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RESUMO 

 

A biota global tem sido modificada por invasões biológicas, reduzindo a biodiversidade e 

causando perdas econômicas. Copernicia prunifera (carnaúba), uma palmeira nativa do 

ecossistema da Caatinga (Nordeste do Brasil), tem sido impactada pela invasora Cryptostegia 

madagascariensis (viúva alegre), causando a morte de centenas de árvores de carnaúba. Neste 

estudo foram avaliadas as respostas fisiológicas, bioquímicas e nutricionais em plantas jovens 

e adultas de C. prunifera e C. madagascariensis, buscando um melhor entendimento da 

interação entre essas duas espécies. O estudo foi dividido em duas etapas: a primeira realizada 

em campo com plantas adultas e a segunda com plantas jovens em casa de vegetação. O 

estudo de campo foi realizado em duas áreas, no município de Caucaia, Ceará, Brasil: Distrito 

de Catuana (intenso déficit hídrico durante a estação seca) e Fazenda Minguaú (salinidade, 

sodicidade e excesso de água ao longo do ano). Nossos resultados mostram que a espécie 

nativa C. prunifera está melhor adaptada a condições de déficit hídrico severo, mas esse 

desempenho ecofisiológico não é suficiente para manter as populações de carnaúba após a 

introdução de C. madagascariensis. A invasora torna-se mais competitiva sob condições de 

excesso de água e em solos afetados por sais, e suas respostas ecofisiológicas não são 

severamente afetadas, mesmo com alto acúmulo de sódio nas folhas. Os resultados também 

mostram que os impactos negativos na palmeira nativa ocorrem apenas na fase final da 

infestação, quando o sombreamento causado pela espécie invasora restringe o acesso à 

radiação solar e acelera o processo de senescência foliar, confirmado pela redução do teor de 

nitrogênio e taxa fotossintética. No experimento realizado em casa de vegetação buscou-se 

avaliar o estabelecimento de plantas jovens de C. prunifera e C. madagascariensis, expostas a 

períodos de excesso hídrico no solo. O experimento foi conduzido sob delineamento 

estatístico de blocos casualizados, no arranjo de parcelas subdivididas com cinco repetições. 

Os tratamentos nas parcelas foram formados por cinco períodos de estresse por alagamento 

(0; 8; 12; 16 e 20 dias) e as subparcelas pelas duas espécies. Para variáveis avaliadas em 

diferentes épocas considerou o tempo como subsubparcela. As avaliações não destrutivas 

(trocas gasosas foliares, fluorescência e teor relativo de clorofila) foram realizadas aos 8, 12, 

16 e 20 dias de alagamento, bem como aos 32 e 40 dias. As taxas de crescimento em altura e 

diâmetro foram estimadas para o período de 0 a 20 e de 20 a 40 dias. As plantas foram 

colhidas aos 40 dias, e amostras foliares foram utilizadas para as análises bioquímicas e 

nutricionais. Plantas jovens de C. prunifera. e C. madagascariensis apresentaram tolerância 

ao alagamento, sobrevivendo a períodos de até 20 dias de estresse e com boa capacidade de 



 

 

recuperação após a drenagem do excesso hídrico. Em resposta ao alagamento, a espécie 

invasora reduz a relação raiz/parte aérea, promove a formação de raízes adventícias e 

concentra suas raízes na camada superficial do solo (0 a 8 cm). De forma contrária, a espécie 

nativa tem maior relação raiz/parte aérea, a qual é ligeiramente aumentada sob estresse por 

alagamento, e tem melhor distribuição das raízes no solo. A taxa de fotossíntese líquida em 

folhas maduras é maior e menos impactada pelo alagamento na espécie invasora, apesar do 

maior acúmulo de sódio nas folhas. Entretanto, a acumulação de biomassa é menos impactada 

na espécie nativa, indicando que características foliares, especialmente a baixa área foliar 

específica, e adaptações morfológicas e anatômicas do sistema radicular podem assegurar 

maior capacidade de assimilação líquida de carbono na planta inteira, em ambientes com 

alagamento temporário, em relação à C. madagascariensis. Os resultados reforçam a 

vulnerabilidade das populações de carnaúba no ecossistema da Caatinga, que podem ser 

severamente impactadas sem o desenvolvimento de tecnologias para mitigar os impactos nas 

áreas invadidas. 

 

Palavras-chave: caatinga; plantações de carnaúba; invasão biológica; fotossíntese; déficit 

hídrico; excesso hídrico; solos afetados por sais. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



 

 

ABSTRACT 

 

The global biota has been modified by biological invasions, reducing biodiversity and causing 

economic losses. Copernicia prunifera (carnauba), a palm tree native to Caatinga ecosystem 

(Northeastern Brazil), has been impacted by invasive C. madagascariensis (viúva alegre), 

causing death of hundreds of carnauba trees. In this study we evaluated physiological, 

biochemical, and nutritional responses in adult plants of C. prunifera and C. 

madagascariensis, seeking a better understanding of the interaction between these two 

species. The study was divided into two stages: the first carried out in the field with mature 

plants and the second with young plants in a greenhouse. The field study was carried out in 

two areas, in the municipality of Caucaia, Ceará, Brazil: District of Catuana (intense water 

deficit during dry season) and Minguaú Farm (salinity, sodicity and excess water throughout 

the year). Our results show that the native species C. prunifera is better adapted to severe 

water deficit conditions, but this ecophysiological performance is not sufficient to maintain 

the carnauba populations after introduction of the C. madagascariensis. The invader becomes 

more competitive under waterlogging in salt-affected soils, and its ecophysiological responses 

are not severely impacted even with high sodium accumulation in the leaves. The results also 

show that the negative impacts on the native palm tree occur only in the final stage of 

infestation, when the shading caused by the invasive species restricts access to solar radiation 

and accelerates the leaf senescence process, confirmed by the reduction of nitrogen content 

and photosynthetic rate. The experiment carried out in a greenhouse aimed to evaluate the 

establishment of young plants of C. prunifera and C. madagascariensis, exposed to periods of 

excess water in the soil. The experiment was carried out under a randomized block statistical 

design, in a split-plot arrangement with five replications. The treatments in the plots were 

formed by five periods of stress by flooding (0, 8, 12, 16 and 20 days) and the subplots by the 

two species. For some variables the time was considered as a sub-subplot. Non-destructive 

evaluations (leaf gas exchange, fluorescence and relative chlorophyll content) were carried 

out at 8, 12, 16 and 20 days of flooding, as well as at 32 and 40 days. The growth rates in 

height and diameter were estimated for the period from 0 to 20 and from 20 to 40 days. Plants 

were harvested at 40 days, and leaf samples were used for biochemical and nutritional 

analyses. Young plants of C. prunifera. and C. madagascariensis showed tolerance to 

flooding, surviving periods up to 20 days of stress and with good recovery capacity after 

draining excess water. In response to flooding, the invasive species reduces the root/shoot 

ratio, promotes the formation of adventitious roots and concentrates its roots in the topsoil (0 



 

 

to 8 cm). Conversely, the native species has a higher root/shoot ratio, which is slightly 

increased under flood stress, and has better root distribution in the soil. The net 

photosynthesis rate in mature leaves is higher and less impacted by flooding in the invasive 

species, despite the greater accumulation of sodium in the leaves. However, biomass 

accumulation is less impacted on native species, indicating that leaf characteristics, especially 

low specific leaf area, and morphological and anatomical adaptations of the root system can 

ensure greater capacity for net carbon assimilation in the whole plant, in flooded 

environments temporary, in relation to C. madagascariensis. The results reinforce the 

vulnerability of carnauba populations in the Caatinga ecosystem, which can be severely 

impacted without the development of technologies to mitigate the impacts in the invaded 

areas. 

 

Keywords: caatinga; carnauba forest; biological invasion; photosynthesis; water deficit; 

excess water; soils affected by salts. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



 

 

SUMÁRIO 

 

1 INTRODUÇÃO GERAL.................................................................................... 8 

2 REVISÃO DE LITERATURA........................................................................... 10 

2.1 Espécies nativas do Brasil................................................................................... 10 

2.2 Copernicia prunifera............................................................................................ 11 

2.3 Espécies invasoras no Brasil............................................................................... 13 

2.4 Cryptostegia madagascariensis............................................................................ 14 

2.5 Efeitos das espécies invasoras sobre a vegetação nativa................................... 16 

2.6 Déficit hídrico e seus efeitos sobre as plantas.................................................... 18 

2.7 Alagamento e seus efeitos sobre as plantas........................................................ 19 

3 RESTRIÇÕES DO SOLO E COMPETIÇÃO COM A INVASORA 

Cryptostegia madagascariensis IMPACTANDO AS RESPOSTAS 

ECOFISIOLÓGICAS DE PALMEIRAS Copernicia prunifera SOB 

CLIMA TROPICAL............................................................................................ 

 

 

 

31 

4 ECOFISIOLOGIA DE PLANTAS JOVENS DE Copernicia prunifera E 

Cryptostegia madagascariensis SOB EXCESSO HÍDRICO............................. 

 

72 

5 CONSIDERAÇÕES FINAIS.............................................................................. 107 

 REFERÊNCIAS................................................................................................... 110 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



 

8 

 

1 INTRODUÇÃO GERAL 

 

As comunidades de plantas nativas são compostas por espécies com tolerâncias 

ambientais semelhantes (ZILVERBERG et al., 2016). No entanto, as respostas das 

plantas aos fatores bióticos e abióticos podem variar de acordo com a espécie, fazendo-

se necessário o conhecimento sobre suas respostas à água, à luz, à temperatura, aos 

nutrientes e às relações competitivas (GIORIA; OSBORNE, 2014; GORGONE-

BARBOSA et al., 2020).  

A carnaúba (Copernicia prunifera) é uma palmeira nativa do nordeste brasileiro, 

com maior ocorrência nos Estados do Ceará, Piauí e Rio Grande do Norte (SOUSA et 

al., 2015). Essa espécie é conhecida como “árvore da vida”, destacando-se por sua 

importância econômica e social, sobretudo, pela ampla variedade de produtos que 

podem ser obtidos com a sua exploração, seja na construção civil, no artesanato, na 

alimentação animal ou na indústria, tendo como principal riqueza a cera que recobre 

suas folhas (PEREIRA et al., 2014). 

Nas últimas décadas, os carnaubais da região Nordeste vêm sendo seriamente 

ameaçados pelos fatores bióticos e abióticos, dentre eles destacam-se: as plantas 

invasoras, o excesso e o déficit hídrico. A maioria dos carnaubais está localizado nos 

vales dos rios, que muitas vezes formam extensas áreas inundadas, sobretudo, no 

período chuvoso, podendo permanecer nessas condições por alguns meses do ano e, 

posteriormente, serem submetidos ao estresse pela falta de água, no período seco 

(MORO et al., 2015).  

Dentre as plantas invasoras, a Cryptostegia madagascariensis (popularmente 

conhecida na região como viúva alegre ou unha do diabo) tem causado grandes 

alterações na estrutura da vegetação nativa de áreas invadidas, principalmente nos 

carnaubais. Essa espécie é nativa de Madagascar e foi introduzida no Brasil para fins 

ornamentais, contudo, na região Nordeste se tornou uma invasora junto à palmeira 

nativa C. prunifera, devido a sua capacidade de escalar as plantas e formar densas 

populações (SOUSA et al., 2016). 

A ameaça aos carnaubais pela C. madagascariensis tem se tornado bastante 

evidente nos últimos anos. Além dos impactos ecológicos, essa espécie vem causando 

danos econômicos, alterando a dinâmica de exploração dos carnaubais. Tem sido 
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observada a morte de centenas de carnaúbas, em vários estágios de desenvolvimento, 

em diferentes localidades do Ceará, por asfixia e sombreamento (SOUSA et al., 2016). 

O sombreamento causado pela C. madagascariensis pode reduzir a fotossíntese 

das folhas de carnaúba, em qualquer estágio de desenvolvimento da planta, causando 

mudanças no funcionamento dos cloroplastos, afetando a eficiência fotoquímica e 

inibindo a atividade do fotossistema II (LI et al., 2010; MU et al., 2010). Com isso, 

ocasiona diminuição e mudanças na distribuição de fotoassimilados nos órgãos das 

plantas (MAURO et al., 2011; WANG et al., 2015). Além disso, podem ocorrer 

mudanças no balanço nutricional das plantas de carnaúba, com a redução da 

transpiração e a competição por nutrientes pela espécie invasora. Entretanto, pouco se 

sabe sobre as respostas fisiológicas, bioquímicas e nutricionais das plantas de carnaúba 

isoladas e associadas com C. madagascariensis, em seus diferentes estágios de 

infestação e níveis de sombreamento, nos períodos secos e chuvosos, e nas diferentes 

áreas que essas espécies habitam.  

As características de rusticidade apresentadas por C. prunifera permitem a 

sobrevivência e vantagem competitiva da espécie sobre a invasora, sob condições de 

estresses prolongados por excesso ou déficit hídrico. Por outro lado, a planta invasora 

seria competitiva em ambiente que mantém alta umidade na maior parte do tempo. Para 

verificação de tais hipóteses torna-se necessário avaliar as respostas de crescimento, 

fisiológicas, bioquímicas e nutricionais de C. prunifera e C. madagascariensis aos 

fatores de estresse presentes nas áreas ocupadas pelos carnaubais. Diante do exposto, o 

objetivo da pesquisa foi avaliar as respostas de plantas adultas de C. prunifera, isoladas 

e associadas à C. madagascariensis, sob excesso e déficit hídrico, em duas áreas 

naturais, no Estado do Ceará. Também buscou-se avaliar as respostas de plantas jovens 

dessas duas espécies ao excesso hídrico, sob condições controladas. 
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2 REVISÃO DE LITERATURA 

 

2.1 Espécies nativas no Brasil 

 

Muitas espécies arbóreas nativas do Brasil são potencialmente aptas para o 

cultivo, onde apresentam diversas finalidades: ornamental, madeireiro, alimentício, 

artesanato, extração de fibras, substâncias químicas usadas na indústria farmacêutica e 

de cosméticos, produção de celulose e papel ou preservação (SCALON et al., 2011). 

Considerando a diversidade genética existente no país, essas espécies possuem 

grande importância para o contínuo desenvolvimento dos diferentes setores da 

economia brasileira. A crescente utilização das espécies nativas da flora brasileira vem 

despertando o interesse dos agricultores, em âmbito local e regional, pela definição das 

espécies com potencial para serem utilizadas como novas opções de cultivo e também 

como novas oportunidades de investimento pelo setor empresarial (FRISON; 

CHERFAS; HODGKIN, 2011). 

Diversos recursos vegetais nativos são considerados de grande importância atual 

e potencial, podendo ser utilizados como fontes de renda alternativa. Para isso, são 

necessários investimentos para gerar e disponibilizar tecnologia de uso sustentável, de 

forma a viabilizar a utilização comercial desses recursos. Assim, torna-se 

imprescindível investir em uma política de valorização e reintrodução dos recursos 

vegetais nativos, nos diversos sistemas produtivos (CORADIN; SIMINSKI; REIS, 

2011). 

Devido as suas propriedades genéticas, as espécies de árvores nativas possuem 

arquiteturas individuais distintas, morfologias foliares, características anatômicas, 

fisiológicas e bioquímicas que possivelmente atuam atribuindo-lhes níveis de tolerância 

contra os estresses, principalmente (BUSSOTTI, 2008). Entretanto, as comunidades de 

plantas nativas, grupo de espécies que coexistem em determinado ambiente apresentam 

tolerâncias ambientais semelhantes (ZILVERBERG et al., 2016). Mesmo assim, as 

respostas das plantas aos fatores bióticos e abióticos podem variar, fazendo-se 

necessário o conhecimento sobre suas respostas à água, à luz, à temperatura, aos 

nutrientes e às relações competitivas (GIORIA; OSBORNE, 2014). 
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Essas espécies também podem desempenhar papel fundamental para o 

enfrentamento das consequências decorrentes das mudanças climáticas. Por serem 

produto de um longo processo de seleção natural, essas espécies podem apresentar 

genes de resistência às alterações climáticas, como elevações de temperatura, secas e 

inundações. Grande parte das espécies nativas do Brasil apresentam diferentes 

estratégias adaptativas, que potencializam sua utilização nos diversos setores 

produtivos, bem como na recuperação de áreas degradadas.  

Vale ressaltar que essas espécies nativas possuem importante papel no equilíbrio 

ecológico dos habitats e nas comunidades florestais a que pertencem, sendo muitas 

dessas indicadas a fazer parte de programas de recuperação de áreas degradadas ou 

sujeitas à degradação (COSTA et al., 2015). Elas constituem uma preciosa fonte de 

riqueza e de alimentos para o país, as quais precisam ser adequadamente preservadas, 

estudadas e utilizadas. Com isso, há necessidade de conhecimento sobre os 

requerimentos quanto ao manejo e a adaptabilidade das espécies florestais nativas a 

ambientes distintos, sobretudo, às características edafoclimáticas, que ainda são 

escassas.  

Há carência de informações sobre a morfologia e a fisiologia da germinação e 

das plântulas de espécies nativas, que poderiam auxiliar o manejo e conservação das 

espécies em seu habitat natural. As características das plantas nos estádios iniciais de 

desenvolvimento são bem distintas, em relação às observadas no indivíduo adulto. Estas 

características subsidiam a identificação mais precisa das espécies, sobretudo aquelas 

presentes nos ecossistemas florestais (GURGEL et al., 2012). 

 

2.2 Copernicia prunifera 

 

A C. prunifera (carnaúba), de acordo com a classificação botânica, pertence ao 

reino Plantae, divisão Magnoliophyta, classe Liliopsida, ordem Arecales, família 

Arecaceae, gênero Copernicia e espécie Copernicia prunifera. É pertencente à família 

Arecaceae, sendo esta constituída por 207 gêneros e 2.675 espécies, distribuídas por 

todo o mundo, predominantemente em áreas úmidas das regiões tropicais e subtropicais. 

Devido ao conjunto de suas características botânicas, os membros da família Arecaceae 
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constituem um grupo vegetal muito peculiar, além de possuírem grande valor 

ornamental, econômico e nutricional (BAUERMANN et al., 2010). 

Essa espécie possui grande porte, podendo atingir de 10 a 15 m de altura e 15 a 

25 cm de diâmetro, crescendo em média cerca de 30 cm por ano, atingindo a maturidade 

botânica (primeira floração) entre 12 e 15 anos de idade. Trata-se de uma planta nativa 

da região Nordeste do Brasil, bastante adaptada ao clima e com diversas possibilidades 

de uso. O principal aproveitamento econômico da carnaúba dá-se pelo corte das folhas, 

sendo que cada árvore pode chegar a produzir 60 folhas. É uma palmeira elegante, e em 

alguns casos, espontânea em grandes florestas nas margens de alguns rios nordestinos e 

em alguns trechos do litoral (PIMENTEL GOMES, 2007). 

O Brasil é o único país do mundo que se produz e exporta cera de carnaúba, 

embora a árvore cresça com facilidade em diversos locais de clima tropical, tendo sua 

maior distribuição próxima de rios e áreas inundáveis (RODRIGUES et al., 2013). 

Dentre os recursos florestais, a carnaubeira possui grande representatividade, 

oferecendo ocupação e complemento de renda para inúmeros trabalhadores rurais no 

período de estiagem. 

Essa espécie apresenta maior ocorrência nos Estados do Ceará, Piauí e Rio 

Grande do Norte (SOUSA et al., 2015). Ela é conhecida como “árvore da vida”, 

destacando-se por sua importância econômica e social, sobretudo, pela ampla variedade 

de produtos que podem ser obtidos com a sua exploração, seja na construção civil, no 

artesanato, na alimentação animal ou na indústria, tendo como principal riqueza a cera 

que recobre suas folhas (PEREIRA et al., 2014).  

Rodrigues et al. (2013) registrou o uso da carnaúba para fins artesanais, pelas 

comunidades rurais no sertão do Rio Grande do Norte, na produção de bolsas, chapéus e 

esteiras, confeccionados com as folhas da carnaúba e vendidos em feiras livres. Nesse 

contexto, o manejo racional dos produtos oriundos da C. prunifera está diretamente 

relacionado à conservação dos ambientes de ocorrência da espécie. 

Nas últimas décadas, os carnaubais da região Nordeste vêm sendo seriamente 

ameaçados pelos fatores bióticos e abióticos, dentre eles destacam-se: as plantas 

invasoras, o excesso e o déficit hídrico. A maioria dos carnaubais está localizado nos 

vales dos rios, que muitas vezes formam extensas áreas inundadas, sobretudo, no 

período chuvoso, podendo permanecer nessas condições por alguns meses do ano e, 
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posteriormente, serem submetidos ao estresse pela falta de água, no período seco 

(MORO et al., 2015). A ocorrência periódica da inundação nos carnaubais dos vales dos 

rios indica que, essa espécie pode apresentar adaptações para suportar a diminuição do 

oxigênio no solo (ARRUDA; CALBO, 2004). 

 

2.3 Espécies invasoras no Brasil 

 

Atualmente, vários problemas ambientais assolam distintos ecossistemas em 

várias partes do mundo, sendo que a invasão por espécies vegetais é um dos mais 

graves. Diversos ecossistemas encontram-se hoje muito descaracterizados e degradados 

devido a processos de invasão biológica e, por isso, ela é considerada uma das maiores 

ameaças à biodiversidade (SHEIL, 2001; GORGONE-BARBOSA et al., 2020). No 

Brasil, os primeiros registros de invasões biológicas datam de 1824, com a observação 

da expansão populacional gradativa de espécies invasoras (ZENNI; ZILLER, 2011). 

A invasão biológica é um fenômeno complexo que resulta da translocação de 

determinada espécie de um local para outro em que não havia a sua presença 

(FALLEIROS et al., 2011). Ocorre com a introdução e estabelecimento de espécies que 

não fazem parte de um determinado ecossistema, mas que são capazes de se estabelecer 

e desenvolver populações autoregenerantes (MORO et al., 2012). Estas espécies, 

chamadas exóticas invasoras, podem ocupar o espaço de nativas, alterar os processos 

ecológicos naturais dos ecossistemas invadidos e se tornarem dominantes, gerando não 

só danos ao meio ambiente, como também prejuízos econômicos. 

A maioria das espécies invasoras atingem altas densidades e dominância na 

comunidade invadida, reduzem a abundância e riqueza de espécies nativas através da 

competição, modificam os processos ecossistêmicos e causam hibridização, alterando a 

diversidade genética e a estrutura da comunidade. Também são capazes de modificar as 

propriedades do solo, a ciclagem de nutrientes, a produtividade, a disponibilidade de luz 

e de água e o microclima. Para melhor compreender as espécies, a dinâmica das 

populações, a área de distribuição e o impacto de plantas exóticas invasoras, uma série 

de estudos de campo já foram realizados sobre a ocorrência e o impacto de plantas 

exóticas invasoras (VILÀ et al. 2011; SHEN et al., 2017). 



 

14 

 

Dentre as características que permitem que as espécies exóticas se tornem 

potenciais invasoras, destacam-se: alta taxa de crescimento, produção de sementes de 

fácil dispersão, alta longevidade das sementes no solo, alta taxa de germinação, 

maturação precoce das plantas já estabelecidas, bem como floração e frutificação, alto 

potencial reprodutivo por brotação e alelopatia (GENOVESI, 2005; SPIAZZI et al., 

2017). Mesmo com o grande impacto das diferentes espécies vegetais exóticas, elas têm 

sido introduzidas no território brasileiro, há séculos, para utilização na alimentação e 

ornamentação. 

De acordo com Zenni e Ziller (2011), atualmente no Brasil, há 117 espécies de 

plantas exóticas estabelecidas e reconhecidas como de potencial invasor ou invasoras, 

bem como um número desconhecido de plantas introduzidas. Somente nas áreas de 

influência das obras do Projeto de Integração do Rio São Francisco com Bacias 

Hidrográficas do Nordeste Setentrional (PISF) já foram identificadas mais 60 espécies 

exóticas, sendo 10% destas consideradas exóticas invasoras (FABRICANTE; 

SIQUEIRA-FILHO, 2012). 

 

2.4 Cryptostegia madagascariensis 

 

 

Uma das espécies introduzidas no Brasil para fins ornamentais foi a C. 

madagascariensis. Popularmente conhecida como leiteira, trepadeira, unha do cão 

(ANDRADE, 2013), unha de bruxa, viúva alegre, entre outros nomes populares. Essa 

espécie é originária do continente africano, destacando-se como uma das espécies 

invasoras que mais danos tem causado ao bioma Caatinga (CRUZ et al., 2016). 

A introdução no Brasil da C. madagascariensis, espécie nativa de Madagascar, 

se deu para fins ornamentais, pela sua vistosa inflorescência de coloração de tons de 

rosa a violeta (SILVA et al., 2008). Pertencente à família Apocynaceae, a C. 

madagascariensis é uma invasora em distintos países, a exemplo da Austrália, Estados 

Unidos, Índia, e Porto Rico (INVASIVE SPECIES SPECIALIST GROUP, 2010), onde 

tem ocasionado danos ambientais e demandado elevados custos para minimizar seus 

impactos. 

Além de ser invasora, a C. mandascariensis é uma espécie arbustiva escandente, 

esse tipo de hábito tem como característica escalar até sombrear completamente a copa 
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dos seus hospedeiros, competindo por luz. Suas raízes se localizam na rizosfera do 

hospedeiro competindo também por recursos do solo (DILLENBURG et al., 1995, 

TOLEDO-ACEVES; SWAINE, 2008). Assim sendo, as espécies arbustivas escandentes 

podem exercer forte pressão competitiva sobre a vegetação arbustiva - arbórea 

(SCHNITZER 2005, MARTÍNEZ-IZQUIERDO, et al., 2016), e o impacto delas na 

regeneração destas espécies, pode modificar a composição da comunidade e levar a 

lentidão no processo sucessional (SCHNITZER; BONGERS, 2002). 

No Brasil, essa espécie vem se destacando como uma das invasoras que mais 

tem causado danos ao bioma caatinga, na região nordeste (CRUZ et al., 2016). A C. 

madagascariensis possui ramos flexíveis que se entrelaçam em outras plantas 

(ANDRADE, 2013) e tem como característica a capacidade de estabelecer densas 

populações, invadindo locais úmidos nas regiões semiáridas do nordeste brasileiro, 

principalmente em áreas próximas aos rios e junto à palmeira nativa C. prunifera 

(SOUSA et al., 2016). 

As sementes dessa espécie apresentam características de dispersão anemocórica, 

sendo pequenas e leves, dotadas de plumas, que facilitam o transporte pelo vento, 

favorecendo a ocupação de outras áreas. Estudos existentes acerca dessa espécie 

mostram que seus sítios preferenciais de ocorrência estão na região Nordeste, em 

alagadiços e áreas de matas ciliares, onde formam maciços populacionais de alta 

densidade, que dificultam ou impedem o estabelecimento de espécies locais, por 

limitação de recursos, bem como o acesso de pessoas e animais de médio e grande porte 

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

A C. madagascariensis é uma planta bastante agressiva, tende a escalar as 

plantas próximas, produzindo uma densa cobertura sobre a copa, resultando em um 

intenso sombreamento, impedindo a fotossíntese e causando a morte destas plantas 

(SILVA et al., 2008). Sob o dossel formado por esta invasora, não são observados o 

crescimento de outras plantas. Assim, a C. madagascariensis é capaz de inibir o 

estabelecimento de espécies nativas em áreas invadidas e reduzir a diversidade de 

espécies (SOUSA et al., 2016; BARBOSA et al., 2019).  

A redução da diversidade de espécies em áreas invadidas por C. 

madagascariensis, vêm sendo associada principalmente ao sombreamento (SOUSA et 

al., 2016), contudo também pode estar relacionado a liberação de compostos 
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alelopáticos, que aumentam o sucesso da invasão, reduzindo a diversidade de espécies 

nativas e a competição por recursos. No Ceará, essa espécie ocupa densas áreas, 

ocorrendo de forma destrutiva sobre a vegetação nativa, especialmente sobre a C. 

prunifera, podendo asfixiar e matar essa palmeira, escalando e eliminando 

completamente o acesso a luz (SOUSA et al., 2016). Esta espécie nativa pode ser 

afetada de forma competitiva pela C. madagascariensis, em condições de campo. 

Espécies invasoras como a C. madagascariensis podem causar impactos 

negativos não só sobre a vegetação, mas também nos solos das áreas invadidas 

(alteração na composição da comunidade microbiana, alteração na ciclagem de 

nutrientes e redução da diversidade macro e microbiana do solo). Estudos de outros 

lugares do mundo mostraram que ao longo do tempo, as espécies de plantas invasoras 

afetam as propriedades do solo, como o pH, o fósforo disponível e alteração na 

comunidade de fungos micorrízicos arbusculares (FMA), contribuindo para o declínio 

da diversidade de FMA (SOUZA et al., 2017). 

 

2.5 Efeitos das espécies invasoras sobre a vegetação nativa 

 

As invasões biológicas tem sido um tema-chave da pesquisa ecológica nas 

últimas décadas (HEJDA et al., 2009; POWELL et al., 2013; WORZ; THIV, 2015), 

modificando o funcionamento de ecossistemas inteiros e causando perdas econômicas 

significativas. Embora o número crescente e a expansão de espécies não nativas na flora 

mundial estejam bem documentados, seus impactos permanecem não quantificados para 

a maioria das plantas invasoras (RICHARDSON; PYŠEK, 2012). 

Muitas espécies invasoras alteram a composição, estrutura e funcionamento dos 

ecossistemas, causando declínios significativos na diversidade de espécies nativas 

(VILÀ et al., 2011). Em casos extremos, podem modificar a estrutura da vegetação em 

extensas áreas, através da dominância, habilidade competitiva superior e modificação 

nos parâmetros do ecossistema, deslocando as espécies nativas e perturbando a estrutura 

da vegetação, causando a redução da diversidade nas áreas afetadas (HEJDA et al, 

2009).  

Os problemas causados por espécies invasoras estão aumentando, de modo que, 

a invasão biológica tornou-se um importante agravante para a conservação da 

http://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0367253016301669#bib0090
http://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0367253016301669#bib0210
http://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0378112713001102#b0060
http://www.sciencedirect.com/topics/agricultural-and-biological-sciences/invasive-plants
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diversidade biológica. Elas ameaçam os ecossistemas nativos e alteram os regimes de 

manejo, prejudicando a manutenção da agricultura, das pastagens e das florestas 

(SONG, 2017). Os impactos potenciais das plantas invasoras são amplamente 

reconhecidos em todo o mundo, porém poucas avaliações quantitativas acerca dos 

impactos foram realizadas (PYŠEK E RICHARDSON, 2012). Estudos que medem 

impactos a nível de comunidade, por exemplo, através da supressão de plantas nativas, 

devido ao domínio de espécies exóticas invasoras ainda são escassos (HEJDA et al., 

2009). 

A concorrência é um aspecto fundamental que molda as comunidades de 

plantas e a dinâmica do ecossistema (SHELBY et al., 2016), porém o desempenho do 

invasor é modulado por condições ambientais, como matriz de vegetação e 

disponibilidade de recursos. Espécies invasoras podem crescer e se espalhar 

rapidamente e o resultado pode ser uma grave perda agrícola e florestal (MINDELL, 

2009).  

Com a redução na diversidade nativa, podem ocorrer mudanças na ciclagem de 

nutrientes e alteração nos processos ecológicos e evolutivos (DOSTÁL et al., 2012). As 

plantas invasoras podem indiretamente modificar características abióticas de um habitat, 

tais como as propriedades físicas e químicas dos solos (umidade e nutrientes do solo) 

(BEWLEY; PRETO, 1994), sendo capazes de causar efeitos negativos no 

estabelecimento e desenvolvimento das espécies nativas. As invasoras competem pelos 

recursos nutricionais do solo, que pode acarretar mudanças na morfofisiologia vegetal e 

na quantidade de nutrientes absorvidos pelas plantas nativas (VILÀ et al., 2011).  

Além disso, elas podem ter efeito alelopático sobre as espécies nativas, 

caracterizado pela liberação de substâncias do metabolismo secundário das plantas e 

que produzem efeito negativo nas plantas vizinhas, como: redução do crescimento, da 

atividade fotossintética (ZHENG et al., 2010) e quando liberadas no solo, pode inibir a 

germinação de sementes (RUCKLI et al., 2014). 

A biota mundial tem sido modificada por invasões biológicas, provocando 

mudanças no papel de espécies nativas nas comunidades, alterando processos evolutivos 

e a abundância de espécies, por vezes levando-as à extinção. Como consequência, a 

introdução de espécies invasoras é atualmente considerada uma das maiores ameaças à 

http://www.sciencedirect.com/topics/agricultural-and-biological-sciences/rangelands
http://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0378112713001102#b0375
http://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0378112713001102#b0375
http://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S1439179116302584#bib0125
http://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0925857412003485#bib0085
http://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0925857412003485#bib0085
http://www.sciencedirect.com/topics/agricultural-and-biological-sciences/soil-physical-property
http://www.sciencedirect.com/topics/agricultural-and-biological-sciences/germination
http://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S1439179116300962#bib0260
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diversidade biológica em escala global, inclusive em unidades de conservação (SPEAR 

et al., 2013).  

A falta de avaliações detalhadas dos impactos causados pelas plantas invasoras 

sobre a vegetação nativa, em muitos casos, frustrou a implementação de estratégias 

efetivas no manejo de plantas invasoras. O conhecimento acerca das perturbações 

causadas pelas plantas invasoras vem de estudos observacionais, que comparam habitats 

invadidos e não invadidos (PYŠEK et al., 2012; BARNEY et al., 2013). Os impactos 

sobre a vegetação nativa, em sua maioria, ainda não foram estudados 

experimentalmente (BARNEY et al., 2015). 

 

2.6 Déficit hídrico e seus efeitos sobre as plantas 

 

Durante o ciclo de vida das plantas, elas podem passar por períodos de 

exposição ao déficit hídrico que, potencialmente, prejudica os processos morfológicos, 

fisiológicos, bioquímicos e moleculares, resultando em inibição do crescimento. Além 

disso, essas flutuações na disponibilidade de água comprometem o cultivo da maioria 

das plantas, causando instabilidade da produção, perdas de rendimento e na qualidade 

dos produtos colhidos (SILVA et al., 2014). 

As respostas das plantas ao estresse hídrico podem ser entendidas de acordo com 

o grau de exposição; adaptação, que é a resistência genética adquirida por processos de 

seleção durante muitas gerações; aclimatação, que pode ser entendida como a tolerância 

aumentada como consequência da exposição anterior ao estresse; e a tolerância, que é a 

aptidão de uma planta para enfrentar um ambiente desfavorável. (TAIZ; ZEIGER, 

2013). 

Sob deficiência hídrica, as plantas apresentam mudanças nos padrões de 

crescimento e alocação de biomassa, muitas vezes acarretando mais incrementos às 

raízes, que na parte aérea. O déficit hídrico beneficia o desenvolvimento do sistema 

radicular em detrimento à parte aérea na maioria das espécies. Assim, restringindo o 

potencial de crescimento na parte aérea, contudo, estimulando o crescimento das raízes, 

na tentativa de explorar um maior volume de solo e alcançar água em maiores 

profundidades (SANTOS et al., 2012). 

http://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0367253016301669#bib0015
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A deficiência hídrica é considerada um dos principais fatores ambientais que 

induzem alterações em vários processos fisiológicos e bioquímicos nas plantas 

(MANAVALAN et al., 2009). Quando as células dos vegetais sofrem desidratação, 

observa-se uma redução na sua turgescência, tendo em vista que, o potencial hídrico 

celular depende do teor de umidade do solo, da capacidade de absorção de água pelas 

raízes e do transporte para a parte aérea (TAIZ; ZEIGER, 2013). 

A fotossíntese é um dos processos fisiológicos mais sensíveis ao déficit hídrico 

(PINHEIRO; CHAVES, 2011), pois os estômatos se fecham para proteger a planta 

contra a perda excessiva de água, sobretudo, nos horários mais quentes do dia 

(SENGUPTA et al., 2011). Muitos processos metabólicos das plantas podem ser 

influenciados, como o fechamento estomático, ocasionando a redução da fotossíntese, 

da transpiração e nos padrões de alocação de biomassa, afetando o crescimento da 

planta. A deficiência hídrica é uma das condições que mais limitam a produção primária 

dos ecossistemas e o rendimento das culturas, principalmente pelas restrições que impõe 

à fixação fotossintética de carbono (LARCHER, 2006; TAIZ; ZEIGER, 2013). 

De maneira geral, fatores abióticos afetam diretamente a atividade fisiológica 

das plantas em suas diferentes fases de crescimento. Fatores como baixa disponibilidade 

de luz, hídrica e nutricional tornam mais difícil o estabelecimento das plantas, 

principalmente na fase jovem. 

 

2.7 Alagamento e seus efeitos sobre as plantas 

 

Ao serem submetidas ao excesso de água do solo, as plantas produzem sinais 

metabólicos de vários tipos, em resposta à diminuição dos níveis de oxigênio. Nesse 

período elas alteram sua morfologia, anatomia, metabolismo e crescimento como 

estratégia de sobrevivência (BAILEY-SERRES; VOESENEK, 2008; TEAKLE et al., 

2012). As respostas das plantas a esse fator adverso são complexas e podem variar com 

o estádio fenológico, no qual as plantas se encontram. 

Apenas determinadas espécies predominam em solos que são encharcados com 

frequência e, para muitos vegetais, a inundação é tida como uma condição adversa, que 

pode conduzir à morte dentro de poucos dias de exposição. A maioria das plantas 
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cultivadas de interesse econômico perece mais rapidamente, em uma situação de 

inundação, do que mesmo de deficiência hídrica no solo (LARCHER, 2006). 

A deficiência de oxigênio e o baixo potencial redox do solo, induzidos pelo 

encharcamento, afetam desfavoravelmente vários aspectos da fisiologia vegetal, como 

mudanças na assimilação de carbono, absorção de macronutrientes e supressão do 

metabolismo respiratório das raízes (KREUZWIESER et al., 2004; LIU; JIANG, 2015). 

O fechamento estomático, danos no fotossistema II e a diminuição na fotossíntese 

também são respostas comuns à deficiência de oxigênio no solo causada pelo 

encharcamento (PEZESHKI, 1993). Além disso, o encharcamento promove 

indisponibilidade de determinados nutrientes essenciais às plantas (GAZOLLA-NETO 

et al., 2012). 

O conhecimento sobre o desempenho das espécies vegetais, sob o excesso de 

água, é essencial para a definição das estratégias de tolerância ao encharcamento 

apresentadas por elas (SINGH, 2015). O acúmulo de reservas nas raízes é uma das 

estratégias que as plantas, sob esse tipo de estresse, podem apresentar como forma de 

tolerar essa condição. Essas reservas podem ser utilizadas para desenvolver raízes 

adventícias (FERREIRA et al., 2009). 

O estresse vegetal por excesso de água ocorre como resultado da inundação dos 

solos e os efeitos deletérios da água em excesso na zona radicular são decorrentes das 

implicações ocasionadas pela remoção do oxigênio ao longo do perfil de solo (TAIZ; 

ZEIGER, 2013). Quando as plantas são submetidas ao encharcamento, o mau 

funcionamento das raízes leva grande parte destas à morte, e em alguns casos, como 

ocorre em várias espécies, há indução da produção de raízes adventícias que possuem 

aerênquima (VISSER; VOESENEK, 2004).  

Apesar das condições desfavoráveis, pesquisas mostram que o encharcamento 

não impede completamente a ocorrência de determinados processos fisiológicos. 

Mesmo quando cultivadas em solo encharcado, algumas espécies arbóreas perenes são 

fotossinteticamente ativas e podem continuar crescendo e produzindo folhas, flores e 

frutos durante a incidência do encharcamento (SCHONGART et al., 2002; GARCÍA; 

MENDOZA, 2014). 
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3 RESTRIÇÕES DO SOLO E COMPETIÇÃO COM A INVASORA Cryptostegia 

madagascariensis IMPACTANDO AS RESPOSTAS ECOFISIOLÓGICAS DE 

PALMEIRAS Copernicia prunifera SOB CLIMA TROPICAL 

 

Resumo: A biota global tem sido modificada por invasões biológicas, reduzindo a 

biodiversidade e causando perdas econômicas. A Copernicia prunifera, uma palmeira 

nativa do ecossistema Caatinga (grande área geográfica sob clima tropical seco do 

Brasil), tem sido impactada pela invasora arbustiva Cryptostegia madagascariensis. 

Avaliamos as respostas fisiológicas, bioquímicas e nutricionais em plantas adultas de 

ambas as espécies em duas áreas: Catuana (intenso déficit hídrico durante a estação 

seca) e Minguaú (salinidade, sodicidade e excesso de água ao longo do ano). Nossos 

resultados mostram que essa interação competitiva é definida principalmente pela 

adaptabilidade de ambas as espécies para enfrentar as restrições abióticas do solo. A 

espécie nativa C. prunifera está mais bem adaptada às condições de déficit hídrico 

severo, mas seu desempenho ecofisiológico não é suficiente para enfrentar a invasão de 

C. madagascariensis. A invasora se torna mais competitiva sob alagamento em solos 

afetados por sais e não é severamente afetada, mesmo com alto acúmulo de sódio nas 

folhas. Os resultados também mostram que os impactos negativos sobre a palmeira 

nativa ocorrem principalmente na fase final da infestação, quando o sombreamento 

causado pela espécie invasora restringe o acesso à radiação solar e acelera a senescência 

foliar. No entanto, os impactos sobre as espécies nativas precedem o sombreamento 

permanente, conforme evidenciado pela inibição da abertura estomática e assimilação 

líquida de CO2 sob nível intermediário de infestação. Os resultados reforçam a 

vulnerabilidade das populações de carnaúba no ecossistema Caatinga, que podem ser 

severamente impactadas sem o desenvolvimento de tecnologias para mitigar os 

impactos nas áreas invadidas. 

 

Palavras-chave: caatinga; floresta de carnaúba; espécies invasoras; estresse hídrico; 

alagamento; solos afetados por sais. 
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Soil constraints and competition with invasive Cryptostegia madagascariensis 

impacting ecophysiological responses of Copernicia prunifera palm trees under 

tropical climate 

 

Abstract: The global biota has been modified by biological invasions, reducing 

biodiversity and causing economic losses. Copernicia prunifera, a palm tree native to 

Caatinga ecosystem (large geographical area under dry tropical climate of Brazil), has 

been impacted by invasive climbing-shrub Cryptostegia madagascariensis. We 

evaluated physiological, biochemical, and nutritional responses in mature plants of both 

species in two areas: Catuana (intense water deficit during dry season) and Minguaú 

(salinity, sodicity and excess water throughout the year). Our results show that this 

competitive interaction is mainly defined by the adaptability of both species to face soil 

abiotic constraints. The native species C. prunifera is better adapted to severe water 

deficit conditions, but its ecophysiological performance is not sufficient to face the 

invasion of C. madagascariensis. The invader becomes more competitive under 

flooding in salt-affected soils, and it is not severely impacted even with high sodium 

accumulation in the leaves. The results also show that the negative impacts on the native 

palm tree occur specially in the final stage of infestation, when the shading caused by 

the invasive species restricts access to solar radiation and accelerates the leaf 

senescence. However, the impacts on the native species precede the permanent shading, 

as evidenced by inhibition of stomatal opening and net assimilation of CO2 under 

intermediary level of infestation. The results reinforce the vulnerability of carnauba 

populations in the Caatinga ecosystem, which can be severely impacted without the 

development of technologies to mitigate the impacts on invaded areas. 

 

Key Words: caatinga; carnauba forest; invasive species; drought stress; waterlogging; 

salt-affected soils. 
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INTRODUÇÃO 

 

A biota global tem sido modificada por invasões biológicas, causando mudanças 

na funcionalidade das espécies nativas nas comunidades, alterando processos evolutivos 

e reduzindo a biodiversidade (REIMÁNEK; RICHARDSON 1996; GRICE, 2008; 

SCHNITZER; CARSON 2010; MARTÍNEZ-IZQUIERDO, 2016; SILVA et al., 2017; 

LINDERS et al., 2019). Em geral, as espécies vegetais tornam-se invasoras porque 

possuem alguns atributos que as tornam melhores competidoras que as espécies nativas, 

tais como: rápido crescimento, grande número de sementes com fácil dispersão, alta 

taxa de germinação e produção de substâncias alelopáticas (REIMÁNEK; 

RICHARDSON 1996; SILVA et al., 2017). 

Além das características das espécies invasoras, a invasibilidade depende do 

estresse ambiental e da disponibilidade de recursos (LONSDALE, 1999). Postulou-se 

que o sucesso da invasão está positivamente relacionado à disponibilidade de recursos, 

pois à medida que a disponibilidade de recursos aumenta, também aumenta a 

vulnerabilidade do habitat (DAVIS et al., 2000). Esta hipótese foi apoiada por trabalhos 

anteriores com espécies de ervas em um experimento de jardim (AGRAWAL et al., 

2005) e também com gramíneas em experimentos de campo (GOING et al., 2009). Por 

outro lado, em um experimento de mesocosmos de vaso com seis níveis de suprimentos 

de nutrientes, não foi observada uma relação direta entre a disponibilidade de nutrientes 

e o sucesso da invasibilidade (LIU et al., 2018). 

Associado a isso, outra relação menos explorada é entre estresse ambiental e 

invasibilidade. Os altos níveis de restrições abióticas reduzem as chances de sucesso da 

invasora (ALPERT et al., 2000), como mostrado em um experimento de campo no 

deserto, onde a escassez severa de água impediu a propagação anual no tratamento de 

seca (SUAZO et al., 2012). Espécies invasoras com capacidade de crescimento rápido 

podem ser favorecidas em situações onde a escassez de água causa a mortalidade de 

espécies nativas (MANEA et al., 2016, MOJZES et al., 2020). A capacidade de tolerar 

condições estressantes e recursos limitados faz parte da estratégia que torna as espécies 

invasoras capazes de invadir uma ampla gama de ambientes, ou seja, a alta plasticidade 

fenotípica (RICHARDSON; PYS EK, 2006). Embora a relação entre estresse abiótico e 



 

34 

 

invasibilidade tenha sido estudada, não há consenso e, portanto, mais estudos precisam 

ser realizados. 

Neste estudo, investigamos o efeito da disponibilidade de recursos e do estresse 

ambiental em um arbusto trepador invasor (videira-seringueira de Madagascar) e sua 

palmeira nativa de suporte (carnaúba) em diferentes níveis de infestação. Quando a 

planta invasora é uma espécie trepadeira, a competição com o suporte nativo pode ser 

forte. Esse tipo de planta sobe até sombrear completamente a copa de seus hospedeiros, 

competindo por luz. Seu sistema radicular cresce ao redor da rizosfera do hospedeiro, 

também competindo por recursos do solo (DILLENBURG et al., 1995; TOLEDO-

ACEVES; SWAINE, 2008). Portanto, as trepadeiras podem exercer forte pressão 

competitiva sobre a vegetação de suporte e podem modificar a composição da 

comunidade e levar à lentidão no processo sucessional (GIANOLI, 2015). Um melhor 

entendimento de como a disponibilidade de recursos e o estresse abiótico influenciam a 

competição entre a planta trepadeira invasora e seu suporte, a palmeira nativa, é 

importante para prever a vulnerabilidade deste ambiente. 

A videira-seringueira de Madagascar Cryptostegia madagascariensis Bojer, 

(Apocynaceae), um arbusto com ramos trepadeiros (FLORA DO BRASIL, 2020), tem 

sua ocorrência catalogada em quase todos os continentes (JUDD et al., 2009). Em 

regiões da Austrália, Estados Unidos, Quênia , Havaí, Índia, Ilhas Virgens, Santa Lúcia, 

Montserrat, Anguilla, Porto Rico e Brasil (INVASIVE SPECIES SPECIALIST 

GROUP,  2010), esta espécie se tornou uma planta invasora, causando danos ambientais 

e econômicos. No Brasil, a videira-seringueira de Madagascar foi introduzida para fins 

ornamentais, mas tornou-se uma invasora em áreas ocupadas por Copernicia prunifera 

(Mill.) H.E Moore (SOUSA et al., 2015; FLORA DO BRASIL, 2020). A C. prunifera 

(carnaúba) é uma palmeira nativa do ecossistema da Caatinga, que ocupa uma grande 

área geográfica (850.000 km²) do nordeste do Brasil, compreendendo diferentes tipos de 

vegetação sob um clima tropical seco (MILES et al., 2006; SANTOS et al., 2014; 

CAMPOS et al., 2020). 

A maioria das populações de carnaúba está localizada nos vales dos rios da 

Caatinga, principalmente nas áreas de Planossolos, Gleissolos e Neossolos. Parte dessas 

áreas formam extensas áreas inundadas, durante a estação chuvosa (MORO et al., 

2015), e apresentam problemas crescentes de salinidade e sodicidade. Por outro lado, 
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esta região apresenta um período de seca prolongado (6 a 8 meses), com plantas sujeitas 

a graves déficits hídricos, principalmente em áreas não inundadas. Assim, a C. 

prunifera apresenta alta plasticidade para enfrentar diferentes restrições ambientais, 

explicada, pelo menos em parte, por características para reduzir as perdas de água, 

incluindo acúmulo de cera na superfície foliar, e um sistema radicular poroso que 

favorece a sobrevivência em condições de anoxia temporária. Apesar de sua alta 

plasticidade, a ameaça às populações de carnaúba por C. madagascariensis no 

ecossistema Caatinga tem se tornado bastante evidente nos últimos anos, com a morte 

de centenas de carnaúbas, em vários estágios de desenvolvimento, por sombreamento 

completo (CRUZ et al., 2016; SOUSA et al., 2016). 

Para entender o grau de vulnerabilidade dos diferentes tipos de ambientes 

dominados por esta espécie de palmeira nativa, perguntamos: as espécies invasoras têm 

maior plasticidade do que as espécies nativas para enfrentar as restrições ambientais do 

ecossistema Caatinga? Na verdade, quase nada se sabe como os fatores ambientais 

umidade e salinidade do solo afetam as respostas ecofisiológicas de plantas de C. 

prunifera e C. madagascariensis durante esta competição interespecífica. Esperamos 

que a invasora C. madagascariensis mantenha as taxas de trocas gasosas das folhas e a 

capacidade de competição com C. prunifera em ambientes com diferentes condições 

edáficas. Assim, para agregar novas e relevantes informações a esta questão, o objetivo 

deste estudo foi avaliar as respostas fisiológicas, bioquímicas e nutricionais de plantas 

adultas de C. prunifera e C. madagascariensis, nas estações seca e chuvosa, em duas 

áreas representativas de populações carnaúba, do ecossistema Caatinga (área alagada e 

não alagada), buscando um melhor entendimento dessa interação competitiva e como 

essas espécies enfrentam as restrições abióticas do solo em condições tropicais. 
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MATERIAL E MÉTODOS 

 

Características das espécies de plantas 

A Carnaúba [Copernicia prunifera (Miller) H. E. Moore, Arecaceae] é uma 

palmeira que apresenta de 10 a 15 m de altura e 15 a 25 cm de diâmetro do caule, 

atingindo a maturidade botânica (primeira floração) entre 12 e 15 anos. É uma palmeira 

nativa do Nordeste brasileiro, distribuída ao longo das margens dos principais rios do 

semiárido nos estados do Piauí, Ceará e Rio Grande do Norte. Essas paisagens naturais 

foram modificadas por atividades antrópicas, seja por desmatamento para implantação 

de empreendimentos agrícolas (SOUSA et al., 2015) ou pela introdução de espécies 

invasoras, causando consequências sociais e econômicas. 

A videira-seringueira de Madagascar [Cryptostegia madagascariensis Bojer ex 

Decne, Apocynaceae] é um arbusto escandente, heliófita, com ocorrência da costa a 

regiões mais secas, como savanas no Brasil, notavelmente dominando zonas 

perturbadas e áreas de florestas ribeirinhas e sazonalmente inundadas (ENDRESS; 

BRUYNS, 2000; KLACKENBERG, 2001; FLORA BRASIL, 2020). É uma espécie 

endêmica das Ilhas de Madagascar, que mudou a composição florística e a estrutura das 

comunidades de plantas em muitos ecossistemas ao redor do mundo (LOWE; 

WALKER, 1977; WHIGHAM, 1984; JUDD et al., 2009; SOUSA et al., 2016; 

BARBOSA et al., 2019). Como arbusto trepador (FLORA BRASIL, 2020) com cerca 

de 2,0 a 3,0 m de altura, a C. madagascariensis se desenvolve sobre a copa das árvores 

nativas (até 15 m de altura), matando-as por impedir a passagem de luz e causando 

sombreamento excessivo (ANDRADE, 2013; CRUZ et al., 2016; SOUSA et al., 2016). 

A C. madagascariensis vigora em ambientes abertos, com seu sistema radicular 

crescendo em torno da rizosfera do hospedeiro e competindo por recursos do solo, 

conforme observado nas populações de carnaúba do ecossistema da Caatinga 

(DILLENBURG et al., 1995; TOLEDO-ACEVES; SWAINE, 2008). 

 

Localização e caracterização dos locais de estudo 

O estudo foi realizado nos anos de 2016 e 2017, em duas localidades distintas; 

Catuana (03°41,625'S; 38°53,028W; 50 m) e Minguaú (03°49,152'S; 38°44,434W; 20 

m), ambos no município de Caucaia, Ceará, Brasil (material suplementar S1). A 
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distância entre as duas áreas é de aproximadamente 23 km e as condições climáticas são 

semelhantes. Em ambos os locais, a temperatura média mensal do ar varia de 26,2 a 

27,3
o 

C e a evapotranspiração potencial anual é superior a 1700 mm. A precipitação 

média anual é de 970,0 mm para Catuana e 1061,4 mm para Minguaú, com cerca de 

80% das chuvas ocorrendo na estação chuvosa (fevereiro a maio). 

 

Material suplementar S1. Mapas de localização das áreas experimentais Catuana (a) e 

Minguaú (b), Caucaia, Ceará, Brasil. 



 

38 

 

Caracterização das restrições abióticas do solo 

As áreas de Catuana e Minguaú foram escolhidas pela presença de populações 

de carnaúba infestadas por C. madagascariensis e por apresentarem diferentes 

intensidades de restrições abióticas, relacionadas às condições edáficas e topográficas. 

Os solos foram classificados como PLANOSSOLO HÁPLICO e PLANOSSOLO 

NÁTRICO, em Catuana e Minguaú, respectivamente. Esses solos geralmente estão 

localizados em áreas de relevo plano ou levemente ondulados e apresenta alto acúmulo 

de argila no horizonte subsuperficial (EMBRAPA 2018; JACOMINE et al., 1973), 

fatores que favorecem as inundações, principalmente no período chuvoso. 

A área de Minguaú fica na parte baixa do terreno, próximo a uma lagoa, e é 

susceptível a inundações no período chuvoso. O tipo de solo (PLANOSSOLO 

NÁTRICO) em Minguaú tem alta salinidade e sodicidade, conforme confirmado por 

análises de solo anteriores, realizadas nas profundidades de 0-20 e 20-40 cm (Tabela 1). 

Catuana está localizada na parte mais alta do terreno e possui ligeira declividade, fatores 

que reduzem os alagamentos no período das chuvas, mas intensificam o déficit hídrico 

no período de seca. Esta área não apresenta alta salinidade e ∕ ou sodicidade (Tabela 1).  

Dados de condutividade elétrica do extrato de saturação do solo - ECes 

(RICHARDS, 1954) obtidos na profundidade de 0-20 cm, durante as estações seca e 

chuvosa (2016/2017), confirmam a maior salinidade na região de Minguaú, com 

aumento de 32% entre o período chuvoso (3,29 ± 0,02 dS m
-1

) e seco (5,11 ± 0,64 dS m
-

1
). Em Catuana os valores de ECes foram 0,14 ± 0,00 e 0,49 ± 0,02 dS m

-1
, para os 

períodos chuvoso e seco, respectivamente. 
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Tabela 1. Caracterização química dos solos das áreas experimentais Catuana e 

Minguaú, nas profundidades de 0 - 20 e 0 - 40 cm. 

CEes: condutividade elétrica do extrato de saturação; S: soma de bases trocáveis; T: capacidade 

de troca de cátions; V: saturação de bases; PST: percentagem de sódio trocável; MOS: matéria 

orgânica do solo. 

 

Dados mensais de precipitação (Figura 1a) e mudanças na umidade do solo 

também foram avaliados por dois anos (2016 e 2017) em ambas as áreas. As amostras 

de solo foram coletadas em abril (estação chuvosa) e outubro (estação seca), na 

profundidade de 0-20 cm e a cerca de 50 cm do caule das plantas de C. prunifera e de 

C. madagascariensis (15 plantas de cada espécie em cada evento de amostragem), e a 

umidade do solo foi obtida pelo método termogravimétrico (EMBRAPA, 2017). Os 

valores de umidade do solo foram altos em Minguaú, área inundada durante a estação 

chuvosa, apresentando umidade do solo relativamente alta mesmo durante a estação 

seca (Figura 1b). Em termos relativos, a umidade do solo na estação seca foi 73,3% e 

35,9% menor que na estação chuvosa, nas áreas de Catuana e Minguaú, 

respectivamente. 

 

Áreas  

experimentais 
pH Ca

2+
 

 

Mg
2+

 

 

Na
+
 K

+
 

 

H
+
 + Al

3+
 

 

Al
3+

 

 

    CEes 

(H2O)                                (cmolc kg
-1

)                                     (dS m
-1

) 

Catuana (0-20 cm) 4.5 2.3 1.7 0.10 0.44 4.5 1.0 0.14 

Catuana (0-40 cm) 4.5 2.5 2.6 0.11 0.39 4.3 1.3 0.14 

Minguaú (0-20 cm) 4.4 1.9 1.9 1.60 0.08 2.6 0.2 3.47 

Minguaú (0-40 cm) 4.5 1.9 2.7 1.69 0.09 1.8 0.3 3.50 

 
S T V PST P MOS C N    C/N 

(cmolc kg
-1

) (%)   (%)         (mg kg
-1

)             (g kg
-1

)   

Catuana (0-20 cm) 4.5 9.0 50 1 6 10.9 6.3 0.7 9 

Catuana (0-40 cm) 5.6 9,9 57 1 6 9.8 5.7 0.6 9 

Minguaú (0-20 cm) 5.5 8.1 67 20 9 10.8 6.3 0.7 9 

Minguaú (0-40 cm) 6.4 8.2 78 21 7 5.9 3.4 04 10 
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Figura 1. Precipitação mensal (a) e umidade do solo (b) em duas áreas experimentais, 

durante as estações chuvosa e seca de 2016 e 2017. As setas indicam o período de 

amostragem para solo e material vegetal. 

 

Definição dos tratamentos e infestação relativa 

Foram definidos cinco níveis de infestação de C. madagascariensis sobre C. 

prunifera, considerando o crescimento da espécie invasora sobre toda a planta nativa: 1. 

C. prunifera sem infestação; 2. Planta de C. madagascariensis iniciando o crescimento 

no caule da carnaúba; 3. Planta de C. madagascariensis estendendo-se por todo o caule 

da carnaúba, mas sem cobrir as folhas; 4. Planta de C. madagascariensis cobrindo parte 
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das folhas de carnaúba; e 5. Planta de C. madagascariensis cobrindo totalmente a copa 

da carnaúba (Figura 2). 

 

 

Figura 2. Níveis de infestação de C. madagascariensis sobre C. prunifera. 1 – C. 

prunifera sem infestação; 2 - C. madagascariensis iniciando o crescimento no caule da 

carnaúba; 3 - C. madagascariensis atingindo todo o caule da carnaúba, mas sem cobrir 

as folhas; 4 - C. madagascariensis cobrindo parte das folhas de carnaúba; e 5 - C. 

madagascariensis cobrindo totalmente a copa da carnaúba. 

 

A infestação relativa (IR) foi estimada em uma área de 1,0 hectare tanto para a 

área de Catuana quanto para Minguaú. Os valores de IR foram obtidos relacionando o 

número de plantas adultas de C. prunifera em cada nível de infestação de C. 

madagascariensis (1-5) com o número total de plantas adultas de C. prunifera em uma 

área de 1,0 hectare. A média ponderada da infestação relativa para cada área foi 

calculada de acordo com a equação descrita a seguir: 

 

Onde, RI = infestação relativa; np = número de plantas de C. prunifera por 

hectare para cada nível de infestação; Li = nível de infestação (0 a 5); NT = número 

total de plantas de C. prunifera por hectare 

A porcentagem de plantas de C. prunifera infestadas por plantas de C. 

madagascariensis variou entre as áreas e com o nível de infestação pré-estabelecido 
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(Figura 3). Em Catuana, aproximadamente 67% das plantas não tiveram infestação ou a 

infestação estava na fase inicial, enquanto em Minguaú aproximadamente 55% das 

palmeiras carnaúba estavam quase ou totalmente cobertas. A infestação relativa média 

foi de 29,3% em Catuana e 52,1% em Minguaú. 

 

 

Figura 3. Porcentagem de plantas de C. prunifera infestadas pela espécie invasora para 

cada nível de infestação previamente definido, nas duas áreas experimentais. 

 

Em ambos os locais (Catuana e Minguaú), cinco plantas maduras de C. 

prunifera foram selecionadas em cada nível de infestação, e foram avaliadas em abril 

(estação chuvosa) e outubro (estação seca) ao longo de dois anos (2016 e 2017). A 

altura média e o diâmetro do caule das plantas selecionadas foram: 9,1 ± 0,4 m, 23,0 ± 

0,6 cm (Catuana) e 8,9 ± 0,6 m, 21,5 ± 1,5 cm (Minguaú), respectivamente. Um 

delineamento de medidas repetidas foi implementado no arranjo de parcelas 

subdivididas, com duas áreas (Catuana e Minguaú), cinco níveis de infestação (1 a 5) e 

duas épocas de amostragem (chuvosa e seca). 

 

Análise das plantas 

Todas as análises fisiológicas, bioquímicas e nutricionais foram realizadas em 

folhas de plantas maduras de C. prunifera e C. madagascariensis. Os métodos de 

amostragem e análises são descritos a seguir. 
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Trocas gasosas foliares 

As avaliações das trocas gasosas nas folhas foram realizadas em cinco plantas de 

C. prunifera e C. madagascariensis, em folhas maduras totalmente expandidas (uma 

folha por planta), utilizando um analisador de gases infravermelho portátil (LI-6400XT, 

Li-Cor, EUA). Para a C. prunifera, as folhas foram cortadas e as medições foram feitas 

imediatamente. Para C. madagascariensis, as medições foram realizadas com as folhas 

ainda conectadas as plantas, tanto na estação chuvosa quanto na seca (folhas 

remanescentes). Todas as medidas foram realizadas no período da manhã, entre 8:00 e 

11:00 h, utilizando uma fonte de radiação artificial com intensidade de 1600 μmol m
-2

 s
-

1
, e em condições ambientais de temperatura, umidade relativa do ar e concentração de 

CO2 (cerca de 390 µmol mo1
-1

). 

 

Solutos orgânicos 

Após as leituras das trocas gasosas, foi coletado o terço médio das folhas de C. 

prunifera e C. madagascariensis. As folhas foram retiradas, envoltas em papel alumínio 

e imediatamente colocadas em nitrogênio líquido. As amostras foram armazenadas em 

freezer (-20 ºC) e posteriormente submetidas ao processo de liofilização. O material 

liofilizado da C. prunifera foi triturado em moinho do tipo Wiley (modelo MA 340, 

Marconi, Brasil) e o de C. madagascariensis foi macerado com nitrogênio líquido. Os 

extratos para determinação dos solutos orgânicos foram obtidos segundo Cataldo et al. 

(1975). Os carboidratos solúveis foram determinados de acordo com Dubois et al. 

(1956), os níveis de aminoácidos solúveis foram determinados pelo método de Yemm e 

Cocking (1955), e as concentrações de prolina foram determinadas de acordo com Bates 

et al. (1973). As leituras foram realizadas em espectrofotômetro (modelo UV-1650PC, 

Shimadzu, Japão). 

 

Estado nutricional das plantas 

O estado nutricional das plantas foi avaliado com o mesmo material vegetal 

liofilizado e triturado utilizado para determinar os solutos orgânicos. Para determinar as 

concentrações foliares de cálcio, magnésio, ferro, zinco, cobre e manganês, o material 

vegetal foi submetido à digestão úmida com ácido nítrico e perclórico (HNO3 + HClO4) 

na proporção de 3:1 (EMBRAPA, 2017). As análises foram realizadas por 
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espectrofotometria de absorção atômica. As concentrações de nitrogênio foram obtidas 

por extração com digestão sulfúrica e determinação pelo método de Kjeldahl, adaptado 

de Bremner e Mulvaney (1982) e Tedesco (1995). Os extratos utilizados para a 

determinação de fósforo, cloreto, sódio e potássio foram obtidos de acordo com a 

metodologia proposta por Cataldo et al. (1975). O fósforo foi determinado de acordo 

com a metodologia proposta pela Embrapa (2017). A concentração de cloreto nas folhas 

foi obtida de acordo com Gaines et al. (1984). As leituras de fósforo e cloreto foram 

realizadas em espectrofotômetro (modelo UV-1650PC, Shimadzu, Japão). As 

concentrações de sódio e potássio foram determinadas por fotometria de chama. 

 

Análise estatística 

A ANOVA foi realizada com o auxílio do programa estatístico SISVAR
®

 v.5.5 

(FERREIRA, 2010). Os dados foram submetidos ao teste de normalidade Shapiro-Wilk 

como pré-requisito para a análise de variância pelo teste F e, quando denotados 

significativos, foi realizado o teste t (5% de probabilidade). Os dados foram submetidos 

à análise de variância multivariada (MANOVA) e integrados por meio da análise de 

matriz de correlação de Pearson, análise de componentes principais (ACP) e 

agrupamento hierárquico, com o auxílio do programa estatístico SPSS
®
 v.16. Os testes 

de esfericidade de Kaiser-Meyer-Olkin (KMO) e Bartlett foram utilizados para avaliar a 

adequação da amostra. Todas as análises estatísticas foram realizadas utilizando a média 

dos dois anos de avaliação (2016 e 2017) para cada estação (seca e chuvosa), com três 

repetições.  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



 

45 

 

RESULTADOS 

 

Correlação de Pearson, ACP e análise de Cluster 

A análise de variância (material suplementar S2) mostrou efeitos significativos 

para a interação de três fatores (níveis de infestação x área x estação do ano) para quase 

todas as variáveis analisadas em C. prunifera e C. madagascariensis. Em seguida, 

avaliamos essa alta complexidade usando a matriz de correlação de Pearson e análises 

multivariadas. 

Os coeficientes de correlação de Pearson para C. prunifera (material 

suplementar S3a) mostram que a umidade do solo, a condutividade elétrica (CE) e a 

porcentagem de sódio trocável (PST) estão positivamente correlacionados entre si. 

Esses parâmetros do solo apresentam correlação negativa com a concentração foliar de 

K e forte correlação positiva com Na, Cl, Mg, relação Na/K, Fe, concentração interna de 

CO2, teores de prolina e carboidratos. Os teores de sódio mostram uma forte correlação 

positiva com o conteúdo de prolina e carboidratos e uma correlação negativa com o teor 

de K. A taxa de fotossíntese e a condutância estomática mostram uma correlação 

positiva com os teores foliares de N e P. Fortes correlações positivas também foram 

observadas entre condutância estomática (gs), taxa fotossintética (A) e transpiração (E). 

Os coeficientes de correlação de Pearson para C. madagascariensis (material 

suplementar S3b) indicam que as variáveis do solo têm uma forte correlação positiva 

com N, P, Na, Cl e Na/K da folha e correlação negativa com os teores foliares de cálcio 

e carboidratos. As trocas gasosas apresentaram correlação positiva com as 

concentrações foliares de N, P e K e correlação negativa com a prolina, Ca e Mg. 
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Material suplementar S2. Análise de variância (valores de F) de três fatores: níveis de infestação (NI), áreas (A) e estação (E) nas trocas 

gasosas foliares, teores de solutos orgânicos e nutrição mineral de C. prunifera e C. madagascariensis. 

ns = não significativo; *P ≤ 0.05; **P ≤ 0.01 = nível de significância; Pro = prolina; Carb = carboidratos solúveis; N-amino = N-aminossolúveis.

 Valores de F 
 

A gs Ci E Pro Carb 

N-

amino N P K Ca Mg Na Na/K Cl Fe Cu Zn Mn 

 Copernicia prunifera 

NI 144.0** 83.5** 7.3** 76.8** 2.7ns 8.4** 267.4** 232.8** 7.8** 28.1** 39.7** 3.7ns 15.2** 82.4** 6.3* 32.3** 1.9ns 74.6** 22.3** 

A 8.3* 8.6* 114.4** 27.0** 36.5** 147.3** 43.8** 1.11ns 4.7ns 224.1** 0.43ns 23.8** 1213** 1738** 524.0** 396.2** 1.0ns 8.5* 10.1** 

E 497.3** 200.8** 4.1ns 137.0** 12.0** 85.3** 61.4** 0.0ns 0.1ns 33.8** 38.5** 4.8* 583.7** 353.0** 146.8** 593.6** 4.9* 1.9ns 43.4** 

NI x A 16.1** 2.4ns 4.0* 0.1ns 3.6* 9.1** 5.3* 5.7* 18.1** 10.2** 1.0ns 1.6ns 8.8** 31.5** 6.5** 6.5** 6.5** 62.3** 5.9* 

NI x E 3.6* 9.5** 4.4** 14.7** 6.8** 3.0* 7.7** 3.7* 1.0ns 13.2** 12.3** 0.9ns 19.4** 14.7** 18.4** 4.9** 3.5* 17.4** 13.5** 

A x E 100.5** 105.4** 17.0** 98.0** 51.0** 52.8** 29.1** 9.5** 36.7** 117.4** 0.9ns 4.6* 586.6** 396.1** 70.7** 362.3** 0.0ns 21.7** 115.3** 

NI x A x E 10.6** 2.1ns 1.9ns 0.9* 3.3** 3.23* 4.7** 4.7** 4.5** 6.0** 31.4** 4.4* 26.5** 18.3** 4.2* 31.7** 3.7* 8.7** 41.4** 

 Cryptostegia. madagascariensis 

NI 19.8** 4.7* 0.3ns 6.2** 22.5** 16.8** 1.4ns 13.4** 3.1ns 20.2** 25.4** 3.7ns 23.8** 33.1** 31.9** 20.5** 2.5ns 22.3** 1.1ns 

A 789.5** 2.8ns 1.9ns 30.9** 9.1* 113.1** 0.1ns 246.3** 141.1** 1.6ns 48.3** 4.2ns 3439** 1716** 49.1** 0.0ns 4.9ns 11.0** 7.1* 

E 1462** 848.3** 16.8** 852.5** 13.9** 0.1ns 9.1** 44.0** 83.2** 1129** 125.3** 43.5** 513.4** 1692** 129.2** 3.3ns 42.7** 0.7ns 16.1** 

NI x A 15.6** 3.2ns 0.0ns 2.7ns 12.5** 6.4** 6.3** 4.0* 8.6** 9.1** 4.0* 0.7ns 52.0** 55.3** 2.9ns 0.5ns 8.9** 1.8ns 1.6ns 

NI x E 5.0** 2.6ns 0.29ns 2.4ns 1.6ns 7.0** 0.6ns 1.0ns 2.1ns 17.9** 15.3** 3.1* 2.5ns 20.6** 3.4* 9.0** 6.6** 6.1** 2.7ns 

A x S 887.2** 366.2** 10.3** 497.1** 55.7** 11.4** 0.8ns 116.4** 80.1** 10.4** 75.8** 55.1** 74.3** 261.8** 87.9** 16.3** 15.8** 4.5* 13.7** 

NI x A x E 9.1** 4.5** 1.5ns 3.0* 4.8** 2.0ns 0.6ns 6.3** 5.1** 14.5** 9.2** 8.7** 3.6* 45.7** 13.3** 7.6** 5.6** 1.7ns 6.3** 
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Material suplementar S3a. Matriz de correlação de Pearson para análises de solo e planta (C. prunifera), nas áreas de Catuana e Minguaú. 

  US CEes PST A Gs Ci E Prolina Carb N-amino N P K Mg Na Cl Na/K Fe 

US 1 

                 CEes  0.76
**

 1 

                PST 0.73
**

 0.99
**

 1 

               A 0.09 -0.10 -0.09 1 

              gs 0.28 0.07 0.08 0.92
**

 1 

             Ci 0.58
**

 0.56
**

 0.58
**

 0.09 0.41 1 

            E 0.33 0.16 0.17 0.88
**

 0.97
**

 0.46
*
 1 

           Prolina 0.50
*
 0.73

**
 0.74

**
 0.16 0.29 0.60

**
 0.34 1 

          Carb 0.11 0.60
**

 0.63
**

 -0.30 -0.20 0.24 -0.19 0.59
**

 1 

         N-amino 0.15 0.21 0.21 -0.72
**

 -0.49
*
 0.40 -0.47

*
 0.04 0.40 1 

        N -0.11 -0.02 -0.01 0.76
**

 0.55
*
 -0.18 0.57

**
 0.25 -0.12 -0.86

**
 1 

       P 0.04 0.19 0.21 0.57
**

 0.61
**

 0.29 0.60
**

 0.36 0.14 -0.41 0.53
*
 1 

      K -0.47
*
 -0.69

**
 -0.70

**
 0.25 0.01 -0.61

**
 -0.01 -0.34 -0.48

*
 -0.39 0.26 -0.06 1 

     Mg 0.58
**

 0.53
*
 0.54

*
 0.18 0.34 0.37 0.39 0.33 0.17 -0.15 0.03 0.18 -0.55

**
 1 

    Na 0.37 0.77
**

 0.79
**

 -0.29 -0.07 0.58
**

 0.04 0.73
**

 0.73
**

 0.39 -0.15 0.20 -0.67
**

 0.40 1 

   Cl 0.49
*
 0.88

**
 0.89

**
 -0.27 -0.12 0.47

*
 -0.06 0.69

**
 0.78

**
 0.33 -0.12 0.23 -0.63

**
 0.37 0.79

**
 1 

  Na/K 0.32 0.73
**

 0.75
**

 -0.30 -0.06 0.58
**

 0.05 0.62
**

 0.65
**

 0.37 -0.20 0.19 -0.71
**

 0.46
*
 0.97

**
 0.76

**
 1 

 Fe 0.18 0.68
**

 0.71
**

 -0.44 -0.25 0.44 -0.18 0.60
**

 0.83
**

 0.46
*
 -0.27 0.08 -0.68

**
 0.35 0.91

**
 0.81

**
 0.91

**
 1 

US= umidade do solo; CEes= condutividade elétrica do extrato de saturação; PST= percentagem de sódio trocável; Carb= carboidratos solúveis; N-amino= N-aminossolúveis. 
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Material suplementar S3b. Matriz de correlação de Pearson para análises de solo e planta (C. madagascariensis), nas áreas de Catuana e 

Minguaú. 

  US CEes PST A gs Ci E Prolina Carb N-amino N P K Ca Mg Na Na/K Cl Fe 

US 1 

                  CEes 0.76
**

 1 

                 PST 0.73
**

 0.99
**

 1 

                A 0.41 0.13 0.15 1 

               gs 0.26 -0.09 -0.07 0.96
**

 1 

              Ci 0.34 0.07 0.09 0.84
**

 0.87
**

 1 

             E 0.26 -0.06 -0.04 0.95
**

 0.98
**

 0.86
**

 1 

            Prolina -0.17 -0.23 -0.26 -0.63
**

 -0.55
**

 -0.52
*
 -0.55

**
 1 

           Carb -0.62
**

 -0.72
**

 -0.72
**

 -0.24 -0.12 -0.17 -0.12 0.03 1 

          N-amino 0.26 -0.02 -0.02 0.44 0.40 0.33 0.46
*
 -0.04 -0.08 1 

         N 0.59
**

 0.56
**

 0.58
**

 0.77
**

 0.61
**

 0.59
**

 0.63
**

 -0.51
*
 -0.41 0.42 1 

        P 0.67
**

 0.54
**

 0.56
**

 0.78
**

 0.63
**

 0.63
**

 0.66
**

 -0.57
**

 -0.44 0.55
**

 0.85
**

 1 

       K 0.25 -0.26 -0.27 0.73
**

 0.79
**

 0.61
**

 0.76
**

 -0.32 0.00 0.60
**

 0.39 0.43 1 

      Ca -0.70
**

 -0.64
**

 -0.65
**

 -0.75
**

 -0.61
**

 -0.62
**

 -0.63
**

 0.50
*
 0.60

**
 -0.32 -0.87

**
 -0.81

**
 -0.41 1 

     Mg -0.44 -0.43 -0.46
*
 -0.69

**
 -0.57

**
 -0.55

**
 -0.56

**
 0.59

**
 0.37 -0.18 -0.82

**
 -0.69

**
 -0.32 0.83

**
 1 

    Na 0.54
*
 0.92

**
 0.92

**
 -0.02 -0.23 -0.05 -0.17 -0.06 -0.65

**
 -0.07 0.48

*
 0.34 -0.41 -0.53

*
 -0.36 1 

   Na/K 0.29 0.74
**

 0.76
**

 -0.20 -0.36 -0.12 -0.29 0.06 -0.47
*
 -0.26 0.30 0.14 -0.65

**
 -0.28 -0.23 0.89

**
 1 

  Cl 0.18 0.59
**

 0.61
**

 -0.11 -0.25 -0.24 -0.21 0.05 -0.47
*
 -0.08 0.35 0.19 -0.41 -0.23 -0.23 0.73

**
 0.77

**
 1 

 Fe 0.30 0.15 0.14 0.13 0.14 0.20 0.18 0.24 -0.25 0.40 0.14 0.17 0.41 -0.28 0.07 0.12 -0.03 0.02 1 

US= umidade do solo; CEes= condutividade elétrica do extrato de saturação; PST= percentagem de sódio trocável; Carb= carboidratos solúveis; N-amino= N-aminossolúveis.
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A análise de componentes principais (Figura 4) ilustra as relações entre as 

características do solo e as respostas fisiológicas, bioquímicas e nutricionais avaliadas 

em C. prunifera (Figura 4a) e C. madagascariensis (Figura 4b), em relação aos níveis 

de infestação, áreas experimentais de amostragem e estação do ano (chuvosa ou seca). 

A ACP possibilitou a obtenção de dois componentes principais com autovalor maior 

que 1 para C. prunifera e C. madagascariensis, que explicam 67% e 65% dos dados 

avaliados, respectivamente (Figura 4). 

Para C. prunifera (Figura 4a), o primeiro componente (com autovalor de 7,7) 

tem uma forte associação entre CE (-0,91), PST (-0,92), prolina (-0,66), carboidratos (-

0,71), K (0,75), Na (-0,92), Cl (-0,90), razão Na/K (-0,89) e Fe (-0,87). As taxas 

fotossintéticas (-0,89), a condutância estomática (-0,91), a transpiração (-0,92), o 

nitrogênio (-0,70) e os N-aminossolúveis (0,64) estão relacionados ao segundo 

componente (autovalor de 4,4). 

Para C. madagascariensis (Figura 4b), o primeiro componente (autovalor de 7,1) 

mostrou uma forte associação entre umidade do solo (0,71), taxa fotossintética (0,84), 

condutância estomática (0,71), concentração interna de CO2 (0,55), transpiração (0,73), 

N (0,88) e P (0,86). O segundo componente (autovalor de 5,3) apresentou forte 

associação entre CE (-0,76), PST (-0,76) e K (0,72). 
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Figura 4. Análise de Componentes Principais (ACP) para características de solo e 

planta em C. prunifera (a) e C. madagascariensis (b) em função dos níveis de 

infestação (NI), áreas experimentais (Catuana e Minguaú) e períodos de amostragem 

(seco e chuvoso). Teste KMO: 0,698 e 0,701; Teste de Bartlett: 153 e 171 (p <0,05) 

respectivamente para C. prunifera e C. madagascariensis. 
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O agrupamento hierárquico permitiu a identificação de seis grupos para C. 

prunifera (Figura 5a) e quatro grupos para C. madagascariensis (Figura 5b).  

 

 

Figura 5. Dendrograma resultante da análise de agrupamentos com dados obtidos nas 

áreas experimentais, períodos de amostragem e níveis de infestação (1-5) para C. 
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prunifera (a) e C. madagascariensis (b). A1 = área Catuana; A2 = área Minguaú; P1 = 

estação chuvosa; P2 = estação seca. 

 

Para C. madagascariensis, os quatro grupos distinguem claramente os locais de 

amostragem e a estação do ano. A área de Catuana, que apresenta as maiores diferenças 

de umidade do solo entre as estações seca e chuvosa, forma os grupos 1 e 4, que 

apresentam grandes diferenças principalmente nas trocas gasosas foliares. A área de 

Minguaú, que difere, sobretudo, pela salinidade do solo e apresenta pequena variação na 

umidade do solo entre as estações do ano, forma os grupos 2 e 3, com diferenças 

significativas nas respostas bioquímicas e nutricionais nas diferentes estações. Para C. 

prunifera, os quatro grupos também distinguem as duas áreas e as duas estações do ano 

(chuvosa e seca). Ao contrário da espécie invasora, não há maiores dissimilaridades 

entre os grupos de uma mesma área, com os grupos 2 e 5 representando Minguaú e os 

grupos 4 e 6 representando Catuana. No entanto, houve dois grupos adicionais para C. 

prunifera, relacionados aos tratamentos com maior nível de infestação (grupos 1 e 3, 

Figura 5a), que não foram verificados para a espécie invasora. 

 

Trocas gasosas foliares e teores de nitrogênio  

As trocas gasosas foliares e os teores de nitrogênio foram influenciados pela 

interação entre áreas, estação do ano e nível de infestação (p <0,01). As duas espécies 

apresentaram tendência semelhante (Figura 6), com os maiores valores de A e gs em 

Catuana, durante a estação chuvosa. Na estação seca, este local apresentou as maiores 

reduções, com queda acentuada nos valores de A e gs, principalmente em C. 

madagascariensis (redução de aproximadamente 80% na taxa fotossintética). Em 

Minguaú, essas reduções foram menores ou inexistentes. 

Observou-se inibição das trocas gasosas foliares em C. prunifera, principalmente 

no maior nível de infestação, com redução de 60,5% e 49,8% nas taxas fotossintéticas 

em Catuana, nos períodos chuvoso e seco, respectivamente, e redução de 66,71% e 

82,44% em Minguaú, quando comparado ao tratamento controle (sem infestação) 

(Figuras 6a, c).  
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Figura 6. Fotossíntese – A (a, b) e condutância estomática – gs  (c, d) em folhas de C. 

prunifera e C. madagascariensis em função dos níveis de infestação, áreas 

experimentais (Catuana e Minguaú) e períodos de amostragem (seco e chuvoso). As 

barras de erro representam o erro padrão da média (n = 3). DMS (teste t): a (1,16); b 

(1,57); c (0,05) e d (0,04). 

 

No entanto, nos níveis baixo e intermediário de infestação, houve reduções 

significativas nas trocas gasosas foliares em Catuana (nível de infestação 3) e Minguaú 

(níveis de infestação 2 e 3). Para o nível de infestação 3 a taxa fotossintética (A) reduziu 

durante a estação chuvosa (12,7% em Catuana e 10,1% em Minguaú) e principalmente 

na estação seca (os valores de A reduziram 21,5% em Catuana e 34,1% em Minguaú). A 

interação com C. prunifera não mostrou efeitos significativos nas trocas gasosas foliares 

de C. madagascariensis, exceto em Minguaú durante a estação seca (Figuras 6b, d). 

Os teores de nitrogênio nas folhas mostram diferenças marcantes entre a espécie 

nativa e a invasora (Figura 7).  
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Figura 7. Teores de nitrogênio em folhas de C. prunifera (a) e C. madagascariensis (b) 

em função dos níveis de infestação, áreas experimentais (Catuana e Minguaú) e período 

de amostragem (seco e chuvoso). As barras de erro representam o erro padrão da média 

(n = 3). DMS (teste t): a (1,35); b (1,89). 

 

Para a espécie nativa, a concentração de nitrogênio foliar reduz apenas no nível 

mais alto de infestação, independentemente da área e época de amostragem (Figura 7a). 

A espécie invasora apresenta menor concentração de N na estação seca em Catuana, 
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independente do nível de infestação (Figura 7b), o que é indicativo do processo de 

senescência, ocorrendo nas folhas que permanecem após a redução da umidade do solo 

(Figura 1). A concentração de N em C. madagascariensis não é impactada pelo nível de 

infestação e nem pela época de amostragem na localidade Minguaú, que possui alto teor 

de umidade do solo, mesmo na época de seca. 

 

Teores de sódio e cloreto 

Os teores foliares de sódio e cloreto foram afetados pela interação entre áreas, 

estação do ano e níveis de infestação (p <0,01). Em geral, as concentrações de sódio 

foram muito maiores em C. madagascariensis do que em C. prunifera (Figura 8), 

indicando que as duas espécies têm mecanismos diferentes para lidar com a salinidade e 

a sodicidade.  

 

 

Figura 8. Teores de sódio e cloreto nas folhas de C. prunifera (a, c) e C. 

madagascariensis (b, d) em função dos níveis de infestação, área experimental (Catuana 
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e Minguaú) e período de amostragem (seco e chuvoso). As barras de erro representam o 

erro padrão da média (n = 3). DMS (teste t): a (0,83); b (3,19); c (3,51) e d (3,62). 

 

Independentemente da espécie, maiores teores de sódio e cloreto foram 

encontrados nas plantas que crescem em Minguaú, principalmente no período seco, o 

que é explicado pela alta CE e PST do solo (Tabela 1), em comparação com Catuana. 

Ao comparar os níveis de infestação, foi observado um aumento de 86% nos teores de 

sódio em C. prunifera, no nível de infestação mais alto, durante a estação seca (Figura 

8a), valor muito superior ao observado para C. madagascariensis, que atingiu apenas 

49% (Figura 8b). 
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DISCUSSÃO 

 

Milhares de palmeiras carnaúba crescem em extensas áreas de PLANOSSOLOS 

e solos aluviais no Nordeste do Brasil (ARRUDA; CALBO, 2004; ANDRADE, 2013), 

e essas populações de carnaúba têm sido exploradas para extração para a obtenção de 

vários produtos, especialmente a cera que cobre suas folhas (PEREIRA et al., 2014; 

MORO et al., 2015). O estabelecimento da C. prunifera nesses solos indica que ela 

possui mecanismos para se adaptar ao excesso ou à escassez de água. Porém, nossos 

resultados demonstram que a espécie invasora C. madagascariensis, possui alta 

plasticidade fenotípica e diferentes mecanismos de adaptação, o que permite competir 

com a C. prunifera sob diferentes restrições abióticas do solo. A C. madagascariensis 

apresenta maior vantagem competitiva em áreas alagadas, evidenciada pelo maior 

índice de infestação relativa (52%). Em áreas não inundadas, a espécie invasora perde 

suas folhas durante a estação seca (material suplementar S4), confirmando também sua 

capacidade de sobreviver em clima tropical semiárido. A perda de folhas na espécie 

invasora retarda o crescimento e reduz a infestação relativa em áreas não alagadas, 

conforme observado no presente estudo. 

Nossos resultados mostram que as dinâmicas de facilitação e competição estão 

presentes na interação entre C. prunifera e C. madagascariensis, com nítido predomínio 

de mecanismos de competição. Não houve evidência de facilitação em termos de 

sombreamento no estágio inicial ou modificações no solo promovidas por C. prunifera 

que pudessem beneficiar a planta invasora. No entanto, o caule ereto da palmeira facilita 

e aumenta o crescimento de C. madagascariensis devido à sua natureza trepadeira 

(GIANOLI, 2015; SOUSA et al., 2016). Em condições de excesso de água e 

alagamento, como as observadas em Minguaú, a C. madagascariensis mantém altas 

taxas fotossintéticas, o que favorece o rápido crescimento, tornando-se uma forte 

competidora, conforme demonstrado pela formação de densa vegetação nos 

PLANOSSOLOS inundáveis da Caatinga, tanto na presença quanto na ausência de C. 

prunifera. 
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Material suplementar S4. Plantas de C. madagascariensis infestando árvores de C. 

prunifera nas estações chuvosa (a) e seca (b), na área de Catuana. 

 

Os maiores valores de umidade do solo estão associados à maior salinidade e 

sodicidade do solo, que por sua vez resultam em um maior acúmulo de Na, Cl, prolina, 

carboidratos e ferro, e uma redução nas concentrações de potássio nas folhas de C. 

prunifera, de acordo com ACP. Embora o acúmulo de ferro nas folhas das plantas seja 

uma resposta típica às condições de inundação (SCHMIDT et al., 2013; KROHLING et 

al., 2016), o acúmulo de íons potencialmente tóxicos (Na e Cl), solutos orgânicos e uma 

redução na concentração de potássio são respostas claras ao estresse salino (MUNNS; 

TESTER, 2008; WANG et al., 2015; MARINONI et al., 2020). Também existe uma 

forte associação entre a taxa de fotossíntese e o teor foliar de N em C. prunifera, 
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indicando que a diminuição na taxa fotossintética se deve, pelo menos em parte, à 

redução na concentração de N, o que resulta em uma menor concentração de clorofila 

na folha. 

Os agrupamentos hierárquicos permitiram uma clara distinção das respostas 

ecofisiológicas entre a espécie invasora e a palmeira nativa. A C. prunifera apresenta o 

maior equilíbrio nas respostas foliares quando submetidas às mudanças na umidade do 

solo ao longo do ano, principalmente em Catuana, conforme evidenciado pelas menores 

dissimilaridades entre os grupos. No entanto, a C. prunifera formou outros dois grupos 

que incluem os maiores níveis de infestação, indicando que este tratamento resulta em 

altos danos e letalidade para as carnaúbas. O grupo 3 separa o maior nível de infestação 

em Catuana (estações seca e chuvosa) e Minguaú (estação chuvosa) e difere 

principalmente devido às baixas taxas fotossintéticas e aos menores teores de 

nitrogênio. Já o grupo 1 foi formado pelo tratamento de maior infestação (nível 5) na 

região de Minguaú, durante a estação seca, e seus diferenciais foram as baixas 

concentrações de N, menores taxas de fotossíntese, maiores valores de Ci e maior 

acúmulo de sódio, prolina e carboidratos, respostas comumente observadas em 

condições de estresse salino (SANTOS et al., 2020). Por outro lado, as espécies 

invasoras não formam grupos relacionados aos níveis de infestação, indicando que os 

impactos da interação nas respostas ecofisiológicas foram muito menores quando 

comparados aos efeitos nas espécies nativas. 

As taxas de fotossíntese na C. prunifera sob sombreamento permanente, na 

estação chuvosa, foram menores no ambiente de alta salinidade (Minguaú), ou seja, no 

ambiente mais estressante. Por outro lado, baixos valores de A e altos valores de Ci 

observados durante a estação seca, na mesma área, sugerem a ocorrência de um efeito 

não estomático no processo fotossintético (REN et al., 2016; LACERDA et al., 2020), 

indicando que o sombreamento permanente causado pelas espécies invasoras impacta o 

aparato fotoquímico e bioquímico, e esses efeitos são intensificados pelas restrições 

abióticas do solo. É provável que a capacidade competitiva de C. prunifera diminua à 

medida que o estresse salino se intensifica, uma vez que o aumento do investimento em 

energia necessário para tolerar o excesso de sais leva a um menor investimento em 

capacidade competitiva, conhecido como trade-off tolerância-competição 

(SCHOOLMASTER; STAGG, 2018). 
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A análise de agrupamentos não identifica um efeito das espécies invasoras na 

concentração de nutrientes (exceto para N) que afeta o crescimento e desenvolvimento 

da C. prunifera. No entanto, a redução nos teores de N pode ser consequência da 

senescência foliar induzida pelo sombreamento, que resulta na translocação de 

compostos de nitrogênio, ao invés de redução na absorção de nitrogênio do solo. Isso 

sugere que a interação entre C. prunifera e C. madagascariensis é definida pelo nível de 

restrições abióticas do solo (salinidade, sodicidade, déficit e excesso hídrico) e não pela 

competição por recursos minerais essenciais presentes no solo. No entanto, a redução na 

condutância estomática e na taxa fotossintética observada nas folhas de C. prunifera em 

um nível intermediário de infestação pode indicar competição com C. madagascariensis 

pela água do solo, o que também pode reduzir a quantidade de nutrientes absorvidos 

pelo fluxo de massa. 

A interação com C. prunifera causou reduções nas trocas gasosas foliares em C. 

madagascariensis em Minguaú durante a estação seca, quando foi observado um 

aumento na salinidade do solo. Porém, a C. madagascariensis apresentou altas taxas 

fotossintéticas mesmo em folhas com alta concentração de sódio, evidência de que esta 

espécie invasora é tolerante aos efeitos diretos e indiretos dos sais, conforme definido 

por Rengasamy (2016). Esse resultado também demonstra a alta competitividade dessa 

espécie em solos sódicos, comuns no semiárido brasileiro (ALBUQUERQUE et al., 

2018), com baixa permeabilidade, alagados ou encharcados ao longo do ano. Segundo 

Richardson e Pys e  (2006), uma ampla gama de ambientes é invadida por espécies 

exóticas, pois a maioria delas apresenta alta plasticidade fenotípica. A capacidade de 

modificar as características morfológicas, fisiológicas, anatômicas e de crescimento 

para resistir às mudanças ambientais (MINER et al., 2005), explica a ocorrência de C. 

madagascariensis em solos úmidos ou secos e com diferentes níveis de salinidade e 

sodicidade (BRITO et al., 2015). 

As respostas fotossintéticas das duas espécies também mostram aspectos 

interessantes em termos de tolerância às restrições do solo, especialmente umidade e 

salinidade. As árvores de carnaúba apresentam maiores taxas fotossintéticas do que a 

espécie invasora, na estação seca em Catuana, quando há forte redução da umidade do 

solo. As palmeiras mantêm as folhas intactas, acumulam cera na superfície das folhas e 

controlam a abertura estomática, reduzindo as taxas de transpiração e assimilação 
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líquida de CO2. Em contraste, a C. madagascariensis perde suas folhas, e a taxa de 

fotossíntese diminui em cerca de 80% nas folhas restantes, indicando que apresenta 

maior sensibilidade ao déficit hídrico severo. 

Fatores de estresse associados à baixa umidade e salinidade do solo aumentam 

os custos metabólicos de manutenção e reduzem as trocas gasosas das folhas em 

espécies perenes (MUNNS; TESTER, 2008; MEDRI et al., 2012; MEDEIROS et al,. 

2018; SANTOS et al., 2020). No período chuvoso, as taxas de fotossíntese são, em 

geral, maiores nas duas espécies na área de Catuana, o que pode ser explicado pela 

ausência de fatores estressantes. Em ambas as espécies, a redução na taxa de 

fotossíntese na estação seca é muito menor em condições de alta umidade do solo 

(Minguaú), do que em condições de déficit hídrico prolongado (Catuana), indicando que 

ambas as espécies podem tolerar diferentes restrições de solo (BRITO et al., 2015; 

SINGH, 2015). Arruda e Calbo (2004) constataram que o alagamento do solo teve 

pouco impacto na fotossíntese e condutância estomática e não afetou o crescimento dos 

ramos ou induziu o aparecimento de sintomas visuais em C. prunifera, indicando que a 

espécie é tolerante ao alagamento, possivelmente devido à alta porosidade de suas 

raízes. 

Nossos resultados mostram que a interação competitiva entre C. prunifera e C. 

madagascariensis é definida principalmente por sua adaptabilidade às restrições 

abióticas do solo. A espécie nativa C. prunifera está mais bem adaptada às condições de 

déficit hídrico severo, mas seu desempenho ecofisiológico não é suficiente para manter 

as populações de carnaúba no ecossistema da Caatinga desde a introdução de C. 

madagascariensis. Esta espécie invasora perde suas folhas durante a estação seca, 

principalmente em áreas não alagadas, apresentando alta capacidade de sobrevivência 

em ambientes semiáridos quentes. Porém, em condições de alagamento, em solos 

afetados por sais, a C. madagascariensis torna-se mais competitiva e suas respostas 

ecofisiológicas não são severamente afetadas, mesmo com um alto acúmulo de sódio 

em suas folhas, mostrando que o aumento do estresse salino não impede o seu potencial 

invasor. Nossos resultados também mostram que os impactos negativos sobre C. 

prunifera ocorrem especificamente na fase final da infestação, quando o sombreamento 

causado pela invasora restringe o acesso à radiação solar e acelera a senescência foliar, 

confirmada pela redução dos teores de nitrogênio e das taxas fotossintéticas. No entanto, 
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os impactos sobre as espécies nativas precedem o sombreamento permanente, conforme 

evidenciado pela inibição da abertura estomática e assimilação líquida de CO2 sob um 

nível intermediário de infestação, associada à competição pela água do solo. Juntos, 

esses resultados demonstram que o aumento dos recursos hídricos beneficia a invasão e 

reforça a vulnerabilidade das populações de carnaúba do ecossistema Caatinga, que 

podem ser severamente impactadas sem o desenvolvimento de tecnologias para 

controlar as espécies invasoras e mitigar os impactos no ecossistema invadido. Novos 

estudos sobre o desenvolvimento do sistema radicular em áreas alagadas e não alagadas 

também são necessários para um melhor entendimento da interação competitiva entre 

essas duas espécies. 
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4. ECOFISIOLOGIA DE PLANTAS JOVENS DE Copernicia prunifera E 

Cryptostegia madagascariensis SOB EXCESSO HÍDRICO 

 

RESUMO: Nas últimas décadas, os carnaubais da região Nordeste vêm sendo 

seriamente ameaçados pelos fatores bióticos e abióticos. Nesse estudo, realizado em 

casa de vegetação, buscou-se avaliar o estabelecimento de plantas jovens de Copernicia 

prunifera e Cryptostegia madagascariensis, expostas a períodos de excesso hídrico no 

solo. O experimento foi conduzido sob delineamento estatístico de blocos casualizados, 

no arranjo de parcelas subdivididas com cinco repetições. Os tratamentos nas parcelas 

foram formados por cinco períodos de estresse por alagamento (0; 8; 12; 16 e 20 dias) e 

as subparcelas pelas duas espécies. Para variáveis avaliadas em diferentes épocas 

considerou o tempo como subsubparcela. As avaliações não destrutivas (trocas gasosas 

foliares, fluorescência e teor relativo de clorofila) foram realizadas aos 8, 12, 16 e 20 

dias de alagamento, bem como aos 32 e 40 dias. As taxas de crescimento em altura e 

diâmetro foram estimadas para o período de 0 a 20 e de 20 a 40 dias. As plantas foram 

colhidas aos 40 dias, e amostras foliares foram utilizadas para as análises bioquímicas e 

nutricionais. Plantas jovens de C. prunifera. e C. madagascariensis apresentaram 

tolerância ao alagamento, sobrevivendo a períodos de até 20 dias de estresse e com boa 

capacidade de recuperação após a drenagem do excesso hídrico. O estresse por 

alagamento promoveu redução nos teores de N, P e K e aumento nos teores de prolina e 

N-aminosolúveis, tanto na espécie nativa como na invasora. Em resposta ao alagamento, 

a espécie invasora reduziu a relação raiz/parte aérea, promoveu a formação de raízes 

adventícias e concentrou suas raízes na camada superficial do solo (0 a 8 cm). De forma 

contrária, a espécie nativa teve maior relação raiz/parte aérea, a qual foi ligeiramente 

aumentada sob estresse por alagamento, e teve melhor distribuição das raízes no solo. A 

taxa de fotossíntese líquida em folhas maduras foi maior e menos impactada pelo 

alagamento na espécie invasora, apesar do maior acúmulo de sódio nas folhas. 

Entretanto, a acumulação de biomassa foi menos impactada na espécie nativa, indicando 

que características foliares, especialmente a baixa área foliar específica, e adaptações 

morfológicas e anatômicas do sistema radicular podem assegurar maior capacidade de 

assimilação líquida de carbono na planta inteira, em ambientes com alagamento 

temporário, em relação à C. madagascariensis. 
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Palavras-Chave: caatinga; plantações de carnaúba; invasão biológica; fotossíntese; 

alagamento; sistema radicular. 

 

Ecophysiology of young plants of Copernicia prunifera and Cryptostegia 

madagascariensis under excess water 

  

ABSTRACT: In recent decades, carnauba stands in the Northeast region have been 

seriously threatened by biotic and abiotic factors. In this study, carried out in a 

greenhouse, we sought to evaluate the establishment of young plants of Copernicia 

prunifera and Cryptostegia madagascariensis, exposed to periods of excess water in the 

soil. The experiment was carried out under a randomized block statistical design, in a 

split-plot arrangement with five replications. The treatments in the plots were formed by 

five periods of stress by flooding (0, 8, 12, 16 and 20 days) and the subplots by the two 

species. For some variables the time was considered as a sub-subplot. Non-destructive 

evaluations (leaf gas exchange, fluorescence and relative chlorophyll content) were 

carried out at 8, 12, 16 and 20 days of flooding, as well as at 32 and 40 days. The 

growth rates in height and diameter were estimated for the period from 0 to 20 and from 

20 to 40 days. Plants were harvested at 40 days, and leaf samples were used for 

biochemical and nutritional analyses. Young plants of C. prunifera. and C. 

madagascariensis showed tolerance to flooding, surviving periods up to 20 days of 

stress and with good recovery capacity after draining excess water. The flooding stress 

promotes a reduction in the contents of N, P and K and an increase in the contents of 

proline and amino-soluble N, both in native and invasive species. In response to 

flooding, the invasive species reduced the root/shoot ratio, promoted the formation of 

adventitious roots and concentrated its roots in the topsoil (0 to 8 cm). Conversely, the 

native species had a higher root/shoot ratio, which is slightly increased under flood 

stress, and has better root distribution in the soil. The net photosynthesis rate in mature 

leaves was higher and less impacted by flooding in the invasive species, despite the 

greater accumulation of sodium in the leaves. However, biomass accumulation was less 

impacted on native species, indicating that leaf characteristics, especially low specific 

leaf area, and morphological and anatomical adaptations of the root system can ensure 
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greater capacity for net carbon assimilation in the whole plant, in flooded environments 

temporary, in relation to C. madagascariensis. 

 

Key Words: caatinga; carnauba forest; biological invasion; photosynthesis; 

waterlogging; root system.  
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INTRODUÇÃO 

 

As espécies nativas podem desempenhar papel fundamental para o 

enfrentamento das consequências decorrentes das mudanças climáticas. Por serem 

produto de um longo processo de seleção natural, essas espécies podem apresentar 

genes de resistência às alterações climáticas, como elevações de temperatura, secas e 

inundações (ESSL et al., 2020). Grande parte das espécies nativas do Brasil apresentam 

diferentes estratégias adaptativas, que potencializam sua utilização nos diversos setores 

produtivos, bem como na recuperação de áreas degradadas (MEDEIROS et al., 2018). 

Dentre os recursos florestais da região Nordeste, a carnaubeira possui grande 

representatividade, gerando complemento na renda de inúmeros trabalhadores rurais no 

período de estiagem. Além disso, possui importante papel no equilíbrio ecológico do 

habitat a que pertencem, podendo ser indicada a fazer parte de programas de 

recuperação de áreas degradadas ou sujeitas à degradação (COSTA et al., 2015). A C. 

prunifera constitui uma fonte de renda para a região e precisa ser adequadamente 

preservada, estudada e utilizada. Com isso, há necessidade de conhecimento sobre os 

requerimentos quanto ao manejo e a adaptabilidade dessa espécie nativa a ambientes 

distintos, sobretudo, às características edafoclimáticas, estresses bióticos e abióticos, 

que ainda são escassas.   

Nas últimas décadas, os carnaubais da região Nordeste vêm sendo seriamente 

ameaçados pelos fatores bióticos e abióticos, dentre eles destacam-se: as plantas 

invasoras e o excesso de água no solo, com alagamento permanente. A maioria dos 

carnaubais está localizado nos vales dos rios, que muitas vezes formam extensas áreas 

inundadas, sobretudo, no período chuvoso, podendo permanecer nessas condições por 

alguns meses do ano (MORO et al., 2015). A ocorrência periódica da inundação nos 

carnaubais dos vales dos rios indica que, essa espécie pode apresentar adaptações para 

suportar a diminuição do oxigênio no solo (ARRUDA; CALBO, 2004). 

A deficiência de oxigênio e o baixo potencial redox do solo, induzidos pelo 

alagamento e encharcamento, afetam desfavoravelmente vários aspectos da fisiologia 

vegetal, como mudanças na assimilação de carbono, absorção de macronutrientes e 

supressão do metabolismo respiratório das raízes (KREUZWIESER et al., 2004; LIU; 

JIANG, 2015). O conhecimento sobre o desempenho das espécies vegetais, sob o 
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excesso de água, é essencial para a definição das estratégias de tolerância ao 

encharcamento apresentadas por elas (SINGH, 2015). O acúmulo de reservas nas raízes 

é uma das estratégias que as plantas, sob esse tipo de estresse, podem apresentar como 

forma de tolerar essa condição. Essas reservas podem ser utilizadas para desenvolver 

raízes adventícias que possuem aerênquima (FERREIRA et al., 2009). 

Apenas determinadas espécies predominam em solos que são encharcados ou 

alagados com frequência e, para muitos vegetais, a inundação é tida como uma condição 

adversa, que pode conduzir à morte dentro de poucos dias de exposição. A maioria das 

plantas cultivadas de interesse econômico perece mais rapidamente, em uma situação de 

inundação, do que de deficiência hídrica no solo (LARCHER, 2006). Entretanto, 

mesmo quando cultivadas em solo alagados, algumas espécies arbóreas perenes são 

fotossinteticamente ativas e podem continuar crescendo e produzindo folhas, flores e 

frutos durante a incidência do alagamento (SCHONGART et al., 2002; GARCÍA; 

MENDOZA, 2014), a exemplo da C. prunifera. 

No capítulo 1 foi demonstrado que o excesso de água favorece a infestação de C. 

madagascariensis sobre populações de palmeiras adultas de C. prunifera, a despeito 

dessa última ser também tolerante às condições de anoxia ou hipoxia. Essa vantagem 

adaptativa da invasora, associada ao seu rápido crescimento, pode limitar a renovação 

de carnaubais, considerando-se que os impactos podem ser ainda mais evidentes no 

processo de estabelecimento das plantas. Porém, pouco se sabe sobre as respostas 

biométricas, fisiológicas, bioquímicas e nutricionais da C. prunifera e sua invasora C. 

madagascariensis expostas ao excesso de água no solo em sua fase inicial. As 

condições de estresse prolongado por excesso hídrico podem dificultar a aquisição de 

recursos do solo e interferir no desenvolvimento inicial das espécies. Diante desse 

contexto, o objetivo deste estudo foi avaliar variáveis biométricas, fisiológicas, 

bioquímicas e nutricionais em plantas jovens de C. prunifera e C. madagascariensis, 

expostas a períodos de excesso hídrico no solo. 
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MATERIAL E MÉTODOS 

 

Localização e caracterização da área 

O estudo foi conduzido na área experimental da Estação Agrometeorológica, 

pertencente ao Departamento de Engenharia Agrícola, no Campus Universitário do Pici, 

da Universidade Federal do Ceará, no município de Fortaleza - Ceará, nas coordenadas 

geográficas: 03°45‟ de latitude Sul; 38°33‟ de longitude oeste e aproximadamente 19 m 

de altitude.  

O município de Fortaleza possui clima do tipo Aw‟ no sistema Koppen, 

denominado tropical chuvoso, caracterizado por apresentar duas estações bem definidas, 

sendo a época mais seca de ocorrência no inverno e o máximo de ocorrência de chuvas 

no outono (AGUIAR et al., 2002). A precipitação média anual no município de 

Fortaleza-CE é de 1.508 mm ano
-1

, umidade relativa média anual de 77%, com média 

de temperatura máxima anual de 31°C e temperatura mínima de 24°C, conforme dados 

climáticos coletados no período compreendido entre janeiro de 2000 e janeiro de 2020 

(INMET, 2020). 

 

Estrutura física do experimento 

O experimento foi conduzido em ambiente protegido, do tipo casa de vegetação, 

com estrutura metálica galvanizada do tipo arco treliçado, medindo aproximadamente 

3,5 m de altura na parte central e 2,5 m de pé direito, 6,4 m de largura, 12,5 m de 

comprimento. A cobertura consiste de filme de polietileno de baixa densidade, com 

aditivo contra radiação ultravioleta, e espessura de 0,15 mm, transparência à radiação 

solar de 80%, apresentando tela anti-afídios nas laterais e nos fundos.  

Para fins de caracterização e monitoramento das condições meteorológicas, foi 

instalado no interior do ambiente protegido, um data-logger da marca Onset, modelo 

Hobo
®
 para o monitoramento da temperatura, umidade relativa do ar e luminosidade, 

cujos dados médios diários estão apresentados na figura 1.  
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Figura 1. Dados médios de temperatura, umidade relativa do ar (a) e luminosidade (b) 

durante o período experimental. Setas indicam início e final de cada período de 

alagamento (32 e 40 dias – períodos de recuperação). 

 

Produção das mudas 

As mudas de C. prunifera e C. madagascariensis foram produzidas a partir de 

sementes coletadas em populações das referidas espécies, na Fazenda Raposa 

(3º50‟44,62”S; 38º38‟18,31”W) pertencente à UFC, localizada no município de 

Maracanaú, Ceará, Brasil. As mudas foram produzidas em sacos de polietileno, com 

dimensões de 14 x 28 cm. O substrato utilizado foi composto por arisco + húmus de 

minhoca, na proporção 3:1 (Tabela 1). 

 

Tabela 1. Caracterização física e química do substrato (arisco + húmus 3:1) utilizado na 

produção de mudas. 

GF – grau de floculação, pH – potencial hidrogêniônico, CE – condutividade elétrica do extrato 

de saturação do solo; S – soma de bases; T – capacidade de troca de cátions; V – saturação por 

Granulometria   

Classe 

Textural 

Densidade 

Areia Silte Argila GF Solo Partículas 

       (g kg
-1

) (g/100g)                  (g cm
-3

) 

  862 73   65   41 Areia franca   1,45   2,68 

  Complexo sortivo 

pH CE Ca
2+

 Mg
2+

 K
+
 Na

+
 H

+
 + Al

3+
 Al

3+
 

(Água) (dS m
-1

) (cmolc kg
-1

) 

 6,8 1,02 5,30   1,30 0,31 0,49 0,83 0,00 

S T V PST      M.O. PAssimilável 

         (cmolc kg
-1

)            (%)    (g kg
-1

) (mg kg
-1

) 

7,40 8,2   90 6      14,20     359 
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bases; PST – percentagem de sódio trocável; M.O. – matéria orgânica; PAssimilável – Fósforo 

assimilável. 

 

Definição dos tratamentos  

O experimento foi conduzido sob delineamento estatístico de blocos 

casualizados, no arranjo de parcelas subdivididas com cinco repetições, sendo cinco 

tratamentos nas parcelas e dois tratamentos nas subparcelas, totalizando 50 unidades 

experimentais. Cada unidade experimental foi composta por dois vasos, com uma planta 

por vaso (Figura 2). Para as variáveis em que os dados foram coletados ao longo do 

tempo, o delineamento estatístico foi arranjado em parcelas subsubdivididas, 

acrescentando-se a época de avaliação como uma fonte de variação. 

 

 

Figura 2. Visão abrangente das parcelas experimentais compostas por plantas jovens de 

C. prunifera e C. madagascariensis em função dos períodos de estresse por alagamento. 

 

Os tratamentos nas parcelas foram formados por cinco períodos de estresse por 

alagamento (0; 8; 12; 16 e 20 dias). Os tratamentos nas subparcelas foram constituídos 

por duas espécies (C. prunifera e C. madagascariensis) simulando a ocorrência delas 
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em campo. Após cada período de alagamento, foi realizada a drenagem do excesso de 

água dos vasos, (mantendo o solo na capacidade de campo), conforme descrito na tabela 

2. 

 

Tabela 2. Identificação e descrição dos tratamentos alocados nas parcelas do 

experimento. 

Identificação Descrição dos tratamentos alocados nas parcelas 

A0 
Sem alagamento durante o período de duração do experimento – 40 dias (solo 

mantido na capacidade de campo). 

A1 
Ciclo de alagamento com duração de 8 dias, com drenagem do excesso de água 

e retomada da irrigação normal durante o restante do período experimental. 

A2 
Ciclo de alagamento com duração de 12 dias, com drenagem do excesso de 

água e retomada da irrigação durante o restante do período experimental. 

A3 
Ciclo de alagamento com duração de 16 dias, com drenagem do excesso de 

água e retomada da irrigação durante o restante do período experimental. 

A4 
Ciclo de alagamento com duração de 20 dias, com drenagem do excesso de 

água ao final do experimento. 

 

 Para demostrar claramente os impactos da metodologia do excesso hídrico, 

foram colocadas plantas de milho controle e sob as mesmas condições de alagamento do 

solo que a C. prunifera e a C. madagascariensis foram submetidas. Com apenas 8 dias 

de estresse por alagamento, foi constatado o estresse severo nas plantas de milho. 

(Figura 3). 
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Figura 3. Plantas de milho controle e expostas ao alagamento do solo. 

 

 Instalação do experimento 

O solo utilizado como substrato para o cultivo das plantas jovens de C. prunifera 

e C. madagascariensis foi proveniente da área experimental localizada no município de 

Caucaia, Ceará, Brasil: distrito de Catuana, Fazenda Várzea dos buracos (03°41.625‟S; 

38°53.028W). Essa área apresenta populações de carnaúbas adultas infestadas pela C. 

madagascariensis, conforme descrição no capítulo 1. Para tanto, foram coletadas 

aproximadamente cinco toneladas de solo, nas profundidades de 0-20 e 20-40 cm. No 

momento do enchimento dos vasos foram retiradas amostras compostas para 

caracterização dos atributos químicos do solo (vide capítulo I) e encaminhadas ao 

laboratório de solo e água da Universidade Federal do Ceará. As análises foram 

realizadas de acordo as metodologias descritas em EMBRAPA (2017). 

Foram utilizados vasos com capacidade volumétrica de 20 litros, com um 

orifício na extremidade inferior e colocado um dreno, objetivando promover a drenagem 

dos eventuais excessos de água ao final do período por alagamento. Inicialmente, antes 

da deposição do solo utilizado para o cultivo das plantas, foram depositados ao fundo 

dos vasos, uma camada de brita nº1, de aproximadamente 3 cm de espessura, para 

facilitar a livre drenagem do excedente hídrico, a qual, sequencialmente, foi revestida 
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por uma manta geotêxtil do tipo TNT (tecido não tecido), para evitar possíveis perdas 

de solo. Na sequência, os vasos foram preenchidos com solo, de tal forma que após a 

deposição de uma camada de solo, as mudas foram postas nos vasos e preenchidos com 

outra camada de solo, até que as raízes ficassem completamente cobertas. 

O transplantio das mudas de C. prunifera foi realizado aos cinco meses de idade 

e das mudas de C. madagascariensis com dois meses de idade, justificando a diferença 

de idade das plantas, pelo fato do crescimento da C. prunifera ser relativamente lento, 

comparado à C. madagascariensis.  

 

Manejo de irrigação 

Após o transplantio das mudas, o experimento foi irrigado em dias alternados, 

mantendo o solo na capacidade de campo, a fim de garantir o estabelecimento inicial 

das plantas, até o início dos tratamentos, aos 30 dias após o transplantio – DAT. Nesse 

período, o manejo de irrigação foi realizado de maneira a manter o solo na capacidade 

de campo, e a quantidade de água aplicada com o intuito de promover a livre drenagem 

pelo furo, localizado na parte inferior dos vasos. A água utilizada para a irrigação foi 

proveniente de um poço freático, pertencente à Estação Agrometeorológica da 

Universidade Federal do Ceará, que apresentava condutividade elétrica de 1,0 dS m
-1

.  

O alagamento do solo foi estabelecido de forma a manter uma lâmina de água de 

aproximadamente 3 cm acima da superfície do solo, sendo repostas as perdas por 

evaporação quando necessário. Passados os ciclos de exposição ao alagamento, os vasos 

foram drenados e o excesso de água coletado em um recipiente, que posteriormente foi 

reposta nos vasos, com o intuito de não haver perdas dos nutrientes presentes. Nesse 

período, as plantas foram mantidas sob condições ideais de suprimento hídrico, com o 

intuito de evidenciar a provável recuperação das plantas após o período de estresse por 

alagamento. 

 

Trocas gasosas foliares 

Foram realizadas medições das trocas gasosas foliares (fotossíntese, transpiração 

e condutância estomática) nas plantas de C. prunifera e C. madagascariensis, em folhas 

totalmente expandidas, aos 0; 8; 12; 16 e 20 dias de exposição ao estresse por 

alagamento e aos 32 e 40 dias (períodos de recuperação), utilizando-se um analisador de 
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gases infravermelho portátil (LC-Pro-SD, ADC Bioscientific Ltda. Hoddesdon, 

Hertfordshire, UK), que infere o diferencial entre CO2 e H2O em um fluxo de ar que 

passa pela câmara onde está a unidade foliar. As medições foram realizadas sempre no 

período da manhã, entre 8:00 e 11:00 horas, em condições ambientais de temperatura e 

umidade relativa do ar. A intensidade luminosa utilizada nas medições de trocas gasosas 

foi de 1.600 µmol m
-2

 s
-1

.  

 

Fluorescência da clorofila e Índice Spad 

A fluorescência de clorofila e o índice SPAD foram determinados aos 0; 8; 12; 

16 e 20 dias de exposição ao estresse por alagamento e aos 32 e 40 dias (períodos de 

recuperação), com o auxílio de um fluorômetro portátil (Multi-mode Chlorophyl 

Fluorometer), modelo OS5p, Opti-Sciences e um medidor portátil (SPAD 502, Minolta 

Co, Ltd, Osaka, Japan). As medições foram realizadas nas mesmas folhas utilizadas 

para obtenção das trocas gasosas foliares. 

 

Crescimento e biomassa de plantas 

No tempo zero, ao final dos tratamentos de alagamento (20 dias) e 20 dias após a 

finalização do último período de alagamento (período final de recuperação) foi 

mensurada a altura e o diâmetro do caule das plantas, com o auxílio de uma trena 

métrica graduada em centímetros e um paquímetro digital. A altura foi obtida pela 

distância vertical entre o colo da planta e a extremidade da maior folha esticada 

verticalmente, expresso em cm. O diâmetro do caule foi obtido a uma altura de 

aproximadamente 3 cm da superfície do solo, expresso em mm. Com os dados de altura 

e diâmetro foram calculadas as taxas de crescimento absoluto em altura (TCA-AP, cm 

dia
-1

) e em diâmetro do caule (TCA-DC, mm dia
-1

), para os dois intervalos citados, 

conforme metodologia descrita por Benincasa (2003). 

As plantas foram coletadas aos 20 dias após o último dia de estresse por 

alagamento, avaliando-se os impactos dos diferentes tempos de alagamento após um 

período de recuperação de mais 20 dias. Para determinação da produção de biomassa da 

planta, as plantas foram colhidas rente ao solo, a parte aérea de cada planta foi 

particionada em caule, pecíolo e limbo foliar. Após colhida e fracionada a parte aérea 

das plantas, foi realizada à retirado do sistema radicular, sendo as raízes coletadas em 
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três camadas (0-8; 8-16 e 16-24 cm), lavadas e, após a eliminação do excesso de água, 

foi mensurada a massa fresca das raízes em cada camada. Todas as partes das plantas 

foram acondicionadas em sacos de papel identificados e colocadas para secar em estufa 

com circulação de ar forçado, mantendo-se a temperatura na faixa de 65º a 70°C. O 

tempo de secagem foi determinado pelas pesagens das amostras até a manutenção de 

peso constante. Após a secagem, cada amostra foi pesada em balança analítica para 

aferição da fitomassa seca acumulada em cada parte da planta, e os valores foram 

expressos em gramas.  

A área foliar foi obtida ao término do experimento, logo após a coleta das 

plantas. Para a determinação da área foliar, foi utilizado um integrador de área (LI-3100, 

Li-Cor, Inc. Lincoln, NE, USA). Foram então estimadas a razão de área foliar (área 

foliar total/biomassa seca total), a área foliar específica (área foliar total/biomassa das 

folhas secas), suculência foliar (biomassa de folhas frescas – biomassa de folhas 

secas/área foliar total) e a razão da massa foliar (biomassa seca das folhas/biomassa 

seca total).   

 

Solutos orgânicos 

Folhas de plantas de C. prunifera e C. madagascariensis foram coletadas no 

final do período experimental, sendo embrulhadas em papel alumínio, devidamente 

identificadas e imediatamente acondicionadas em isopor contendo nitrogênio líquido. 

Em seguida, as amostras foram armazenadas em freezer (-20 ºC) e posteriormente 

submetidas ao processo de liofilização. O material liofilizado da C. prunifera e da C. 

madagascariensis foram macerados com auxílio do nitrogênio líquido. 

Os extratos para a determinação dos solutos orgânicos foram obtidos de acordo 

com Cataldo et al. (1975). Os carboidratos solúveis foram determinados de acordo com 

Dubois et al. (1956), os teores de N-aminossolúveis pelo método de Yemm e Cocking 

(1955) e os teores de prolina foram determinados segundo o método proposto por Bates, 

Waldren e Teare (1973). As leituras foram realizadas em espectrofotômetro modelo UV 

– 1650PC, Shimadzu
®
. 
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Composição mineral 

Para avaliação do estado nutricional das plantas foi utilizado o mesmo material 

vegetal liofilizado e triturado usado para a determinação dos solutos orgânicos. Para a 

determinação dos teores foliares de cálcio, magnésio, ferro, zinco, cobre e manganês, o 

material vegetal foi submetido à digestão úmida com o ácido nítrico e perclórico, HNO3 

+ HClO4 na proporção de 3:1 (EMBRAPA, 2009). As análises foram realizadas por 

espectrofotometria de absorção atômica (AOAC, 2005). Para obtenção dos teores de 

nitrogênio foi realizada a extração por digestão sulfúrica e a determinação pelo método 

Kjeldahl, adaptado de Bremner; Mulvaney (1982) e Tedesco (1995).  

Os extratos utilizados para determinação de fósforo, cloreto, sódio e potássio 

foram obtidos conforme a metodologia proposta por Cataldo et al. (1975). O fósforo foi 

determinado seguindo a metodologia proposta pela EMBRAPA (2009). O teor de 

cloreto nas folhas foi obtido de acordo com Gaines, Parker e Gascho (1984). As leituras 

de fósforo e cloreto foram realizadas em espectrofotômetro modelo UV – 1650PC, 

Shimadzu
®
. A determinação dos teores de sódio e potássio foi obtida por fotometria de 

chama.  

 

Análise estatística 

Os dados foram submetidos ao teste de normalidade Shapiro-Wilk, como pré-

requisito para a análise de variância pelo teste F. As espécies foram comparadas pelo do 

teste de Tukey ao nível de até 5% de probabilidade e os efeitos quantitativos dos 

períodos de estresse por alagamento foram testados por regressão, com o auxílio do 

software estatístico SISVAR
®
 v.5.5 (FERREIRA, 2010). 
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RESULTADOS 

 

Trocas gasosas foliares, fluorescência da clorofila e índice SPAD 

As trocas gasosas foliares foram influenciadas pela interação estresse por 

alagamento x épocas de avaliação e também entre época de avaliação e espécies (p 

<0.01). A fluorescência da clorofila e o índice SPAD responderam aos efeitos da 

interação tripla espécies x estresse por alagamento x épocas de avaliação (p<0.05). Para 

facilitar a visualização dos resultados, optou-se por apresentar os valores médios e os 

erros padrão para as leituras obtidas ao longo do tempo. 

 

Tabela 3. Resumo das análises de variâncias referentes à fotossíntese - A, condutância 

estomática - gs, transpiração – E, Fluorescência da clorofila e Índice SPAD em folhas 

de plantas jovens de C. prunifera e C. madagascariensis em função dos períodos de 

estresse por alagamento.  

F.V. G.L. 
 Quadrados médios   

A Gs E  Fv/Fm Índice SPAD 

Blocos 4 0.75
**

 0.026
**

 0.41
**

  0.00006
 ns

 1.19
*
 

Estresse por alagamento (A) 4 2.63
**

 0.129
**

 0.73
**

  0.00009
 ns

 1.18
*
 

Resíduo (A) 16 0.11 0.004 0.05  0.00005 0.31 

Espécies (E) 1 22.46
**

 0.524
**

 3.36
**

  0.00003
 ns

 99.71
**

 

A x E 4 0.19
 ns

 0.006
 ns

 0.08
**

  0.00002
 ns

 0.28
 ns

 

Resíduo (E) 20 0.12 0.002 0.01  0.00004 0.52 

Épocas de avaliação (EA) 4 0.62
**

 0.001
**

 0.26
**

  0.00238
**

 1.07
**

 

EA x A 16 0.19
**

 0.005
**

 0.03
**

  0.00005
ns

 0.08
 ns

 

EA x E 4 0.21
**

 0.004
 ns

 0.04
**

  0.00057
**

 0.31
 ns

 

EA x A x E 16 0.07
 ns

 0.002
 ns

 0.02
*
  0.00013

*
 0.06

 *
 

Resíduo (EA) 160 0.05 0.002 0.01  0.00006 0.18 

Total 249       

C.V. – A (%) 
 

9.56 7.58 11.10  0.64 7.40 

C.V. – E (%)  10.32 5.54 5.48  0.56 9.56 

C.V. – EA (%)  6.45 4.89 5.05  0.66 5.7 

(
**

): significativo a 1% de probabilidade, (
*
): significativo a 5% de probabilidade e (

ns
): não 

significativo pelo teste F. 

 

Os dados de trocas gasosas foliares indicam que as plantas das duas espécies 

sobrevivem a períodos relativamente longos de alagamento (Figura 4). As duas espécies 

apresentaram tendência semelhante acerca das trocas gasosas, apresentando reduções de 
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A, gs e E, com a imposição dos dias de estresse e posterior aumento nas trocas gasosas 

durante os períodos de recuperação (Figura 4). Foram observadas reduções a partir do 8º 

dia de estresse, para a espécie C. prunifera (redução de cerca de 14% na taxa de 

fotossíntese). Para a C. madagascariensis essas reduções foram menores ou inexistentes 

(em torno de 5%). Com o aumento do período de estresse (20 dias de alagamento), 

foram constatadas reduções de até 46% nas taxas de fotossíntese das plantas de C. 

prunifera. Já para a C. madagascariensis, foram observadas reduções de apenas 18%, 

aos 20 dias de estresse (Figuras 4a, b). 

Também foram constatadas limitações gs e E das plantas de C. prunifera, com 

aumento do período de estresse por alagamento, sendo que aos 20 dias foram 

observadas reduções de 70% e 44% na gs e E, respectivamente (Figuras 4c, e). Para C. 

madagascariensis, essas reduções foram de 40% e 17% na gs e E (Figuras 4d, f), 

respectivamente, quando comparado ao tratamento controle (sem alagamento).  

As duas espécies também apresentam capacidade de recuperação das trocas 

gasosas foliares, como pode ser observado mesmo após 20 dias de alagamento (Figura 

4). Porém, não se observa recuperação total nas taxas de fotossíntese mesmo após 20 

dias de recuperação, especialmente nos períodos mais longos de estresse por excesso de 

água. Após período de recuperação de 20 dias a C. prunifera apresentou reduções de 2, 

13, 11 e 8% e a C. madagascariensis de 3, 6, 17 e 13% para os tratamentos 8, 12, 16 e 

20 dias de estresse por alagamento, respectivamente, quando comparado ao tratamento 

controle (sem alagamento). 
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Figura 4. Fotossíntese - A (a, b), condutância estomática - gs (c, d) e transpiração – E 

(e, f) em folhas de plantas jovens de C. prunifera e C. madagascariensis em função dos 

períodos de estresse por alagamento. Sem estresse (---), com estresse (
___

). As setas 

indicam o final do maior período de alagamento (20 dias) e da recuperação (40 dias). 

 

A fluorescência da clorofila (Figura 5a, b) apresentou variações ao longo no 

tempo, porém não aparentemente relacionadas aos períodos de estresse por alagamento. 

Em termos relativos, verificaram-se decréscimos irrisórios de 3% na fluorescência da 

clorofila da C. madagascariensis, e para a C. prunifera não foram verificados 

decréscimos, aos 20 dias de alagamento (Figuras 5a, b).  
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As plantas de C. prunifera e C. madagascariensis que ficaram sob alagamento 

durante 20 dias apresentaram reduções no índice SPAD de 13% e 14%, respectivamente 

(Figuras 5c, d). Contudo, foi observado que a C. prunifera apresentou tendência de 

queda no índice SPAD mesmo durante os períodos de recuperação, aparentemente não 

relacionada aos estresses por alagamento, visto que houve pouca diferença em relação 

ao controle. Para C. madagascariensis os valores de índice SPAD ao final dos períodos 

de estresse foram menores nas plantas que receberam alagamento, independente da 

duração.  

 

 

Figura 5. Fluorescência da clorofila (a, b) e índice SPAD (c, d) em folhas de plantas 

jovens de C. prunifera e C. madagascariensis em função dos períodos de estresse por 

alagamento. Sem estresse (---), com estresse (
___

). As setas indicam o final do maior 

período de alagamento (20 dias) e da recuperação (40 dias). 

 

Crescimento e biomassa de plantas 

As taxas de crescimento absoluto em altura e diâmetro do caule sofreram 

influência da interação espécies x estresse por alagamento x épocas de avaliação (p 

<0.05), conforme resultados da Tabela 4. 
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Tabela 4. Resumo das análises de variâncias referentes às taxas de crescimento 

absoluto em altura (TCA-AP) e em diâmetro do caule (TCA-DC) de plantas jovens de 

C. prunifera e C. madagascariensis em função dos períodos de estresse por alagamento.  

F.V. G.L. 
                              Quadrados médios 

TCA-AP TCA-DC 

Blocos 4 0.02
 ns

 0.004
ns

 

Estresse por alagamento (A) 4 0.03
ns

 0.001
ns

 

Resíduo (A) 16 0.02 0.001 

Espécies (E) 1 10.33
**

 0.02
**

 

A x E 4 0.03
ns

 0.0008
 ns

 

Resíduo (E) 20 0.01 0.001 

Épocas de avaliação (EA) 1 1.09
**

 0.008
**

 

EA x A 4 0.03
 ns

 0.001
 ns

 

EA x E 1 1.40
**

 0.00005
ns

 

EA x A x E 4 1.03
*
 0.002

 *
 

Resíduo (EA) 20 0.02 0.01 

Total 99   

C.V. – A (%) 
 

13.12 4.12 

C.V. – E (%)  12.63 4.74 

C.V. – EA (%)  12.58 3.40 

(
**

): significativo a 1% de probabilidade, (
*
): significativo a 5% de probabilidade e (

ns
): 

não significativo pelo teste F. 

 

As duas espécies apresentaram inibição nas taxas de crescimento absoluto em 

altura e diâmetro, quando submetidas ao estresse pelo alagamento. Verifica-se que C. 

prunifera tem como característica de espécies nativas o crescimento mais lento, 

apresentando crescimento menos expressivo comparado a C. madagascariensis (Figura 

6). Em termos relativos, para a C. prunifera foram constatadas reduções de 33 e 43% 

nas TCA-AP e 33 e 17% em TCA-DC, entre 0-20 e 20-40 dias, respectivamente, 

comparando-se o tratamento controle com as plantas que permaneceram por 20 dias sob 

estresse. A C. madagascariensis apresentou decréscimos nas taxas de crescimento em 

altura de 18 e 35%, quando comparados os tratamentos extremos (controle e 20 dias de 

alagamento). Para a taxa de crescimento absoluto do diâmetro do caule esses valores 

foram de 53 e 23%, respectivamente. 

Para a C. prunifera foram constatadas reduções da TCA-AP de 0.002 e 0.004 cm 

dia
-1

 e de TCA-DC de 0.0015 e 0.001 mm dia
-1

 entre 0-20 e 20-40 dias, 

respectivamente, quando comparado ao tratamento controle (sem alagamento). Na C. 
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madagascariensis essas reduções foram mais expressivas, sobretudo em TCA-AP, com 

decréscimos de 0.020 e 0.025 cm dia
-1

 e para a TCA-DC de 0.006 e 0.001 mm dia
-1

, 

entre 0-20 e 20-40 dias, respectivamente, a cada incremento diário na imposição do 

estresse por alagamento. 

 

 

Figura 6. Taxas de crescimento absoluto em altura de plantas (TCA-AP) e diâmetro do 

caule (TCA-DC) em plantas jovens de C. prunifera e C. madagascariensis em função 

dos períodos de estresse por alagamento.  

 

A área foliar, a biomassa seca da parte aérea, a biomassa seca de raízes e a 

biomassa seca total responderam significativamente (p <0.05) aos efeitos isolados e da 

interação espécies x estresse por alagamento (Tabela 5).  
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Tabela 5. Resumo das análises de variâncias referentes à área foliar, biomassa seca da 

parte aérea (BSPA), biomassa seca de raízes (BSR), biomassa seca total (BST), área 

foliar específica (AFE), razão de área foliar (RAF), Razão de massa foliar (RMF) e 

suculência foliar (SF) de plantas jovens de C. prunifera e C. madagascariensis em 

função dos períodos de estresse por alagamento.  

F.V. G.L. 
                    Quadrados médios     

Área foliar BSPA BSR BST AFE RAF RMF SF 

Blocos 4 4.63
 ns

 0.05
 ns

 0.09
 ns

 0.02
 ns

 1.13
 ns

 0.11
 ns

 0.003
 ns

 0.0001
 ns

 

Estresse por alagamento (A) 4 50.33
**

 0.86
*
 1.31

**
 2.03

**
 5.37

**
 2.50

**
 0.005

*
 0.0005

*
 

Resíduo (A) 16 2.43 0.22 0.22 0.32 0.79 0.28 0.001 0.002 

Espécies (E) 1 5303.62
**

 141.92
**

 32.81
**

 172.55
**

 194.6
**

 4.88
**

 0.462
**

 0.0003
 ns

 

A x E 4 7.89
*
 0.46

*
 0.46

*
 0.86

**
 0.51

 ns
 0.51

 ns
 0.004

*
 0.0001

**
 

Resíduo (E) 20 2.46 0.23 0.26 0.34 0.70 0.35 0.001 0.0002 

Total 49         

C.V. – A (%) 
 

6.86 12.05 15.99 11.67 10.03 11.32 13.94 0.65 

C.V. – E (%)  6.90 12.51 17.39 12.02 9.47 12.55 13.50 0.68 

(
**

): significativo a 1% de probabilidade, (
*
): significativo a 5% de probabilidade e (

ns
): não 

significativo pelo teste F. 

 

A área foliar e a produção de biomassa apresentaram tendência semelhante para 

as duas espécies, com decréscimos lineares mais acentuados para a C. madagascariensis 

(Figura 7). As plantas de C. madagascariensis apresentaram reduções de 27,22 cm² a 

cada incremento diário na imposição do estresse por alagamento. Para a C. prunifera as 

reduções foram mais brandas, de 4,46 cm² dia
-1

. Em termos relativos verifica-se 

reduções máximas de 41 e 38% para C. prunifera e C. madagascariensis, 

respectivamente, comparando-se os tratamentos que foram submetidos a 0 e 20 dias de 

alagamento.  

Para as variáveis BSPA e BSR, as plantas de C. madagascariensis apresentaram 

reduções mais acentuadas, de 0.49 e 0.38 g dia
-1

, respectivamente. Para a C. prunifera 

foram verificadas menores taxas de redução na BSPA e BSR, com valores de 0.05 e 

0.02 g dia
-1

, respectivamente. Em termos relativos verificam-se reduções máximas de 

BSPA e BSR de 20,2 e 9,6% para C. prunifera e de 27,3 e 45,7% para C. 

madagascariensis, respectivamente, comparando-se os tratamentos que foram 

submetidos a 0 e 20 dias de alagamento. Para a espécie invasora foi constatada a 
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formação de raízes aéreas a partir do 12º dia de estresse, com produção expressiva após 

o 20º dia de estresse (Figura 7e). 

 

 

Figura 7. Área foliar – AF (a), biomassa seca da parte aérea – BSPA (b), biomassa seca 

de raízes – BSR (c), biomassa seca total – BST (d) e número de raízes aéreas – NRA (e) 

em plantas jovens de C. prunifera e C. madagascariensis em função dos períodos de 

estresse por alagamento. 

 

Analisando os dados de produção de biomassa (Figura 7), verifica-se que a 

espécie nativa tem maior relação raiz/parte aérea (dados não mostrados), variando de 

0,85 nas plantas controle a 0,96 nas plantas com dias de alagamento, o que representa 

um incremento de aproximadamente 13% nas plantas estressadas. A espécie invasora, 
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por sua vez, tem relação raiz/parte aérea bem inferior, variando de 0,45 a 0,33 entre os 

tratamentos controle e de maior período de alagamento, com decréscimo de 25,2% nas 

plantas estressadas.    

Os dados de biomassa das raízes em profundidade mostram também diferenças 

interessantes entre as espécies (Tabela 6). Verifica-se, claramente, que as plantas do 

tratamento controle apresentaram distribuição relativamente uniforme no vaso, para 

ambas as espécies. Para C. prunifera essa tendência de aprofundamento do sistema 

radicular permanece até cerca de 12 dias de estresse (média de 31% das raízes na 

camada de 16 a 24 cm), porém, com 16 e 20 dias de alagamento o percentual de raízes 

na maior profundidade cai para 15,1 e 18,4%, respectivamente.  

Por outro lado, C. madagascariensis apresenta distribuição uniforme das raízes 

apenas no tratamento controle (Tabela 6), com cerca de 37% na camada de superficial 

(0 a 8 cm). Para os tratamentos com 8, 12, 16 e 20 dias de alagamento, observa-se que 

os percentuais na camada superficial alcançam 65,2, 65,3, 67,6 e 78%, respectivamente. 

O aparecimento de raízes adventícias na espécie invasora também confirma as 

diferenças na resposta ao alagamento em relação à espécie nativa, conforme 

evidenciado na Figura 7e. 

 

Tabela 6. Biomassa seca de raízes nas camadas 0-8, 8-16 e 16-24 cm em plantas jovens 

de C. prunifera e C. madagascariensis em função dos períodos de estresse por 

alagamento. 

 

Profundidade de 

raízes (cm) 

 Estresses por alagamento (dias)  

0 8 12 16       20 

 0-8 1.51 ± 0.29 1.89 ± 0.26 2.01 ± 0.71 2.50 ± 0.17 2.36 ± 0.15 

C. prunifera 8-16 1.83 ± 0.14 0.98 ± 0.13 0.59 ± 0.05 0.87 ± 0.22 0.87 ± 0.13 

 16-24 1.01 ± 0.31 1.33 ± 0.26 1.62 ± 0.38 0.60 ± 0.13 0.73 ± 0.27 

       

 0-8 6.76 ± 0.69 7.12 ± 0.57 7.15 ± 1.34 7.17 ± 0.47 8.11 ± 1.49 

C. madagascariensis 8-16 4.96 ± 0.88 1.36 ± 0.22 1.90 ± 0.37 2.51 ± 0.87 1.42 ± 0.53 

 16-24 6.58 ± 2.80 2.41 ± 0.76 1.90 ± 0.62 0.92 ± 0.32 0.86 ± 0.49 
*Valores expressos em gramas. 

 

Os dados das características foliares apresentados na figura 8 também podem 

explicar, pelo menos em parte, as respostas em termos fotossíntese e de crescimento da 
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planta como um todo. De modo geral, se observa que o estresse por alagamento provoca 

reduções lineares, porém não muito expressivas, na área foliar específica (Figura 8a), 

razão de área foliar (Figura 8b), razão de massa foliar (Figura 8c) e na suculência foliar 

(Figura 8d), sendo essas reduções ligeiramente maiores na espécie nativa, C. prunifera.  

Dessas variáveis analisadas, possivelmente a diferença na área foliar específica 

seja mais relevante para explicar o comportamento das duas espécies do que 

propriamente o efeito do alagamento. A menor AFE na C. prunifera aliado ao forte 

controle estomático, resultam em menores taxas de fotossíntese líquida por unidade de 

área foliar. Porém, o pequeno número de folhas (dados não mostrados) pode favorecer 

maior estabilidade na capacidade de assimilação de carbono da planta inteira, capaz de 

suportar uma menor taxa de crescimento sob condições de estresse.       

 

 

Figura 8. Área foliar específica – AFE (a), Razão de área foliar – RAF (b), Razão de 

massa foliar – RAF (c) e Suculência foliar – SF (d) em plantas jovens de C. prunifera e 

C. madagascariensis em função dos períodos de estresse por alagamento. 

 

Nutrição mineral 

Os teores foliares de N, P, K, Ca, Mg, Cl
-
 e Cu foram influenciados 

significativamente pela interação espécies x estresse por alagamento (p <0.01). Os 
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teores de Na, Zn e Mn responderam significativamente ao efeito isolado de espécies, 

enquanto nenhum efeito foi observado para os teores de ferro (Tabela 7).  

 

Tabela 7. Resumo das análises de variâncias referentes à N, P, K, Ca, Mg, Na, Cl
-
, Fe, 

Cu, Zn e Mn em folhas de plantas jovens de C. prunifera e C. madagascariensis em 

função dos períodos de estresse por alagamento.  

F.V. G.L. 
                        Quadrados médios       

N P K Ca Mg Na Cl
-
 Fe Cu Zn Mn 

Blocos 4 0.004
 ns

 0.02
 ns

 0.09
 ns

 0.11
 ns

 0.06
 ns

 0.06
 ns

 0.11
 ns

 0.01
 ns

 0.09
 ns

 0.08
 ns

 0.05
 ns

 

Estresse por 

alagamento (A) 
4 0.12

**
 0.16

**
 1.29

**
 0.32

*
 0.11

 ns
 0.30

 ns
 0.15

*
 0.04

 ns
 1.67

**
 0.29

 ns
 0.03

 ns
 

Resíduo (A) 16 0.02 0.01 0.04 0.08 0.06 0.19 0.04 0.02 0.08 0.20 0.01 

Espécies (E) 1 4.75
**

 2.61
**

 0.01
 ns

 28.51
**

 16.70
**

 57.98
**

 2.05
**

 0.01
 ns

 1.97
**

 1.97
**

 12.64
**

 

A x E 4 0.03
 **

 0.17
**

 0.14
*
 0.65

**
 0.32

**
 0.14

 ns
 0.06

 **
 0.06

 ns
 3.72

**
 0.17

 ns
 0.06

 ns
 

Resíduo (E) 20 0.03 0.01 0.05 0.13 0.03 0.09 0.04 0.03 0.03 0.19 0.03 

Total 49            

C.V. – A (%) 
 

3.87 7.48 6.45 9.04 8.29 12.74 6.20 9.89 11.20 7.98 7.39 

C.V. – E (%)  4.39 5.75 7.26 11.24 6.37 8.89 5.94 10.54 7.09 7.63 9.24 

(
**

): significativo a 1% de probabilidade, (
*
): significativo a 5% de probabilidade e (

ns
): 

não significativo pelo teste F. 

 

O nitrogênio, o potássio e o fósforo apresentaram decréscimos lineares nas 

folhas das plantas das duas espécies, com a imposição do estresse por alagamento 

(Figura 9). Para a C. prunifera essas reduções foram de 0.07, 0.32 e 0.04 g dia
-1 

e para a 

C. madagascariensis de 0.13, 0.32 e 0.09 g dia
-1 

de N, K e P, respectivamente. Em 

termos relativos verifica-se uma tendência parecida entre as espécies, com reduções 

máximas de N, K e P de 10, 46 e 29% para C. prunifera e de 12, 44 e 34% para C. 

madagascariensis, respectivamente, comparando-se os tratamentos que foram 

submetidos a 0 e 20 dias de alagamento.  

O Ca e Mg apresentaram efeito antagônico nas plantas de C. prunifera e C. 

madagascariensis, de forma que o aumento no teor de um nutriente levou a diminuição 

do outro, quando as plantas foram submetidas aos períodos de alagamento. Para a C. 

prunifera houve redução de 0.26 g dia
-1

 de Ca e aumento de 0.07 g dia
-1

 nos teores de 

Mg. Para a C. madagascariensis houve efeito contrário, aumento de 0.15 g dia
-1

 de Ca e 

redução de 0.12 g dia
-1

 de Mg (Figura 9). Para a C. prunifera foram verificadas 

reduções de até 52% nos teores de cálcio e aumento de 23% nos teores de magnésio, e 
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para a C. madagascariensis foram constatados aumento de 29% nos teores de cálcio e 

redução de 21% no conteúdo de magnésio foliar, quando as plantas foram submetidas a 

20 dias de estresse (Figura 9c, d). 

 

 

Figura 9. Nitrogênio (a), potássio (b), cálcio (c), magnésio (d) e fósforo (e) em folhas 

de plantas jovens de C. prunifera e C. madagascariensis em função dos períodos de 

estresse por alagamento. 

 

Os teores de sódio responderam apenas ao efeito isolado das espécies e o cloreto 

foi influenciado pelos efeitos isolados e da interação espécies x estresse por alagamento 

(p <0.01). As plantas de C. madagascariensis apresentaram elevados teores de sódio, 

chegando a 19.94 g de Na, enquanto a C. prunifera 5.16 g de Na. Houve incremento de 
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0.12 g dia
-1

 de Cl
-
 com o aumento do período de estresse por alagamento, para as duas 

espécies (Figura 9). Em termos relativos, foram verificados incrementos de 20 e 30% 

nos teores de cloreto da C. prunifera e C. madagascariensis, respectivamente, quando 

submetidas a 20 dias de estresse por alagamento. Dados de campo também 

evidenciaram maiores diferenças nos teores de sódio entre as espécies, com teores bem 

mais expressivos na espécie invasora (ver dados no capítulo 1). 

 

 

Figura 10. Sódio (a) e cloreto (b) em folhas de plantas jovens de C. prunifera e C. 

madagascariensis em função dos períodos de estresse por alagamento. 

 

 O zinco e o manganês responderam apenas ao efeito isolado das espécies. O 

cobre foi influenciado pelos efeitos isolados e da interação espécies x estresse por 

alagamento (p <0.01). As plantas de C. prunifera e C. madagascariensis apresentaram 

valores próximos nos teores de zinco, em média 34.61 e 30.14 mg de Zn, 

respectivamente (Figura 11a). Para os teores de Mn, a C. madagascariensis expressou 

valores mais elevados, de 5.30 mg de Mn, enquanto a C. prunifera 1.46 mg de Mn 

(Figura 11b).  

Os teores de cobre apresentaram tendência contrária entre as espécies, com 

aumentos de 0.22 mg dia
-1

 de Cu para a C. prunifera e reduções de 0.19 mg dia
-1

 de Cu 

para a C. madagascariensis, a cada incremento diário na imposição do estresse por 

alagamento (Figura 11c). Os teores de Cu na C. madagascariensis apresentaram 

redução de cerca de 35% comparando-se os tratamentos que foram submetidos a 0 e 20 

dias de alagamento. 
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Figura 11. Zinco (a), manganês (b) e cobre (c) em folhas de plantas jovens de C. 

prunifera e C. madagascariensis em função dos períodos de estresse por alagamento. 

 

Solutos orgânicos 

 Os teores de prolina e N-aminossolúveis foram influenciados significativamente 

pela interação espécies x estresse por alagamento e os carboidratos apenas pelo efeito 

isolado das espécies (p <0.01) (Tabela 8). 
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Tabela 8. Resumo das análises de variâncias referentes à prolina, N-aminossolúveis e 

carboidratos em folhas de plantas jovens de C. prunifera e C. madagascariensis em 

função dos períodos de estresse por alagamento.  

F.V. G.L. 
                                 Quadrados médios                 

Prolina N-aminossolúveis Carboidratos 
 

Blocos 4 0.01
 ns

 0.12
 ns

 10.63
 ns

  

Estresse por alagamento (A) 4 0.06
 ns

 1.22
**

 18.66
 ns

  

Resíduo (A) 16 0.07 0.19 20.72  

Espécies (E) 1 0.54
**

 24.20
**

 659.43
**

  

A x E 4 0.12
**

 1.42
**

 11.89
 ns

  

Resíduo (E) 20 0.03 0.13 19.26  

Total 49     

C.V. – A (%) 
 

12.47 9.64 11.79  

C.V. – E (%)  8.51 7.99 11.36  

(
**

): significativo a 1% de probabilidade, (
*
): significativo a 5% de probabilidade e (

ns
): 

não significativo pelo teste F. 

 

O conteúdo de prolina e N-aminossolúveis aumentaram à medida que aumentou 

o período de estresse por alagamento nas duas espécies (Figuras 11a, b). Para a C. 

prunifera foram constatados incrementos em prolina e N-aminossolúveis de 0.08 e 0.55 

µmol g
-1

 MS dia
-1

, e para a C. madagascariensis de 0.06 e 0.49 µmol g
-1

 MS dia
-1

, 

respectivamente. Em termos relativos, para a prolina foram constatados aumento de 

cerca de 33 e 31% para a C. prunifera e C. madagascariensis, respectivamente. A C. 

prunifera apresentou um aumento substancial nos teores de N-aminossolúveis, com 

166%, enquanto a C. madagascariensis apresentou aumento de 44%, quando as plantas 

foram submetidas a 20 dias de estresse por alagamento. 
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Figura 12. Prolina (a), N-aminossolúveis (b) e carboidratos (c) em folhas de plantas 

jovens de C. prunifera e C. madagascariensis em função dos períodos de estresse por 

alagamento. 

 

Para os carboidratos foram denotados teores mais expressivos na C. prunifera, 

cerca de 32%, com valores médios de 1809 µmol g
-1

 MS, comparado a C. 

madagascariensis que apresentou menores valores médios, de 1235 µmol g
-1

 MS 

(Figura 12c). 
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DISCUSSÃO 

 

Muitas espécies arbóreas nativas do Brasil são potencialmente aptas para o 

cultivo, onde apresentam diversas finalidades: ornamental, madeireiro, alimentício, 

artesanato, extração de fibras, substâncias químicas usadas na indústria farmacêutica e 

de cosméticos, produção de celulose e papel ou de preservação (SCALON et al., 2011). 

Considerando a diversidade genética existente no país, espécies nativas possuem grande 

importância para o contínuo desenvolvimento dos diferentes setores da economia 

brasileira. A C. prunifera é uma das espécies nativas da flora brasileira que vem 

complementando a renda dos agricultores, em âmbito local e regional (FRISON; 

CHERFAS; HODGKIN, 2011; PEREIRA et al., 2014; SOUSA et al., 2016). 

Nas últimas décadas, os carnaubais da região Nordeste do Brasil vêm sendo 

seriamente ameaçados pelos fatores bióticos e abióticos. Introduzida no Brasil para fins 

ornamentais, a C. madagascariensis avançou sobre os carnaubais, tornando-se uma 

invasora potencial, ocasionando impactos ecológicos, econômicos e sociais (SOUSA et 

al., 2016). A maioria dos carnaubais está localizado nos vales dos rios, que muitas vezes 

formam extensas áreas inundadas durante o período chuvoso, podendo permanecer 

nessas condições por alguns meses do ano (MORO et al., 2015). Assim a palmeira C. 

prunifera e a sua principal competidora C. madagascariensis podem sofrer estresse 

sazonal por alagamento. 

Os nossos resultados com as plantas jovens confirmam o estresse sofrido pela 

palmeira C. prunifera e pela sua invasora C. madagascariensis submetidas a períodos 

de alagamento (Figura 4). Plantas jovens de C. prunifera são mais sensíveis ao 

alagamento do que a invasora C. madagascariensis, considerando-se as reduções das 

trocas gasosas, resultados similares aos observados nas plantas adultas (ver Capítulo 1). 

Contudo, durante os períodos de recuperação as plantas de ambas as espécies se 

mostraram resilientes, expressando aumentos significativos nas trocas gasosas, 

retornando à condição inicial, para quase todos os períodos de estresse. Para a C. 

madagascariensis, a manutenção de elevadas taxas de fotossíntese sob condições de 

alagamento, favorece o rápido crescimento, tornando-a uma forte competidora (Figura 

4). Barbosa et al. (2019) afirmam que o elevado número de indivíduos de C. 

madagascariensis pode estar relacionado com diversos fatores morfológicos e 
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fisiológicos da espécie. Entender as mudanças fisiológicas causadas nas plantas por 

conta dos diversos fatores abióticos, sobretudo ao excesso de água, tem gerado bastante 

debate (SINGH, 2015; REN et al., 2016; MEDEIROS et al., 2018; ARMSTRONG 

et al., 2019; DA-SILVA; AMARANTE, 2020). 

O alagamento do solo influenciou as taxas de crescimento em altura e diâmetro 

das plantas, avaliados no final do período de estresse e de recuperação (Figura 6). 

Entretanto, os efeitos do alagamento sobre a biomassa da parte aérea e raiz das plantas 

de C. madagascariensis foram mais acentuados que na C. prunifera, com a espécie 

invasora se mostrando mais sensíveis quando submetidas ao estresse prolongado. Foi 

observada in situ a abscisão foliar nas plantas de C. madagascariensis submetidas ao 

alagamento, o que pode ser explicado, em parte, por serem folhas mais tenras e com 

maior AFE (Figura 8A).  

Por outro lado, o alagamento a partir de 12 dias promoveu realocação de 

recursos para o desenvolvimento de raízes adventícias acima do solo (Figura 13), sendo 

isso observado apenas na espécie invasora. Neste aspecto, a presença de grande número 

de lenticelas no caule da invasora favorece esse processo. Essa espécie também 

apresentou redução significativa na relação raiz/parte aérea e restringiu de forma mais 

acentuada o crescimento radicular em profundidade a partir de 8 dias de estresse, com 

cerca de 78% das raízes se concentrando na camada de 0 a 8 cm, após 20 dias de 

alagamento (Tabela 6). A espécie nativa, por sua vez, apresentou maior relação 

raiz/parte aérea, a qual foi ligeiramente incrementada pelo alagamento, e também 

apresentou melhor distribuição do sistema radicular em profundidade, fatores que 

podem favorecer a sobrevivência e a recuperação após a drenagem do excesso hídrico. 

De acordo com Arruda e Calbo (2004), a porosidade do sistema radicular é outra 

característica que favorece o desenvolvimento de plantas de C. prunifera sobre 

condições alagadas. 

about:blank#bbib0002
about:blank#bbib0002


 

104 

 

 

Figura 13. Raízes adventícias desenvolvidas pela C. madagascariensis acima do solo, 

durante o estresse por alagamento (20 dias). 

 

Já a C. prunifera manteve suas folhas intactas, controlando a abertura 

estomática, reduzindo as taxas de transpiração e a assimilação líquida de CO2. As 

respostas das plantas a exposição ao alagamento, além de serem complexas, variam 

entre espécies, cultivares e duração do estresse ((SCHMIDT et al., 2013; KROHLING 

et al., 2016; GORGONE-BARBOSA et al., 2020), como mostram nossos resultados. 

Além dos danos de ordem fisiológica, o crescimento vegetativo também é bastante 

afetado pelo estresse causado pelo excesso de água no solo. A C. prunifera apresenta 

taxas de crescimento menores que a C. madagascariensis e talvez essa adaptação tenha 

sido eficiente quando submetidas a estresses prolongados de excesso hídrico do solo, 

apresentando menores reduções em área foliar e acúmulo de biomassa. 

As pesquisas ainda são escassas nesse contexto e as respostas das plantas não 

são totalmente compreendidas, principalmente em plantas perenes (YU, 2012). Nawaz 

et al. (2014) afirmam que restrições no aumento da área foliar são prejudiciais as plantas 

sob estresse em solos alagados, visto que, a área foliar está diretamente ligada à taxa 

fotossintética da planta, e quando reduzida afeta rigorosamente a produção de 

fotoassimilados. Entretanto, nossos resultados mostram que mesmo com redução 
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significativa em área foliar (Figura 7a), e altos teores de sódio nas folhas (Figura 9a) a 

invasora C. madagascariensis consegue manter altas taxas fotossintéticas. As espécies 

de plantas possuem arquiteturas individuais distintas, morfologias foliares, 

características anatômicas, fisiológicas e bioquímicas que possivelmente atua 

atribuindo-lhes níveis de tolerância contra os estresses, principalmente devido as suas 

propriedades genéticas (BUSSOTTI, 2008).  

Nossa pesquisa constatou que o alagamento do solo restringe a absorção de N, K 

e P (Figura 9) e aumenta a absorção de Cl
-
 nas duas espécies (Figura 9), bem como os 

teores de solutos orgânicos (Figuras 11). Milroy et al. (2009) também constatou que 

quase todas as concentrações de nutrientes foram reduzidas pelo alagamento em plantas 

de algodão, sendo que um evento inicial de alagamento apresentou impacto muito maior 

especialmente em N, P e K. 

Maiores acúmulos de Na, Cl, prolina, N-amino e redução nos teores de potássio 

nas folhas estão diretamente relacionadas ao estresse por alagamento. O acúmulo de 

íons potencialmente tóxicos, de solutos orgânicos e redução dos teores de potássio são 

respostas claras a estresses abióticos (WANG et al., 2015). As respostas acerca dos 

nutrientes das plantas ao excesso de água geralmente diferem entre espécies 

(GONZÁLEZ et al., 2010; LI et al., 2018), e os mecanismos ainda permanecem 

indefinidos (HUANG et al., 2019). 

Os carnaubais são recursos vegetais nativos, considerados de grande importância 

atual e potencial, podendo ser utilizados como fontes de renda alternativa. Para isso, são 

necessários investimentos para gerar e disponibilizar tecnologias de uso sustentável, de 

forma a viabilizar a utilização comercial desses recursos. Assim, torna-se 

imprescindível investir em uma política de valorização e reintrodução desse recurso 

vegetal, nos diversos sistemas produtivos (CORADIN; SIMINSKI; REIS, 2011). 
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CONCLUSÕES 

 

Plantas jovens de C. prunifera. e C. madagascariensis apresentaram tolerância 

ao alagamento, sobrevivendo a períodos de até 20 dias de estresse e com boa capacidade 

de recuperação após a drenagem do excesso hídrico. 

O estresse por alagamento promove redução nos teores de N, P e K e aumento 

nos teores de prolina e N-aminossolúveis, tanto na espécie nativa como na invasora. 

Em resposta ao alagamento, a espécie invasora reduz a relação raiz/parte aérea, 

promove a formação de raízes adventícias e concentra suas raízes na camada superficial 

do solo (0 a 8 cm). De forma contrária, a espécie nativa tem maior relação raiz/parte 

aérea, a qual é ligeiramente aumentada sob estresse por alagamento, e tem melhor 

distribuição das raízes no solo.   

A taxa de fotossíntese líquida em folhas maduras é maior e menos impactada 

pelo alagamento na espécie invasora, apesar dos teores relativamente elevados de sódio. 

Entretanto, a acumulação de biomassa é menos impactada na espécie nativa, indicando 

que características foliares, especialmente a baixa área foliar específica, e adaptações 

morfológicas e anatômicas do sistema radicular podem assegurar maior capacidade de 

assimilação líquida de carbono na planta inteira, em ambientes com alagamento 

temporário, em relação à C. madagascariensis. 
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5 CONSIDERAÇÕES FINAIS 

 

Pertencente à família Apocynaceae, a Cryptostegia madagascariensis é uma 

espécie nativa de Madagascar e invasora em países da Ásia, Oceania, América do Norte, 

América Central, e América do Sul, onde tem ocasionado danos ambientais e 

demandado elevados custos para minimizar seus impactos. A C. madagascariensis foi 

introduzida no Brasil para fins ornamentais, pela sua vistosa inflorescência de coloração 

de tons de rosa a violeta. Essa invasora tem como característica a capacidade de escalar 

as plantas e estabelecer densas populações, assim invadindo locais úmidos nas regiões 

semiáridas do nordeste brasileiro, principalmente em áreas próximas aos rios e junto à 

palmeira nativa Copernicia prunifera.  

O presente trabalho buscou avaliar a ecofisiologia dessa interação, mediante 

avaliações de dados do solo e das plantas sob diferentes condições ambientais. Para 

desenvolver o presente trabalho de pesquisa, foram consultadas dissertações, teses, 

artigos e livros publicados sobre a interação das espécies C. prunifera e C 

madagascariensis, notadamente aqueles que foram realizados na Região Nordeste do 

Brasil. Também foram realizadas visitas de campo, entre 2015 e 2017, especialmente na 

região do Baixo Jaguaribe (municípios de Palhano, Russas, Limoeiro do Norte, 

Tabuleiro do Norte e Morada Nova), nas proximidades da CE 040 (entre Aquiraz e 

Aracati), na BR 020 (entre Caucaia e Aquiraz), Na BR 222 (entre Caucaia e São Luis do 

Curu) e no litoral norte (entre São Gonçalo do Amarante e Amontada). Em todas essas 

áreas foi constatada a invasão biológica e morte de dezenas de árvores de carnaúba.   

A partir das visitas de Campo foram realizadas coletas de dados de solo e das 

plantas em três locais, sendo dois no município de Caucaia e outro em São Gonçalo do 

Amarante. Nesse trabalho de tese foram apresentados os dados de campo de dois locais, 

os quais apresentam contrastes em temos de características do solo e também os quais 

onde se conseguiu obter o conjunto de dados mais completo, envolvendo dados de solos 

e das plantas. Essas duas áreas estão localizadas no município de Caucaia, Ceará, Brasil: 

Distrito de Catuana (intenso déficit hídrico durante a estação seca) e Fazenda Minguaú 

(salinidade, sodicidade e excesso de água ao longo do ano). 

Nossos resultados de campo mostraram que a espécie nativa C. prunifera está 

melhor adaptada a condições de déficit hídrico severo, mas esse desempenho 
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ecofisiológico não é suficiente para manter as populações de carnaúba após a introdução 

de C. madagascariensis. A invasora torna-se mais competitiva sob condições de 

excesso de água e em solos afetados por sais, e suas respostas ecofisiológicas não são 

severamente afetadas, mesmo com alto acúmulo de sódio nas folhas. Os resultados 

também mostram que os impactos negativos na palmeira nativa ocorrem apenas na fase 

final da infestação, quando o sombreamento causado pela espécie invasora restringe o 

acesso à radiação solar e acelera o processo de senescência foliar, confirmado pela 

redução do teor de nitrogênio e taxa fotossintética.  

A constatação de que a espécie invasora pode sobreviver sob condições de 

excesso ou de falta de água, resultou no planejamento de mais dois estudos sob 

condições controladas, visando avaliar as respostas de C. prunifera e C. 

madagascariensis durante o processo de estabelecimento da planta. A ideia era buscar 

repostas para a capacidade adaptativa das duas espécies sob estresse hídrico severo, seja 

por falta ou por excesso. Em função de diversos problemas, inclusive a Pandemia da 

Covid 19, apenas o estudo com excesso de água foi realizado.  

Esse estudo permitiu concluir que plantas jovens de C. prunifera. e C. 

madagascariensis podem se estabelecer sob condições de excesso hídrico, sobrevivendo 

a períodos de até 20 dias de alagamento e com boa capacidade de recuperação após a 

drenagem do excesso hídrico. Em resposta ao alagamento, a espécie invasora reduz a 

relação raiz/parte aérea, promove a formação de raízes adventícias e concentra suas 

raízes na camada superficial do solo (0 a 8 cm). A taxa de fotossíntese líquida em folhas 

maduras é maior e menos impactada pelo alagamento na espécie invasora, apesar do 

maior acúmulo de sódio nas folhas, resultado semelhante ao observado no estudo de 

campo.  

O conjunto de resultados e observações de campo permite inferir que há maior 

vantagem da espécie invasora em pontos da área que permanecem encharcados, mas 

não alagados por muito tempo. Nessa condição, a C. madagascariensis pode não apenas 

eliminar maior número de árvores de carnaúba, mas também se estabelecer em áreas 

desmatadas com as mesmas características edafoclimáticas. A possibilidade de 

ocupação de áreas que não são encharcadas ou alagadas foi também demonstrada, o que 

torna o problema ainda mais crítico. Esse estudo de ecofisiologia reforça, portanto, a 
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vulnerabilidade das populações de carnaúba no ecossistema da Caatinga e a necessidade 

do desenvolvimento de tecnologias para mitigar os impactos dessa invasão biológica. 
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