 

massas atômicas do Nitrogênio (14,01) e do Fósforo (30,97). Os resultados 

foram interpretados com base na Razão de Redfield (16N:1P), conforme 

proposto por Redfield (1958).

Comunidade fitoplanctônica, pigmentos, microcistina

Para a realização das análises qualitativas, amostras da subsuperfície 

foram coletadas com o arrasto horizontal da rede de plâncton com malha 
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de 20 µm. Para amostragem em profundidades, utilizou-se a garrafa de 

Van Dorn e, em seguida, a rede de plâncton, filtrando-se um total de 10 

litros. As amostras foram acondicionadas em frascos de vidro, sendo uma 

parte mantida viva sob baixas temperaturas e outra fixada pela adição de 

solução formalina 4% (Bicudo; Menezes, 2017). A análise das amostras foi 

realizada em microscópio óptico (OLYMPUS CX41), e a identificação dos 

táxons foi feita com bibliografia especializada (Bourrely, 1968, 1970; Komá-

rek; Anagnostidis, 1989, 1990; Komárek; Fott, 1983; Sant’Anna et al., 2012; 

Komárek et al., 2014; Bicudo; Menezes, 2017).

As análises quantitativas foram feitas em triplicata, com auxílio da garra-

fa de Van Dorn, armazenadas em frasco de vidro e fixadas com solução de 

lugol acético 5%, seguindo o método de sedimentação em câmaras (Uter-

möhl, 1958). A contagem foi realizada até atingir o número de 400 indivíduos 

da espécie mais abundante, fazendo com que a margem de erro fosse de 

± 10% (Lund; Kipling; Lencren, 1958). O resultado foi expresso em ind.mL-1, 

determinando a densidade dos organismos segundo Weber (1973).

Para a determinação dos pigmentos, as amostras foram filtradas em 

campo e armazenadas em local seco, escuro e refrigerado. Os pigmentos 

foram extraídos com acetona 90% a frio (APHA, 1992) e, após 24 h de 

escuro e refrigeração, seguiram-se as seguintes metodologias: Lorenzen 

(1967) para a determinação de clorofila a e feopigmentos; e Parsons et al. 

(1984) para a determinação de clorofila b e c e carotenoides.

Para a análise da concentração de microcistina, as amostras foram co-

letadas em campo e congeladas. A determinação foi realizada por meio de 

kit QuantiPlate (EnviroLogix), utilizando ensaio de imunoabsorção enzimá-

tica (ELISA). Os resultados foram expressos em µgL-1.

Análise de dados

Para a Análise de Componentes Principais (PCA) e teste de Tukey com 

significância de 5%, foi utilizado o pacote vegan (Jari Oksanen et al., 2024) 

no programa estatístico R (versão 4.4.2; R Core Team 2024).
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Resultados

Caracterização abiótica da lagoa

As estações amostrais apresentaram profundidade média de 2,02 m 

(variando entre 1,90 m no período seco e até 2,30 m no chuvoso) e uma 

salinidade média constante de 0,10 ppt em todos os pontos e períodos 

amostrados, caracterizando um ambiente de águas predominantemente 

doces. A análise da pluviosidade acumulada nos cinco meses anteceden-

tes às campanhas revelou contrastes hidrológicos severos. Para a amos-

tragem de setembro de 2013 (seco), o acumulado foi de apenas 265 mm; 

em contrapartida, a amostragem de março de 2014 (chuvoso) foi precedi-

da por um volume acumulado de 1.230 mm, impulsionado principalmente 

pelos índices extremos registrados em novembro e dezembro de 2013.

Os maiores valores de temperatura da água foram registrados no pe-

ríodo chuvoso, variando de 28,5 ºC até 29,1 ºC, com a EA2 apresentando 

os maiores registros (28,9 a 29,1 ºC) (Tabela 1). A coluna d’água estava 

desestratificada termicamente, com a variação da temperatura de no má-

ximo 0.8 ºC (S-EA2), da superfície ao fundo. Da mesma forma, os perfis 

de oxigênio dissolvido mostraram desestratificação, com maiores valores 

encontrados na EA2 durante o período seco (Tabela 1).

Os maiores registros de luminosidade, ortossilicato, fósforo total e nitro-

gênio amoniacal foram observados no período chuvoso (Tabela 1). No perío-

do seco, foram registrados maiores valores para ortofosfato, STS, turbidez e 

pH. Em relação à condutividade elétrica, EA2 expressou os maiores valores 

em ambos os períodos climáticos. O nitrogênio total se manteve alto em am-

bas as amostragens, sendo os menores registros na EA1 no período chuvoso.

A razão molar NT:PT na Lagoa Jacuném apresentou valores extrema-

mente elevados, variando entre 149:1 e 382:1 (Tabela 1). Esses índices su-

peram amplamente a razão de Redfield (16:1), onde o período seco foi res-

ponsável pelos maiores valores, apresentando uma limitação maior para 

o fósforo. Já em relação ao índice de estado trófico, a lagoa, em ambas as 

amostragens, foi caracterizada como hipereutrófica, onde o período seco 
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foi responsável pelo maior valor — 72,6 na EA2 — e o período chuvoso pelo 

menor valor — 70,3 na EA2.

Tabela 1. Variação espacial (horizontal e vertical) e  

sazonal das variáveis limnológicas.

Período Seco (S-EA) Período Chuvoso (C-EA)
Estação 

Amostral 1.1 1.2 1.3 2.1 2.2 2.3 1.1 1.2 1.3 2.1 2.2 2.3

Lum.  
(μmol.s-
-1.m-2)

150 37 0 90 22,5 0 350 85 0 170 42,5 0

Turb.  
(NTU) 97,6 95 129 110 93,5 110 27,5 25,8 31 27,8 28,5 28,4

pH 9.1 9 9 9,4 9,3 9,4 8 7,9 7,8 8,1 8,4 8,4
C.E. 

(µS.cm-1) 242 241 240 245 245 245 237 222 237 251 250 251

Ortossil. 
(mg.L-1) 47,7 58,3 36,2 45,9 48,2 41,8 143 131 117 144 129 138

P-Orto 
(µg.L-1) 31,5 52,1 33,7 28,8 32 30,2 4,8 3,1 2,7 2,6 3,5 2,8

P-Total 
( µg.L-1) 93,2 84,5 89,9 84,8 79 84,7 106 106 116 110 131 126

N-amoni.  
( µg.L-1) 11 11,2 14,5 15,1 11,2 15,7 22,4 22,7 23,9 34,2 32,8 32,7

N-Total 
( mg.L-1) 14,3 14,6 11,4 9,6 12,1 13,7 8 7,8 7,8 11 10,8 10,2

STS ( 
mg.L-1) 46,5 44,4 49,8 47,6 47,9 50,3 22,3 24,7 26,2 26,8 27,6 29,7

Razão NT:PT 339:1 382:1 280:1 250:1 339:1 358:1 167:1 163:1 149:1 221:1 183:1 180:1

IETMédio 71,1 72,6 71,2 70,3

O.D 
( mg.L-1) 8,2 8,6 8,4 8,7 8,9 9,5 3,7 3,6 3,7 3,2 3,4 4,2

O.D 
(%) 102 108 105 114 118 131 56,8 46,6 48,5 43,7 44,6 54,3

Temp. Água 
(ºC) 27,2 27,1 27,1 26,4 26,8 27,1 28,6 28,6 28,5 29,1 29 28,9

Variação espacial (horizontal e vertical) e sazonal das variáveis limnológicas. S = pe-
ríodo seco; C = período chuvoso; EA1.1 e EA2.1 = subsuperfície; EA1.2 e EA2.2 = 25% 
de luminosidade; EA1.3 e EA2.3 = zona afótica; Lum. = Luminosidade; Turb. = turbidez; 
C.E. = condutividade elétrica; Ortossil. = ortossilicato; P-Orto = ortofosfato; P-Total = 
fósforo total; N-amoni. = nitrogênio amoniacal; N-Total = nitrogênio total; STS = sóli-
dos totais suspensos; IET = índice de estado trófico; O.D = oxigênio dissolvido.

Fonte: Os autores.
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Comunidade fitoplanctônica

No total, foram registrados 49 táxons, distribuídos em 9 classes, sendo 

22 Cyanophyceae, 14 Chlorophyceae, 4 Bacilariophyceae, 2 Coscinodisco-

phyceae, 2 Trebouxyophyceae, 2 Xanthophyceae, 1 Conjugatophyceae, 1 

Euglenophyceae e 1 Klebsormidiophyceae. Todos os táxons apresentaram 

presença homogênea entre estações amostrais e profundidades. Houve 

uma distinção temporal na riqueza entre as estações seca e chuvosa. No 

período seco, foram registrados 37 táxons, enquanto no período chuvoso, 

40 táxons foram registrados. 

A abundância total do fitoplâncton apresentou uma marcada variação 

sazonal na Lagoa Jacuném, com valores significativamente elevados du-

rante o período seco em comparação ao período chuvoso (Figura 2). No 

período seco, a densidade algal variou entre aproximadamente 51.000 e 

74.000 ind.mL-1, com a estação EA1.1 registrando o maior valor médio, di-

ferenciando-se estatisticamente das demais estações (p < 0,05). Obser-

vou-se uma tendência de redução gradual na abundância entre as esta-

ções da região EA1 para a EA2 durante a seca, evidenciando uma maior 

heterogeneidade espacial nesse período. Em contraste, o período chu-

voso exibiu valores de abundância consideravelmente menores e espa-

cialmente homogêneos, oscilando entre 26.000 e 28.000 ind.mL-1, sem 

diferenças estatísticas significativas entre os pontos amostrais. Essa es-

tabilidade no período chuvoso reflete uma redução drástica na densidade 

da comunidade em relação ao período de estiagem.
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Figura 2. A – Variação espacial e temporal da abundância  

total média (n = 3) e desvio padrão amostral da  

comunidade fitoplanctônica em todas as amostragens

Variação espacial e temporal da abundância total média (n = 3) e desvio padrão 
amostral da comunidade fitoplanctônica em todas as amostragens (letras diferen-
tes indicam diferença significativa (p < 0,05) pelo teste de Tukey); B – Abundância 
relativa de classes durante o período amostrado (Xan – Xantophyceae, Ter – Tre-
bouxiophyceae, Kle – Klebsormidiophyceae, Cya – Cyanophyceae, Cos – Coscino-
discophyceae, Chl – Chlorophyceae).

Fonte: Os autores.
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Os resultados referentes à análise dos pigmentos fotossintéticos (Ta-

bela 2) revelam um aumento expressivo nas concentrações durante o pe-

ríodo chuvoso, superando amplamente os valores registrados no período 

seco. As concentrações de clorofila-a (Cl-a) variaram entre 37,42 ± 7,56 

μg.L-1 e 67,89 ± 21,17 μg.L-1 na seca, enquanto no período chuvoso os valores 

saltaram para o intervalo de 80,19 ± 7,56 μg.L-1 a 201,68 ± 9,64 μg.L-1, com 

os maiores picos observados nas estações 1.1 e 1.2.

Os feopigmentos acompanharam essa tendência sazonal, apresentan-

do médias mais elevadas no período chuvoso (máximo de 82,84 ± 27,94 

μg.L-1 na estação 1.2), o que sugere uma maior taxa de degradação de bio-

massa algal nesse intervalo. Quanto aos pigmentos acessórios, a clorofi-

la-c (Cl-c) e os carotenoides também exibiram incrementos notáveis na 

estação chuvosa. Os carotenoides, especificamente, atingiram valores de 

até 59,09 ± 0,34 μg.L-1 (estação 1.2), indicando uma possível mudança na 

composição da comunidade ou um aumento na fotoproteção das células. 

De maneira geral, a região 1 (estações 1.1, 1.2 e 1.3) concentrou as maiores 

densidades de pigmentos em ambos os períodos, reforçando a heteroge-

neidade espacial já observada para a abundância total.

Tabela 2. Variação espacial e temporal das médias e desvio  

padrão dos pigmentos analisados nas estações amostrais  

(Cl-a – clorofila a; Cl-b – clorofila b; Cl-c = clorofila c)

Período Estação Cl-a 
(μg.L-1)

Feopigmentos 
(μg.L-1)

Cl-b 
(μg.L-1)

Cl-c 
(μg.L-1)

Carotenoides 
(μg.L-1)

Seco

E1.1 63,62 ± 23,44 33,47 ± 20,72 8,41 ± 7,4 5,99 ± 1,7 32,54 ± 15,09
E1.2 67,89 ± 21,17 60,52 ± 57,31 3,66 ± 4,49 12,28 ± 12,32 29,68 ± 5,71
E1.3 57,47 ± 24,57 59,07 ± 55,57 0,7 ± 0,64 4,45 ± 1,61 23,73 ± 4,97
E2.1 46,78 ± 5,67 14,17 ± 1,89 2,07 ± 2,12 3,75 ± 3,84 22,32 ± 2,97
E2.2 37,42 ± 7,56 24,59 ± 10,58 16,13 ± 20,95 38,62 ± 51,25 18,37 ± 2,1
E2.3 51,72 ± 28,92 16,49 ± 4,65 1,94 ± 0,98 2,34 ± 1,34 26,12 ± 13,81

Chuvoso

E1.1 141,67 ± 7,56 31,54 ± 25,71 3,46 ± 0,67 28,9 ± 8,44 34,96 ± 12,18
E1.2 201,68 ± 9,64 82,84 ± 27,94 9,55 ± 8,29 16,23 ± 9,79 59,09 ± 0,34
E1.3 132,31 ± 13,23 53,73 ± 13,23 5,96 ± 0,29 21,3 ± 1,9 38,21 ± 3,79
E2.1 92,22 ± 1,89 40,36 ± 7,94 4,96 ± 5,42 23,23 ± 0,48 22,27 ± 6,72
E2.2 80,19 ± 7,56 40,81 ± 6,53 8,98 ± 0,18 29,85 ± 14,04 43,72 ± 25,21
E2.3 104,25 ± 0 44,37 ± 1,51 7,77 ± 0,38 19,03 ± 0,12 32,61 ± 4,12

Fonte: Os autores.
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Foi identificada a presença de microcistina apenas na estação amos-

tral 2 (0,66 µg.L-1), na coleta realizada no período seco. Não foi realizada a 

análise no período chuvoso por problemas com a amostra. 

Análise integrada dos resultados

A análise de componentes principais (PCA) explicou 81,4% da varia-

bilidade total dos dados (eixo PC1: 63,7%; eixo PC2: 17,7%) e revelou uma 

segregação nítida entre os períodos amostrais ao longo do primeiro eixo 

(Figura 3). O período seco agrupou-se à esquerda do gráfico, correlacio-

nando-se positivamente com a maioria das variáveis analisadas, como Ni-

trogênio Total (NT), pH, Sólidos Totais em Suspensão (STS), Turbidez e as 

frações de pigmentos (Cl-a, Cl-b, Cl-c e Carotenoides).

Em contrapartida, as estações do período chuvoso distribuíram-se à 

direita do ordenamento, apresentando uma forte correlação positiva com 

as concentrações de Fósforo Total (PT), indicando que esse nutriente foi 

o principal descritor da variabilidade ambiental durante as chuvas. O se-

gundo eixo (PC2) evidenciou uma variação secundária, destacando a Con-

dutividade Elétrica (C.E.) e os Feopigmentos como variáveis de maior peso 

na diferenciação vertical das estações, especialmente naquelas do perío-

do chuvoso, que apresentaram maior dispersão espacial em comparação 

à relativa coesão observada no período seco.
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Figura 3. Análise dos componentes principais (PCA) com  

variáveis (11) e ordenação das estações amostrais

Análise dos componentes principais (PCA) com variáveis (11) e ordenação das es-
tações amostrais (Carot – carotenoides; C.E – condutividade elétrica; Cl-a – clo-
rofila a; Cl-b – clorofila b; Cl-c – clorofila c; Feo. – feofitina; NT – nitrogênio total; 
pH – potencial hidrogeniônico; PT – fósforo total; STS – sólidos totais suspensos; 
Turb. – turbidez).

Fonte: Os autores.

Discussão

A Lagoa Jacuném, como ecossistema raso e polimítico, apresenta uma 

dinâmica vertical fortemente influenciada pela forçante dos ventos e pela 

precipitação. Embora as temperaturas do ar tenham seguido o padrão his-

tórico do INMET, a ausência de estratificação térmica e química constante 

na coluna d’água corrobora as observações de Léllis (2006) sobre a ação 

dos ventos de quadrante nordeste. Essa mistura contínua é fundamental 
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para explicar a homogeneidade vertical da comunidade fitoplanctônica e 

dos nutrientes, observada em ambas as amostragens.

O ambiente manteve-se predominantemente doce, com pH varian-

do de neutro a básico. Os maiores valores de pH registrados no período 

seco podem ser atribuídos à intensa atividade fotossintética da floração 

fitoplanctônica, que consome CO2 e, consequentemente, eleva o pH da 

água (Talling, 1976). Paralelamente, a condutividade elétrica apresentou os 

maiores valores na estação EA2 em ambos os períodos. Esse resultado é 

crucial, pois a EA2 recebe influência direta do Córrego Barro Branco, que 

carreia efluentes domésticos e industriais do CIVIT I e dos bairros adja-

centes. Como a lagoa recebe pouca influência marinha, esses valores ele-

vados de condutividade funcionam como um traçador de contaminação 

por material dissolvido alóctone, corroborando os achados de Leal (2006).

Quanto à transparência e turbidez, os resultados revelaram um compor-

tamento atípico no período chuvoso. Diferentemente do esperado, onde o 

escoamento superficial aumenta o aporte de material particulado (Esteves, 

2011), observou-se uma redução drástica da turbidez e dos Sólidos Totais 

em Suspensão (STS). Esse fenômeno diverge do reportado por Oliveira 

(2011) para a Lagoa Juara e sugere que o volume pluviométrico acumulado 

promoveu um efeito de diluição do material suspenso, acompanhado por 

uma redução na densidade numérica da comunidade fitoplanctônica.

Essa redução da transparência e a consequente diminuição da lumino-

sidade na coluna d’água impõem um estresse radiativo ao fitoplâncton. Os 

resultados mostram que, para compensar essa limitação, houve um regis-

tro expressivo de pigmentos acessórios (clorofila-b, c e carotenoides). De 

acordo com Tundisi e Matsumura-Tundisi (2011), em ambientes onde a luz 

é um recurso limitante ou sofre rápida atenuação, o fitoplâncton aumenta 

a síntese de pigmentos que captam faixas do espectro solar não absorvi-

das pela clorofila-a. O incremento desses pigmentos no período chuvoso 

sugere uma aclimatação fotossintética, na qual as células, ao circularem 

por uma coluna d’água mais profunda e turva, produzem mais pigmentos 

(incluindo carotenoides fotoprotetores) para otimizar a captura de energia 

e se proteger contra picos de radiação na superfície (Phillips et al., 1995).
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A variação sazonal da abundância total revelou um contraste marcante: 

o período seco apresentou as maiores densidades numéricas, enquanto o 

período chuvoso registrou valores consideravelmente menores. Contudo, 

a análise dos pigmentos fotossintéticos revelou o inverso, com concen-

trações de clorofila-a aumentando significativamente no período chuvoso. 

Essa divergência pode ser explicada por dois mecanismos complemen-

tares: primeiro, a mudança na composição da comunidade, indicando que, 

embora o número de indivíduos tenha diminuído, a biomassa individual 

das espécies presentes no período chuvoso pode ser superior; segundo, 

o aumento dos pigmentos acessórios como estratégia adaptativa (Tundisi; 

Matsumura-Tundisi, 2011). Além disso, os altos índices de feopigmentos na 

chuva indicam uma comunidade em estágio de senescência ou sob maior 

taxa de degradação em comparação à seca.

A análise dos nutrientes também revelou uma nítida distinção sazonal. 

O nitrogênio amoniacal apresentou seus menores valores na seca, coin-

cidindo com a máxima densidade fitoplanctônica, uma vez que esta é a 

forma preferencial de absorção devido ao baixo custo energético de as-

similação (Esteves, 2011). Já o Nitrogênio Total (NT) permaneceu elevado 

em todos os pontos, sugerindo que o excesso do nutriente está estocado 

em formas orgânicas e particuladas (biomassa algal). Em contrapartida, o 

Fósforo Total (PT) foi identificado pela PCA como o principal descritor do 

período chuvoso. A razão molar NT:PT mostrou-se massivamente superior 

à Razão de Redfield, confirmando que o fósforo é o nutriente limitante do 

sistema (Jacoby; Welch, 2004). O fato de o ortofosfato ser maior na seca, 

mesmo com alta densidade algal, sugere uma saturação ou uma baixa 

eficiência do sistema de captação celular em condições de eutrofização 

artificial persistente (Aubriot; Bonilla, 2018).

Esse aporte de nutrientes e a dinâmica de ressuspensão refletem-se 

no Índice de Estado Trófico (IET), que classificou a Lagoa Jacuném como 

hipereutrófica em todo o período amostrado. Essa classificação foi indu-

zida pelos elevados teores de pigmentos e pela baixa transparência da 

água, fatores interligados: a alta abundância fitoplanctônica eleva a con-

centração de material particulado em suspensão e, por conseguinte, reduz 

a penetração luminosa (Liu et al., 2018).
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Um aspecto determinante na dinâmica da Lagoa Jacuném é a disso-

ciação entre o perfil luminoso e a distribuição biológica. Embora o siste-

ma apresente elevada atenuância vertical da luz, com uma zona eufótica 

restrita que não atinge o compartimento bentônico, tal gradiente não foi 

suficiente para induzir a segregação vertical da comunidade fitoplanctô-

nica. Em condições de estabilidade da coluna d’água, o gradiente lumi-

noso influenciaria na distribuição vertical da comunidade fitoplanctônica; 

contudo, a mistura causada pelos ventos sobrepõe à limitação da luz. O 

regime de polimixia constante promove o transporte vertical das células 

entre as camadas fótica e afótica em uma taxa superior à velocidade de 

sedimentação ou de autorregulação das algas na coluna d’água (Scheffer, 

2004). Portanto, a homogeneidade observada reflete um cenário onde o 

controle hidrodinâmico neutraliza a estruturação biológica que seria im-

posta pela atenuação luminosa na coluna d’água. 

A riqueza total, com maior contribuição das classes Cyanophyceae e 

Chlorophyceae, reflete um ambiente sob forte pressão seletiva. A domi-

nância numérica de Cyanophyceae na seca, especialmente da ordem 

Chroococcales, caracteriza uma floração típica de sistemas hipereutróficos. 

Entretanto, é notável a presença da classe Coscinodiscophyceae, represen-

tada pelo gênero Aulacoseira. A espécie Aulacoseira granulata (Ehrenberg) 

Simonsen é comum em águas turbulentas; sua presença homogênea é faci-

litada pela mistura vertical, que impede que essas células pesadas de sílica 

sedimentem rapidamente (Vieira et al., 2008). Já a alta riqueza de Chloro-

phyceae indica que estas atuam como competidoras das cianobactérias, 

adaptando-se às variações de nutrientes (Pastich et al., 2016).

O registro de microcistina (0,66 µg.L-1) na estação EA2 durante a 

seca é um achado crítico. Embora abaixo do limite da Portaria GM/MS 

nº 888/2021, esse é o primeiro registro para a Lagoa Jacuném. A presen-

ça simultânea de táxons potencialmente toxigênicos, como Raphidiopsis 

raciborskii (Wołoszyńska) e Oscillatoria nítida Schkorbatow, reforça a ne-

cessidade de vigilância. A detecção na EA2 (próxima ao aporte do Barro 

Branco) sugere que a entrada de nutrientes orgânicos pode estar estimu-

lando a produção de toxinas por gêneros como Microcystis.
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Em suma, a análise multivariada (PCA) sintetiza a complexidade fun-

cional da Lagoa Jacuném, evidenciando que a sazonalidade pluviométrica 

atua como o principal regulador estrutural desse ecossistema. A segrega-

ção no eixo PC1 reflete uma mudança no metabolismo da lagoa: enquanto 

o período seco é definido pela concentração de variáveis (pH, NT e tur-

bidez), o período chuvoso é governado pela entrada de Fósforo Total (PT), 

que desencadeia a resposta de biomassa pigmentar. Tais resultados evi-

denciam que a lagoa se encontra em avançado processo de eutrofização 

artificial, onde o aporte de efluentes domésticos e industriais influencia 

diretamente a distribuição da comunidade fitoplanctônica.

Considerações finais

A Lagoa Jacuném configura-se como um sistema polimítico e hipe-

reutrófico, onde a dinâmica ecológica é governada pela interação entre o 

aporte antrópico de nutrientes e o controle hidrodinâmico. A constante 

mistura da coluna d’água, imposta pela forçante dos ventos, neutraliza a 

estratificação que seria esperada em função da baixa penetração lumi-

nosa. Esse mecanismo garante que a comunidade fitoplanctônica perma-

neça homogeneizada verticalmente, apesar de uma zona eufótica restrita 

que não atinge o compartimento bentônico.

A estrutura da comunidade, caracterizada por uma riqueza de 49 tá-

xons e pela acentuada contribuição em duas estações pela classe Cyano-

phyceae (77% a 92% da densidade total), revela um ambiente sob severa 

pressão seletiva e limitação por fósforo. O achado crítico de microcisti-

na, embora em concentrações inferiores aos limites normativos vigentes, 

constitui um registro inédito que altera a percepção de risco ambiental 

do corpo hídrico.

Dessa forma, este estudo consolida dados fundamentais para a com-

preensão da resiliência desse ecossistema. Os resultados evidenciam que a 

Jacuném atua como um reator biológico sensível à sazonalidade pluviomé-

trica, onde a gestão da bacia de drenagem e o monitoramento sistemático 

de cianotoxinas tornam-se medidas urgentes para garantir a segurança dos 

usos múltiplos da lagoa e a preservação de sua integridade ecológica.
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