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RESUMO

As espécies vegetais de areas montanhosas estdo entre as mais vulneraveis aos efeitos das mudancas
climaticas. Com a mudanca nos padrdes de distribuicdo de chuvas e nos regimes de incéndios
naturais, o alto endemismo destes ecossistemas pode estar ameacado. Neste estudo, avaliamos a
diversidade de respostas ecofisiologicas de seis especies de plantas de campos rupestres, sendo quatro
arbustivas (Campomanesia pubescens, Eremanthus seidelii, Mimosa claussenii e Lessingianthus
warmingianus) e duas rosetas (Vellozia intermedia e Vellozia nivea) que foram submetidas a uma
seca experimental seguido de fogo. Testamos as seguintes hipoteses: 1- o efeito acumulado do
estresse hidrico e fogo causa reducdes na biomassa de individuos submetidos a seca experimental; 2-
plantas sob estresse hidrico reduzem suas reservas de amido e aumentam a concentracdo de agucares
soluveis, apresentando uma rebrota mais lenta; 3- o efeito acumulado de seca e fogo produz um
“efeito memoria” nas plantas do campo rupestre, mantendo suas taxas de trocas gasosas semelhantes
ao longo desses disturbios. Para simular o evento de seca extrema, realizamos um experimento de
exclusédo de chuva, constituido por 12 parcelas (4x4 metros), sendo quatro controle e oito de excluséo,
durante dezoito meses, em uma area de campo rupestre no Parque Nacional da Serra da Canastra,
Minas Gerais, Brasil. Avaliamos o desempenho ecofisiologico das plantas submetidas a condicdes
climaticas contrastantes mediante um conjunto de atributos morfofisiologicos, incluindo: biomassa
aérea, carboidratos (carboidratos ndo-estruturais, acucares sollveis e amido) e trocas gasosas
(condutancia estomatica, taxa fotossintética e eficiéncia intrinseca do uso da agua). As espécies
apresentaram diferentes respostas em relacdo a seca e rebrota apds ao fogo para todas as variaveis
analisadas. Mostramos que o efeito acumulado do estresse hidrico seguido de fogo causou reducées
na biomassa aérea apenas nos individuos de Vellozia nivea submetidos a seca. Também observamos
que apenas Eremanthus seidellii diferiu significativamente na concentracdo de aclcares soluveis
encontrado nas raizes dos individuos que estavam submetidos a seca. Além disso, mostramos que
Campomanesia pubescens, Lessingianthus warmingianus e Mimosa claussenii apresentaram taxas de
trocas gasosas (condutancia estomatica, eficiéncia intrinseca do uso da dgua e taxa fotossintética,
respectivamente) com caracteristicas de um efeito memoria, demonstrando taxas semelhantes antes e
apos a ocorréncia do fogo, para os individuos em condi¢do de seca. Nossos resultados trazem
importantes contribuicdes para entender o funcionamento de ecossistemas sazonais limitados por
agua e propensos ao fogo, destacando a diversidade de estratégias ecoldgicas que conferem resiliéncia
ao efeito cumulativo desses disturbios. Portanto, consideramos que as mudancas climéticas podem
influenciar na distribui¢do e no volume de chuvas ao longo do ano, provocando a intensificacdo de
secas extremas e incéndios naturais nas regides tropicais.

Palavras-chave: seca, fogo, rebrotamento, carboidratos ndo-estruturais, efeito memoria
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Efeito acumulado de seca e fogo na rebrota e desenvolvimento de espécies
vegetais dos campos rupestres

ABSTRACT

Plant species in mountainous areas are among the most vulnerable to the effects of climate change.
Due to changes in rainfall distribution patterns and natural fire regimes, the high endemism of these
ecosystems may be threatened. In this study, we evaluated the diversity of ecophysiological responses
of six species of campos rupestres plants, four of them are shrubs (Campomanesia pubescens,
Eremanthus seidelii, Mimosa claussenii and Lessingianthus warmingianus) and two rosettes
(Vellozia intermedia and Vellozia nivea) that were submitted to experimental drought followed by
fire. We tested the following hypotheses: 1- the accumulated effect of water stress and fire causes
reductions in the biomass of individuals subjected to experimental drought; 2- plants under water
stress reduce their starch reserves and increase the concentration of soluble sugars, showing a slower
resprouting; 3- the accumulated effect of drought and fire produces a "memory effect” in the plants
of campos rupestres, maintaining their gas exchange rates similar throughout these disturbances. To
simulate the extreme drought event, we carried out a rain exclusion experiment, consisting of twelve
plots (4x4 meters), four of them were control plots and eight of rain exclusion, during eighteen
months, in an area of campos rupestres in the Serra da Canastra National Park, Minas Gerais, Brazil.
We evaluated the ecophysiological performance of plants submitted to contrasting climatic conditions
using a set of morphophysiological traits, including: aerial biomass, carbohydrates (non-structural
carbohydrates, starch and soluble sugars) and gas exchange (stomatal conductance, photosynthetic
rate and intrinsic water-use efficiency). The species showed different responses in relation to drought
and resprouting after fire for all analyzed variables. We showed that the accumulated effect of water
stress followed by fire caused reductions in aerial biomass only in individuals of Vellozia nivea
submitted to drought. We also observed that only Eremanthus seidellii differed significantly in the
concentration of soluble sugars found in the roots of individuals subjected to drought. In addition, we
showed that Campomanesia pubescens, Lessingianthus warmingianus and Mimosa claussenii
showed gas exchange rates (stomatal conductance, intrinsic water use efficiency and photosynthetic
rate, respectively) with characteristics of a memory effect, demonstrating similar rates before and
after the occurrence of fire, for individuals in drought condition. Our results bring important
contributions to understand the functioning of seasonal ecosystems limited by water and fire-prone,
highlighting the diversity of ecological strategies that provide resilience to the cumulative effect of
these disturbances. Therefore, we consider climate change can influence the distribution and volume
of rainfall throughout the year, causing the intensification of extreme droughts and natural fires in
tropical regions.

Keywords: drought, fire, resprouting, non-structural carbohydrates, memory effect
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1. INTRODUCAO

De acordo com os modelos climéticos, as areas montanhosas estdo entre os locais que teréo
suas condicbes microclimaticas mais afetadas devido ao aquecimento global, pois apresentam
microclimas peculiares e sdo altamente vulneraveis as mudancas do clima (Bittencourt et al. 2016;
IPCC, 2019). Com o aumento da temperatura global, havera mudancas nos padrdes de distribuicdo
da precipitagdo ao longo do ano e nos regimes de incéndio, ja que a maioria das areas montanhosas
sdo propensas ao fogo (Pausas & Keeley, 2014), o que pode resultar em uma intensificacdo nos
eventos de secas extremas nas regioes tropicais (Rowland et al. 2020) e incéndios naturais (Pausas &
Keeley, 2014). Sendo assim, consideramos que as mudancas na disponibilidade hidrica em areas
montanhosas poderdo ter impactos na estrutura e no funcionamento das espécies que vivem nesses
locais (Oliveira et al. 2014).

Secas extremas tém sido amplamente documentadas em regides montanhosas nos ultimos
anos (McDowell et al. 2011, IPCC, 2019). Estudos mostram que secas sazonais e interanuais podem
causar reducdes no crescimento, aumento nas taxas de mortalidade de plantas e aumento na
vulnerabilidade a queimadas em muitos ecossistemas (Brenes-Arguedas et al. 2009; Esquivel-
Muelbert et al. 2017). Plantas que ocorrem em ambientes com limitacdo hidrica desenvolveram varias
adaptac6es morfoldgicas e fisiologicas para melhorar a aquisicdo/uso de agua e manter sua
homeostase (Oliveira et al. 2014). Geralmente, as espécies resistentes a limitacdo hidrica apresentam
baixas taxas intrinsecas de crescimento e respostas fisioldgicas a variacao na disponibilidade de agua,
como o fechamento estomatico, reducéo do potencial hidrico e mecanismos de dessecacdo (Moreno-
Gutierrez et al. 2012).

O controle estomatico (gs) e a eficiéncia intrinseca do uso da agua (iIWUE) sdo atributos
fisiologicos que implicam mudancas nas taxas de crescimento e apresentam uma relacdo
inversamente proporcional (IWUE =Amax/gs), onde Amax é a taxa fotossintética (Oliveira et al.
2014; Li et al. 2017). Essas caracteristicas possibilitam que as plantas diminuam sua perda de agua
por meio da regulacdo estomatica (gs) e aumentem sua eficiéncia intrinseca de uso da agua (iWUE)
para permanecer hidratada (Oliveira et al. 2014). Outra estratégia desenvolvida pelas plantas, é o
estoque de uma fracdo de carbono na forma de carboidratos ndo estruturais (Martinez-Vilalta et al.
2016; Lloret et al. 2018). Os carboidratos ndo estruturais (CNE), formados principalmente por amido
e acucares soluveis, sdo essenciais no funcionamento da planta, sendo substratos e fontes de energia
para 0s processos metabdlicos (Hartmann et al. 2018). O armazenamento de amido fornece carbono
para auxiliar no crescimento da planta durante o dia e na respiracdo durante a noite (Smith e Stitt

2007). Junto com outros compostos de carbono de baixo peso molecular, os agucares solUveis estao
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envolvidos na manutencdo do turgor (Hummel et al. 2010), transporte do floema (Savage et al. 2016),
e possivelmente no reparo do xilema (Secchi e Zwieniecki 2011).

A regulacdo estomatica da transpiracdo foliar durante a seca pode diminuir significativamente
as taxas de assimilacdo de carbono e, em casos extremos (por exemplo, secas moderadas, mas
prolongadas) levar a um balanco de carbono liquido negativo (McDowell et al. 2008), quando as
arvores devem necessariamente depender de reservas de carboidratos ndo estruturais (Klein & Hoch,
2015) para manter 0s processos metabdlicos. Por outro lado, a desidratagdo pode reduzir a
mobilizacdo de carbono e modificar a alocacdo (Hartmann et al. 2013), assim como afetar o
funcionamento do floema (Sevanto, 2014) e comprometer as atividades enzimaticas envolvidas no

metabolismo dos agucares, por exemplo, hidrélise do amido (Srichuwong & Jane, 2007).

Além das limitacGes de aquisicdo de agua e carbono causadas pelo clima sazonalmente seco,
a ocorréncia de incéndios é um forte fator que afeta a distribuicdo das espécies em montanhas tropicais
(Oliveira et al. 2016). O rebrotamento é um traco de tolerancia que confere persisténcia a planta,
permitindo-Ihe sobreviver a ocorréncia de fogo (Clarke et al. 2013; Fernandes et al. 2021), através do
armazenamento de carboidratos ndo-estruturais (Alves et al. 2014; Veldman et al. 2015). No entanto,
pouco se sabe como 0 aumento na frequéncia e a gravidade desses incéndios (Schmidt & Eloy, 2020)
poderdo causar danos irreversiveis, como a perda da biomassa acima do solo, afetando a
sobrevivéncia e sucesso reprodutivo das espécies de plantas (Fidelis et al. 2016). Nesse sentido, €
essencial compreender os mecanismos fisioldgicos subjacentes a sobrevivéncia e produtividade das
plantas, para entender como elas responderdo a cenarios mais frequentes de seca e fogo induzidos

pelas mudangas climaticas.

Estresses abidticos recorrentes podem reduzir a resiliéncia dos ecossistemas (Teshome et al.
2020). Por outro lado, as plantas podem se aclimatar e apresentar alguma forma de plasticidade
fenotipica diante da intensificacdo desses estresses (Bresta et al. 2018; Shaar-Moshe et al. 2019). De
acordo com Johnstone et al. (2016) algumas espécies de plantas desenvolvem uma memoria
ecoldgica, também conhecido como efeito memdria. Na verdade, a "memdria” do estresse da planta,
ou seja, as modificacdes estruturais, genéticas e bioquimicas que ocorreram por causa da exposicdo
ao estresse, tornam a planta mais resistente a exposi¢do futura ao mesmo fator de estresse (Fleta-
Soriano & Munné-Bosch, 2016; Johnstone et al. 2016). Segundo Bruce et al. (2007), mudancas
epigenéticas e acimulo de proteinas de sinalizacdo ou fatores de transcricdo podem ocorrer como
mecanismos para manutengao do “efeito memoria”. Logo, eventos sazonais como seca e fogo forcam
as plantas a ajustar seu metabolismo, assim a memdria ecoldgica permite uma resposta mais

apropriada a determinadas mudancas no ambiente.
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Também sdo conhecidas estratégias morfolégicas e fenoldgicas para lidar com a limitacdo de
agua em ambientes sazonalmente secos e sujeitos a incéndios periddicos. Por exemplo, o
enraizamento profundo permite as plantas evitarem a seca, e as plantas de raizes mais superficiais
compensam com atributos foliares de maior tolerancia aos eventos de estresse hidrico (Brum et al.
2017), comum ponto de perda de turgor foliar mais negativo. Além disso, muitas espécies apresentam
uma grande proporcdo de 6rgdos subterraneos (Monteiro 2013) de armazenamento de reservas de
carboidratos ndo-estruturais que garantem a rebrota das partes aéreas apos o fogo (Joaquim et al.
2014; Pausas et al. 2018), assim como sustentam a fisiologia das plantas durante uma seca prolongada
(Tomasella et al. 2020). Outra adaptacdo conhecida é a tolerdncia a dessecacdo, onde algumas
espécies conseguem manter seus tecidos dessecados temporariamente e retornam ao seu vigor
fisiologico apds a melhoria das condigdes (plantas de ressureicéo) (Alcantara et al. 2015; Vieira et al.
2017). No geral, avaliando essas estratégias conjuntamente, elas indicam grandes adaptacGes de

sobrevivéncia perante o efeito acumulado de seca e fogo (Oliveira et al. 2016).

Dentro do dominio Cerrado, uma fisionomia bastante peculiar € o campo rupestre. Essas areas
apresentam flora bastante rica em espécies e com alto grau de endemismo (Oliveira et al. 2016;
Silveira et al. 2016) e podem ser vulneraveis as mudangas climaticas esperadas para a regiao tropical
(Oliveira et al. 2016; IPCC, 2019). Os campos rupestres ocorrem sob climas sazonalmente secos e
sobre afloramentos rochosos de quartzito no topo das montanhas, condi¢des que geram periodos de
déficit hidrico significativo para a vegetacdo (Oliveira et al. 2016). Climaticamente, sdo
caracterizados por verdes umidos e invernos secos, alto déficit de pressao de vapor (VPD) e alta
radiacdo total (Jacobi et al. 2007). Os solos geralmente sdo rasos, com baixa capacidade de retengédo
de agua e severamente empobrecidos em nutrientes (Negreiros et al. 2014; Oliveira et al. 2016). A
vegetacdo € dominada por espécies perenes de pequenas arvores, arbustos lenhosos, rosetas e
gramineas (Le Stradic et al. 2015; Oliveira et al. 2015).

Considerando o elevado numero de espécies ameacadas de extin¢do e o alto endemismo da
flora do campo rupestre, é fundamental ampliar o conhecimento a nivel ecofisiolégico acerca das
adaptacOes de sobrevivéncia frente ao aumento na frequéncia de eventos de seca e fogo. Portanto, as
principais questdes abordadas no desenvolvimento deste trabalho foram: Qual o efeito do fogo em
plantas que estdo sob diferentes condicbes de estresse hidrico? Como a quantidade de carboidratos
armazenados nas raizes influencia a rebrota de plantas submetidas ao estresse hidrico e a ocorréncia
de fogo? Qual o efeito do estresse hidrico nas trocas gasosas de individuos que rebrotam apos a
passagem do fogo? Testamos as seguintes hipdteses: (H1) O efeito acumulado da seca experimental

e fogo causa reducBes na biomassa dos individuos; (H2) Plantas sob estresse hidrico reduzem as
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reservas de amido e aumentam a concentragdo de agucares sollveis para manter seu funcionamento
fisioldgico, além disso, apresentam menor rebrota apds a passagem do fogo; (H3) Eventos sazonais

de seca e fogo desenvolvem a um “efeito memoria ecoldégico™ nas plantas do campo rupestre.

2. MATERIAL E METODOS
2.1 Area de estudo e selecdo das espécies

O estudo foi realizado entre os anos de 2012 e 2013 em uma comunidade de campo rupestre
no Parque Nacional da Serra da Canastra, localizada no municipio de S0 Roque de Minas, Minas
Gerais, Brasil (20°15'40" S e 46°25"25” W). A altitude do local varia de 800 a 1500 metros. A
temperatura média méaxima varia de 18°C a 31°C e a média minima varia de 9,5°C a 17,5°C. Nos
ultimos vinte anos a temperatura média anual foi de 21,62°C e a precipitacdo média anual acumulada
foi de 1239,3 mm (dados da CEMIG, estacdo meteoroldgica de Sdo Roque de Minas). O clima é
tipicamente sazonal: o inverno é extremamente seco, com pouca ou nenhuma chuva de maio a

setembro; e 0s outros meses sdo caracterizados pelo periodo chuvoso (outubro a abril).

Os solos dos campos rupestres sao derivados do intemperismo do arenito e quartzito e
geralmente séo rasos, de textura grossa e pobres em nutrientes, principalmente fosforo e potassio
(Oliveira et al. 2015). As plantas no local estdo expostas a alta radiacdo ultravioleta, grandes variagdes
diarias de temperatura (média= 18°C, max= 27,6°C e min= 4,5°C) e alto déficit de pressdo de vapor
(Jacobi et al. 2007). As familias de plantas dominantes sdo Velloziaceae, Fabaceae, Poaceae e
Asteraceae e 0 numero estimado de espécies para 0s campos rupestres € superior a 5000 (Silveira et
al. 2016). Selecionamos as espécies atraves do critério de frequéncia e abundancia, pertencentes a
diferentes grupos funcionais (Tabela 1) (Fig. 1). Realizamos medidas de biomassa aérea, trocas
gasosas, quantidade de carboidratos ndo-estruturais e frequéncia de rebrotamento apos fogo, afim de
avaliar a diversidade de estratégias de sobrevivéncia nesta comunidade.

Tabela 1. Caracteristicas das espécies estudadas dentro das parcelas. Os sistemas radiculares foram

classificados por Monteiro (2013) e Brum et al. (2017). Os cédigos sdo referentes aos nomes que as espécies
serdo referidas ao longo do trabalho. (*) A altura média (cm) corresponde as plantas medidas durante o estudo.

Espécie Familia Cddigo Forma de Sistema Altura
crescimento radicular meédia*
Campomanesia Myrtaceae Cam.pub Subarbustos Raizes 52
pubescens (Mart. pequenos superficiais
ex DC.) O.Berg (s6bole)
Eremanthus Asteraceae Ere.sei Subarbustos Raizes 80
seidelii MacLeish altos dimorficas

& Schumacher
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Lessingianthus Asteraceae Les.war Subarbustos Raizes 43
warmingianus tuberosas
(Baker) H.Rob.
Mimosa claussenii Fabaceae Mim.cla Subarbustos Raizes 11
Benth. dimérficas
Vellozia Velloziaceae Vel.int Rosetas Raizes 46
intermedia Seub. fasciculadas
Vellozia nivea Velloziaceae Vel.niv Rosetas Raizes 44
L.B.Sm. & fasciculadas
Ayensu

Fig. 1. Espécies mais abundantes da vegetagdo de campo rupestre selecionadas para o estudo. A)
Campomanesia pubescens; B) Eremanthus seidelii; C) Lessingianthus warmingianus; D) Mimosa claussenii;
E) Vellozia intermedia; F) Vellozia nivea (Fotografias: Grazielle Teodoro).

2.2 Desenho experimental

Para testar nossas hipoteses, implementamos estruturas de exclusdo de agua da chuva para
intensificar o estresse hidrico a vegetacdo dos campos rupestres (Fig. 2). O desenho experimental
consistiu na instalacdo de 12 parcelas, sendo que quatro foram usadas como parcelas controle e oito
como exclusdo de agua da chuva, a distancia entre as parcelas variou entre 1,5 me 15 m. As estruturas
utilizadas para excluséo da precipitagdo nas parcelas possibilitaram uma reducgéo de cerca de 35% da
umidade relativa de agua no solo (Teodoro, 2014) (Fig. S1). As estruturas foram implementadas em
abril de 2011 e mantidas por dezoito meses, até setembro de 2012 (més que houve um incéndio na

area de estudo). Néo havia nenhum tipo de estrutura espacial que pudesse afetar a exposi¢do ao fogo,
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que foi de forma ndo controlada. As parcelas mediam 4x4 m, porém, afim de evitar o efeito de borda,
utilizamos somente individuos dentro do perimetro 3x3m. Ao longo do experimento, monitoramos a
quantidade de agua e temperatura do solo. Durante a passagem do fogo (set12), nos certificamos de
que todas as parcelas haviam sido queimadas. Posteriormente, analisamos a frequéncia de rebrota dos

individuos apds o fogo, conferindo seu comprimento total, nimero de ramos, folhas e/ou rosetas.

As estruturas que excluiam agua das parcelas foram construidas com ferro e cobertas com
telhados de policarbonato que permitiam que a radiacdo atingisse a vegetacdo, seguindo o
delineamento utilizado por West et al. (2012). As coberturas foram instaladas a 1,5 m do solo em
cada parcela. Nas parcelas experimentais, as coberturas foram fechadas para diminuir o aporte hidrico
proveniente da precipitacdo durante todo o periodo estudado, enquanto nas parcelas controle as
coberturas foram mantidas abertas (Fig. 2). Ao redor de cada parcela, cavamos trincheiras e as
mesmas foram vedadas com plastico para evitar o fluxo de agua lateral do solo e a entrada de agua

pela lateral das parcelas.

Fig. 2. Experimento de excluséo de agua da chuva em vegetacdo de campo rupestre no Parque Nacional da
Serra da Canastra. Parcelas com o telhado coberto representam as parcelas de exclusdo de agua da chuva e
aquelas com o telhado aberto representam as parcelas controle (Fotografia: Rafael Oliveira).

2.3 Caracterizacao do clima e conteddo de dgua no solo

Para avaliar as variacdes climaticas da area ao longo do estudo, foi instalada em dezembro de
2011 uma estacdo meteoroldgica completa com temperatura e umidade do ar (Campbell Scientific -
Vaisala), radiacdo fotossinteticamente ativa (Campbell Scientific LI190SB-L15 8721-45) e
pluviémetro (Campbell Scientific TB4-L15). Antes da implantagéo dessa esta¢do, foram monitoradas
as condicfes ambientais da area de estudo e dentro das parcelas (tanto controle quanto experimentais)
com a instalacdo de um conjunto de sensores de temperatura e umidade do ar (HOBO Pro Series -

ONSET) e de teor de &gua no solo (Soil Smart Sensor - ONSET). Em relacéo ao conteudo de agua
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no solo, a umidade foi monitorada por oito sensores de teor de &gua no solo (TDR - Campbell
Scientific CS616-L.150 13932-17), quatro em cada condicdo (parcelas controle e de excluséo de dgua
da chuva) (ver Material Suplementar 1). Os sensores de dgua no solo foram instalados apenas na

camada superficial (1-30 cm), devido a grande quantidade de rochas no solo.

2.4 Biomassa

Para testar a primeira hip6tese (H1), monitoramos o crescimento do caule e a produgdo mensal
de folhas para determinar a biomassa das plantas submetidas a seca (condicéo controle vs condigdo
seca). Usamos o numero total de folhas por més para calcular o aumento da biomassa dos individuos
que haviam rebrotado, ap6s a passagem do fogo (nov/12 e dez/12). Para cada individuo, selecionamos
trés ramos, medimos seu comprimento, contamos o numero inicial de folhas, registramos e medimos
as novas folhas e seu comprimento. Para determinar a biomassa da planta e do caule, coletamos
plantas no campo (n = 40-100 por espécie) e realizamos as mesmas medidas: altura total (cm),
comprimento do caule (cm) e nimero de folhas por ramo. Apos a realizagdo das medidas o material
foi seco em estufa a 70 °C por 72 horas e pesado em balanca de precisdo. Com os dados obtidos,
estabelecemos uma equacdo utilizando uma regressao linear simples (comprimento do caule *

numero de folhas vs peso do ramo) para calcular a biomassa mensal sem utilizar medidas destrutivas.

2.5 Analise de carboidratos ndo-estruturais (CNE)

Para avaliar as diferencas nas reservas de CNE, quantificamos a porcentagem de carboidratos
ndo estruturais por massa seca total das raizes (%). Realizamos apenas uma medida de CNE, que
ocorreu no final da seca, no dia que ocorreu a queimada, considerado como um incéndio acidental
(set12). Imediatamente apds a passagem do fogo, foi realizada a coleta para quantificacdo de CNE
nos individuos, no entanto, so foi possivel determinar a quantidade de CNE total nas raizes, pois a
parte aérea havia sido queimada. Para analisar o contetdo do CNE, coletamos a raiz inteira de cinco
individuos (1-30 cm) por tratamento para cada espécie, seguindo o método enzimatico proposto por
Sevanto et al. (2014), no qual quantifica-se acUcares livres de baixo peso molecular, também
conhecido como agucares soltveis (glicose, frutose e sacarose) e o amido. Os 6rgaos especializados

em armazenamento de carboidratos foram inclusos na amostragem.

Apo6s a coleta, as amostras foram levadas ao micro-ondas durante 1 min 30 seg para
interromper a atividade enzimatica. Posteriormente, as amostras foram secas em estufa a 70° C por
24-48 h e moidas até a obtencdo de um pé fino. Utilizamos aproximadamente 12 mg de material
vegetal com 1,6 ml de a4gua destilada para as analises. Usamos amiloglucosidase de Aspergillus niger
(Sigma-Aldrich) para digerir o CNE total em glicose; e invertase, kits de glicose hexoquinase (GHK)

e fosfoglicose isomerase (Sigma-Aldrich) para quantificar os agucares de baixo peso molecular. A
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concentracdo de glicose livre foi determinada fotometricamente em um espectrofotdmetro de
microplaca de 96 pocos (BioTek, Epoch). O amido foi calculado como a diferenga entre o CNE total
e 0s agUcares de baixo peso molecular (ver detalhes em Sevanto et al. 2014). Todos os valores de

CNE s&o expressos como porcentagem de matéria seca.

2.6 Trocas gasosas

Para testar nossa terceira hipotese (H3), de que as espécies produzem um “efeito memoria
ecologico” nas plantas do campo rupestre, realizamos medidas de condutancia estomatica (gs) e
assimilacdo maxima de CO, (Amax) mensalmente, durante o periodo de fevereiro de 2012 a janeiro
de 2013. Realizamos as medidas em dias claros e ensolarados no periodo que corresponde a
assimilacdo maxima de CO., entre o intervalo das 8h30 as 11h00. Para medir as trocas gasosas,
fizemos curvas de resposta a luz para determinar os niveis de radiacdo fotossinteticamente ativa
(PAR) que correspondiam a assimilagdo maxima de CO> (Amax), ficando estabelecido o PAR = 1200
umol m? st (fonte de luz LED). A concentragio de CO: foi mantida em 380 pmol mol™® e a
temperatura e umidade foliar foram equiparadas aos niveis ambientais. Medimos as trocas gasosas
em duas folhas de cinco individuos por tratamento. Calculamos a eficiéncia intrinseca do uso da agua
a partir da formula: IWUE = Améax/gs, onde Amax é a fotossintese e gs € a condutancia estomatica.

Usamos um sistema aberto portéatil Ciras 2 (PP Systems, Amesbury, 246 EUA).

2.7 Anélise de dados

Para testar a H1, avaliamos o efeito acumulado da seca e fogo na biomassa aérea e no
crescimento dos individuos de cada condicdo, utilizando um teste de médias (Teste t de Student).
Quanto a H2, para verificar se plantas sob condicdo de seca experimental reduzem suas reservas de
amido e aumentam sua concentracdo de acucares soluveis, utilizamos modelos lineares mistos, alem
disso, para avaliar se os individuos sob condicdo de seca apresentavam menor rebrota apos a
passagem do fogo, comparamos a frequéncia de rebrotamento com um teste Qui-quadrado. No
modelo misto de analise dos carboidratos ndo-estruturais, consideramos condi¢cdo, espécie e a
interacdo Espécie:Condicdo como fatores fixos e os individuos como fatores aleatdrios, onde fizemos

um modelo para cada espécie.

Para testar a hipotese de que ha um efeito memdria nas taxas de trocas gasosas ao longo da
seca seguida de fogo, também utilizamos modelos lineares mistos. Para esse modelo, consideramos
0 tempo, a condicdo e a interacdo Tempo:Condi¢do como fatores fixos, os individuos como efeito
aleatorio e para cada espécie fizemos um modelo separadamente. Usamos intervalos de confianca de
95% estimados a partir do modelo de médias dos minimos quadrados para determinar as diferencas

entre 0s pares. Para os modelos de efeitos mistos, usamos o pacote nime (Pinheiro, 2011). As analises
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estatisticas foram realizadas no programa R (R Core Team 2020, http://www.Rproject.org) e no
software Statistica.

3. RESULTADOS
3.1 Efeito do estresse hidrico e fogo na biomassa aérea

As espécies apresentaram diferentes padres de rebrota, nos quais, as duas espécies de
Vellozia exibiram uma rebrota apical. C. pubecens, M. claussenii e L. warmingianus exibiram rebrota
abaixo do solo e E. seidellii a partir da base do caule. As primeiras espécies a rebrotarem foram V.
intermedia e V. nivea (um més apds o incéndio) e E. seidellii a Gltima espécie a rebrotar (trés meses

apoés o incéndio).

O tratamento prévio de seca ndo influenciou no investimento em biomassa aérea ap6s o fogo
(p>0.05) para a maioria das espécies. A excecdo foi a espécie Vellozia nivea (Vel.niv) que apresentou
menor biomassa nos individuos que estavam submetidos a seca (p=0.04) (Fig. 3f), mostrando que o
efeito acumulado do estresse hidrico e fogo causou reducdes na producdo de biomassa desses
individuos, portanto, a primeira hipotese foi corroborada para essa espécie. Apesar de nao ter tido
uma diferenca significativa entre as condicdes, a espécie L. warmingianus destacou-se por apresentar
um aumento na biomassa dos individuos submetidos a seca (Fig. 3c), pois a diferenca entre as médias

foi cerca de quatro vezes maior, diferentemente das outras espécies estudadas.

6/ Campub  (T=0.189, df=76, p=0.850) - Ere.sei (T=0.374, df=80, p=0.709) - Leswar (T=-1.651, df=72, p=0.102)
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Fig. 3. Comparacéo (Teste t de Student) da variagdo na biomassa aérea ap6s o fogo em a) Campomanesia
pubescens, b) Eremanthus seidelii, ¢) Lessingianthus warmingianus, d) Mimosa claussenii, €) Vellozia
intermedia, f) Vellozia nivea em parcelas controle (cinza) e submetidas a seca experimental (laranja). O ponto
no boxplot representa a média dos valores. (*) Indica diferenca significativa entre os tratamentos (p<0.05).
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3.2 Influéncia da quantidade de carboidratos na rebrota

Para os carboidratos analisados (amido, agucares soluveis e o total dos carboidratos ndo-
estruturais) ndo observamos interacao significativa entre Espécie:Condi¢do (Tabela 2). Embora tenha
apresentado diferenca entre as espécies (p<0.001) (Tabela 2), elas ndo foram tdo acentuadas. Para o
total de CNE, a espécie que apresentou maior porcentagem foi Mimosa claussenii (Mim.cla) (Fig.
4a). Na andlise de aglcares soluveis, Eremanthus seidelii (Ere.sei) e Vellozia nivea (Vel.niv)
apresentaram maiores valores (Fig. 4b). Porém, somente Ere.sei apresentou uma variacdo
significativa entre as condi¢Bes controle e seca para 0s agucares sollveis, nos quais 0s individuos
submetidos a seca apresentaram maior concentracdo de acUcares sollveis nas raizes (Figura 4b).
Enguanto para amido, Mim.cla apresentou uma maior taxa de armazenamento (Fig. 4c). Portanto,
algumas plantas reduziram suas reservas de amido e aumentaram a concentragdo de agucares soliveis
para manter seu funcionamento fisiologico.
Tabela 2. Modelo linear misto para avaliar os efeitos de espécie, condicao e interacdo entre espécie e condicao

para os carboidratos: amido, aglcares sollveis e carboidratos nao-estruturais de espécies submetidas a
condicdo de seca e fogo. Em negrito estdo as diferencas significativas a 0,05%.

Carboidratos F p
Espécie 18.405 <0.001
Amido (%) Condicéo 0.036 0.849
Epécie:Condicéo 0.538 0.745
Espécie 6.577 <0.001
Acucares solaveis (%) Condicéo 0.521 0.475
Espécie:Condicéo 1.693 0.167
Espécie 10.556 <0.001
Carboidratos ndo-estruturais  Condig&o 0.319 0.577

(%)

Espécie:Condicao 0.682 0.611
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Fig. 4. Variacdo dos carboidratos: a) amido, b) acucares sollveis e ¢) carboidratos ndo-estruturais nas espécies
Campomanesia pubescens (Cam.pub), Eremanthus seidelii (Ere.sei), Lessingianthus warmingianus (Les.war),
Mimosa claussenii (Mim.cla), Vellozia intermedia (Vel.int) e Vellozia nivea (Vel.niv) em parcelas nas
condicBes controle e seca durante o periodo de exclusdo de 4gua da chuva. (*) representa a diferenca entre as

condicdes (intervalos de confianca de 95% estimados a partir do modelo para avaliar as diferencas entre os
pares).

Ao comparar a frequéncia de rebrotamento, vimos que os individuos de algumas espécies
submetidas a seca experimental apresentaram uma rebrota mais rapida apés a passagem do fogo. Isso
foi confirmado para as espécies Vellozia nivea (Vel.niv) apdés um més (p=0.03) e dois meses apds o
fogo (p=0.04), e Campomanesia pubescens (Cam.pub) dois meses apds o fogo (p=0.05) (Tabela 3).

As demais espécies ndo apresentaram diferencas significativas na frequéncia de rebrota entre as
condic@es (Tabela 3).

Tabela 3. Comparacéo da frequéncia de rebrotamento dos individuos entre as condigdes (controle e seca) apos
a ocorréncia de incéndio.

Espécies 1 més apés o fogo 2 meses apds o fogo 3 meses apds o fogo
1 p ' p ' p
Cam.pub Nao - 3.72 0.05 2.67 0.10
rebrotou
Ere.sei Nao - 2.94 0.08 0.17 0.67
rebrotou
Mim.cla Nao - 0.04 0.83 0.04 0.83
rebrotou

Vel.niv 4.45 0.03 4.13 0.04 2.68 0.10
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Vel.sp 0.36 0.98 1.06 0.30 0.52 0.46
Les.war Nao - 1.54 0.21 0.56 0.45
rebrotou

3.3 Efeito do estresse hidrico nas trocas gasosas durante a rebrota

A espécie Campomanesia pubescens (Cam.pub) apresentou diferenca temporal, entre as
condi¢des e na interacdo Tempo:Condi¢do para condutancia estomatica (gs) (Tabela 4); nos meses de
abril, novembro de 2012 e janeiro de 2013, os individuos submetidos a seca apresentaram maior
regulacdo estomatica (gs) em resposta a diminuicéo na disponibilidade hidrica (Fig. 5a). Mesmo apés
a rebrota, os individuos que estavam submetidos a seca apresentaram reducéo na gs (Nov12 e Jan13)
(Fig. 5a), caracterizando um efeito memdria da espécie. Ao analisar a taxa fotossintética (Amax),
notamos uma diferenca significativa entre Tempo e Condicdo analisados separadamente, pois a
interacdo entre ambos ndo mostrou diferenca (Tabela 4). Apds a rebrota (Nov12 e Janl3), o0s
individuos que se encontravam nas parcelas de excluséo de agua da chuva apresentaram menor taxa
fotossintética (Fig. 5a). Ja a eficiéncia intrinseca no uso da agua (iWUE) apresentou uma variagao
significativa no més de junho de 2012, onde os individuos na condi¢do de seca apresentaram uma
menor eficiéncia.
Tabela 4. Modelo linear misto para avaliar os efeitos de tempo, condicéo e interacdo entre tempo e condigdo
para as taxas de trocas gasosas: condutancia estomatica (gs), fotossintese (Amax) e eficiéncia intrinseca no uso

de agua (iWUE) em parcelas controle e de seca experimental antes e apds o fogo. Em negrito estdo as
diferencas significativas a 0,05%.

Cam.pub Ere.sei Les.war Mim.cla Vel. int Vel. niv
F p F p F p F p F p F
Condutancia estomatica (gs)

Tempo 491 [<0.01|13.02 | <0.01 | 2.39| 0.05 | 4.63 | <0.01 | 13.09 | <0.01 | 23.73 | 0.01

Condicao 16.0 | <0.01 | 0.07 | 093 | 0.0 | 097 | 0.57 | 045 | 2.08 | 0.15 | 0.02 | 0.88
6

Tempo:Condi¢do | 4.21 | <0.01 | 0.41 | 0.79 | 0.35| 0.87 | 3.08 | 0.10 | 0.70 | 0.62 | 1.13 | 0.35
Fotossintese (Amax)

Tempo 7.47 | <0.01 | 4.39 | <0.01 |3.33| 0.01 | 7.42 | <0.01 | 16.72 | <0.01 | 88.68 | <0.01

Condigao 19.1 | <0.01| 0.12 | 0.72 | 0.0 | 0.93 |22.82|<0.01 | 5.21 | 0.01 | 1.76 | 0.19
7
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Tempo:Condigao | 1.83 0.12 1.70 0.17 | 1.33 | 0.27 1.36 0.25 1.71 0.15 0.77 0.57
Eficiéncia intrinseca no uso de agua (iIWUE)

Tempo 3.98 | <0.01| 12.50 | <0.01 | 4.58 | <0.01 | 2.73 | 0.03 | 3.27 | 0.01 | 3.27 | 0.01

Condicao 0.29 | 0.59 | 0.15 | 0.69 | 032 0.57 | 0.24 | 0.62 | 092 | 0.34 | 0.92 | 0.34

Tempo:Condigdo | 1.20 | 0.32 | 1.29 | 0.29 |5.16 | <0.01 | 1.36 | 0.25 | 1.03 | 0.41 | 1.03 | 0.41

Para Eremanthus seidelii (Ere.sei) ndo houve diferenca significativa entre as condi¢des na gs,
Amax e IWUE, mas observamos diferenca ao longo do tempo para as trés variaveis (Tabela 4). Em
relacdo a taxa fotossintética, observamos que os individuos que estavam submetidos previamente a
seca apresentaram maior taxa apos o fogo (Jan 13) (Fig. 5b). A espécie Lessingianthus warmingianus
(Les.war) apresentou variagao significativa ao longo do tempo para as trés taxas analisadas (gs, Amax
e IWUE). A iIWUE variou significativamente entre os meses fevereiro e abril de 2012, onde o0s
individuos submetidos as parcelas de exclusdo de dgua apresentaram uma baixa eficiéncia no uso da
agua, no entanto, em agosto de 2012, esses mesmos individuos apresentaram uma elevagédo nessa taxa
e isso se manteve apos a passagem do fogo (Nov12) (Fig. 5¢), caracterizando um padrdo observado

antes e apos a passagem do fogo, que aqui apontamos como um possivel efeito memoria.

A espécie Mimosa clausenii (Mim.cla) apresentou diferenca significativa ao longo do tempo
para gs, Améax e iWUE, mas ndo houve diferenca considerando a interacdo Tempo:Condicao (Tabela
4). Ao analisar Amax, percebemos que os individuos na condicdo seca apresentaram uma reducgéo
nessa taxa durante os meses de junho e agosto de 2012 e janeiro de 2013 (ap0s o fogo), o que pode
caracterizar um possivel efeito meméria (Figura 5d). Vellozia intermedia (Vel. int) também
apresentou uma variacdo ao longo do tempo para as trés taxas de trocas gasosas analisadas, mas ndo
demonstrou para a interacdo Tempo:Condicdo (Tabela 3). Em Améax, observamos uma reducao da
taxa nos individuos submetidos a seca durante os meses de junho e agosto de 2012; enquanto que
para IWUE, observamos uma variacdo somente apos a passagem do fogo (Jan13) (Figura 5e), onde
os individuos em condicdes de baixa disponibilidade hidrica apresentavam uma elevagdo nessa taxa.
Quanto a espécie Vellozia nivea (Vel.niv), também foi observada uma diferenca significativa somente
ao longo do tempo, para as taxas de gs, Amax e iIWUE (Tabela 4). Com destaque para iWUE, cujo
os individuos na condicdo seca apresentaram uma baixa eficiéncia no uso da agua em abril de 2012

e posteriormente (Junl2) apresentaram um aumento significativo (Figura 5f).
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Fig. 5. Variacdo das taxas de trocas gasosas: condutancia estomatica (gs), fotossintese (Améax) e eficiéncia
intrinseca no uso de &gua (IWUE) nas espécies a) Campomanesia pubescens; b) Eremanthus seidelii; c)
Lessingianthus warmingianus; d) Mimosa claussenii; €) Vellozia intermedia; f) Vellozia nivea em parcelas
controle e seca durante o periodo de exclusédo de dgua da chuva e ap6s o fogo. A linha tracejada representa os
meses antes e apds o fogo. (*) representa a diferenca entre as condicBes (intervalos de confianca de 95%
estimados a partir do modelo para avaliar as diferencgas entre os pares).

4. DISCUSSAO

As seis espécies estudadas mostraram diferentes respostas em relacdo a seca e rebrota apds ao
fogo em relacdo a producdo de biomassa aérea, carboidratos ndo-estruturais e trocas gasosas,
enfatizando uma diversidade de estratégias apresentada pelas espécies de campo rupestre que as
permitem sobreviver, mesmo diante de eventos mais intensos de seca e fogo. Concluimos que o efeito
acumulado do estresse hidrico seguido de fogo causou reduc¢des na biomassa aérea dos individuos de
Vellozia nivea submetidos a seca, entretanto, as demais espécies ndo apresentaram uma variacao
significativa para esse atributo entre as condi¢des controle e seca, corroborando a nossa hipotese (H1)
somente para essa especie. Em relacéo aos carboidratos ndo-estruturais nas raizes, vimos que plantas
em condigdo de seca experimental reduziram suas reservas de amido e o solubilizaram em acUlcares
soluveis (H2), sendo que, somente Eremanthus seidelli diferiu entre as condi¢des para o0s agucares
soluveis. Para analise das trocas gasosas, somente as espécies Campomanesia pubescens,
Lessingianthus warmingianus e Mimosa claussenii diferiram entre as condigdes para as taxas
analisadas (condutancia estomatica, eficiéncia no uso da &gua e fotossintese, respectivamente) com
caracteristicas de um efeito memdria (H3), pois ambas demonstraram taxas semelhantes antes e ap0s

a passagem do fogo para os individuos que se encontravam em condicao de seca.

A variacdo na biomassa aérea de Vellozia nivea ap0s a passagem do fogo pode estar
relacionada com a estratégia da especie em ser tolerante a dessecacdo (Alcantara et al. 2015). A
tolerdncia a dessecacdo trata-se da habilidade de alguns organismos em equilibrar seu potencial
hidrico com o ambiente, permitindo que seus tecidos tolerem potenciais extremamente baixos, que
apos a reidratacdo retornam as fungdes normais (Alpert & Simms 2002). No entanto, essa estratégia
apresenta um custo inerente, no qual, geralmente as espécies sdo menos produtivas, mas conseguem
sobreviver mantendo seus tecidos dessecados em condi¢des adversas (Alcantara et al. 2015). Quando
a area de estudo foi queimada, a maioria dos individuos de V. nivea submetidos a seca experimental
estavam dessecados, resultando na menor biomassa observada para os individuos que estavam na
condicdo de limitacdo hidrica. No entanto, mesmo apresentando menor biomassa, esses individuos
apresentaram alta fotossintese e condutancia estomatica apés o fogo, otimizando suas taxas de trocas
gasosas. Essa estratégia permite que plantas de ressurreicdo produzam e acumulem compostos

osmoticamente ativos, que repdem a agua perdida durante a seca e protegem 0s tecidos contra 0s
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efeitos deletérios das altas quantidades de ions (Gaff & Oliver, 2013), mantendo a estabilidade das

membranas no estado desidratado (Vieira et al. 2017).

O armazenamento de carbono em forma de CNE € uma funcéo critica da planta (Joaquim et
al. 2018), pois sustenta 0 metabolismo a noite e uma variedade de func6es da planta durante periodos
estressantes quando a assimilacdo de carbono é insuficiente para atender a demanda (Dietze et al.
2014). No entanto, os CNE desempenham outras fun¢des essenciais como: crescimento e respiracao
(Klein & Hoch 2015), transporte vascular, tolerancia ao frio e regulacdo osmotica (Dietze et al. 2014;
Martinez-Vilalta et al. 2016). No sentido mais amplo, 0 armazenamento de carbono pode ser definido
como o carbono que se acumula na planta e pode ser mobilizado no futuro para apoiar a biossintese
para o crescimento ou outras fungfes da planta (Chapin et al. 1990). Por exemplo, plantas perenes
dos campos rupestres alocam o carbono fixado para o armazenamento (por exemplo, amido) a longo
prazo, que pode ser remobilizado para agucares solGveis e usado durante a condicdo de seca ou para
regeneracao apés a passagem do fogo (Sala et al. 2010; Joaquim et al. 2018). No geral, isso sugere
que os compostos especificos que constituem o CNE séo importantes e podem ter papeis funcionais
individuais.

Todas as espécies mantiveram reservas de carboidratos (exceto V. nivea que ndo apresentou
concentracdo de amido), mesmo durante longos periodos de escassez de agua seguido de fogo. Logo,
as concentracGes de carboidratos ndo foram totalmente esgotadas e cada espécie apresentou
estratégias diferentes de estogue de amido, agucares sollveis e carboidratos ndo-estruturais. Essa
variacao pode ter uma forte relacdo com a diversidade de 6rgaos subterraneos que cada espécie possui
(por exemplo, rizomas, tubérculos, bulbos, raizes tuberosas, entre outros) (Brum et al. 2017), afim de
armazenar grandes quantidades de carboidratos ndo-estruturais (por exemplo, amido) (Appezzato-da-
Gléria et al. 2008). A partir disso, podemos destacar uma peculiaridade interessante do campo
rupestre que ¢ a alta proporc¢éo de biomassa abaixo do solo, onde a maioria das espécies herbaceas e
subarbustivas sdo perenes, e grande parte de sua biomassa é armazenada em uma grande diversidade

de 6rgdos subterraneos espessados (Oliveira et al. 2016; Pausas et al. 2018).

Monteiro (2013) e Brum et al. (2017) classificaram a morfologia das raizes das seis espécies
estudadas aqui e identificaram sistemas subterraneos contrastantes, no qual, E. seidellii e M. clausenni
apresentaram raizes dimorficas, as espécies de Vellozia apresentaram raizes fasciculadas e
superficiais, L. warmingianus apresentou raizes tuberosas, enquanto C. pubescens exibiu raizes
superficiais do tipo sébole. O tipo de 6rgdo subterraneo e o banco de gemas sdo caracteristicas
morfoldgicas associadas a rebrota em campos rupestres (Simon et al. 2009; Clarke et al. 2013). As

gemas podem ser encontradas préximas ou abaixo do solo e reduzem os danos causados pelo fogo e,
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posteriormente, permitem que a espécie cresga novamente a partir de gemas e 6rgdos subterraneos
que permaneceram viaveis ap6s um incéndio (Fidelis et al. 2016; Pausas et al. 2018). Essas
caracteristicas tém sido frequentemente referidas como adaptacGes de protecdo contra o fogo e sao
especialmente relevantes para plantas em solos rasos sobre rochas descobertas, onde as estruturas
subterraneas sdo limitadas, como os campos rupestres (Oliveira et al. 2016). Devido a incidéncia de
incéndios naturais, o fogo pode ter desempenhado um papel nos processos ecoldgicos e evolutivos
que moldaram a atual flora dos campos rupestres, bem como na distribuicdo de caracteristicas

funcionais especificas nesses habitats.

Em nosso estudo, as medidas de trocas gasosas (gs, Amax e iIWUE) para todas as espécies
mostraram padrdes bem diferentes. Houve diferencas ao longo do tempo, refletindo a disponibilidade
hidrica do ambiente e diferencas na capacidade de tolerancia a seca entre as espécies. As espécies a
apresentarem um possivel efeito memdria foram Campomanesia pubescens, Lessingianthus
warmingianus e Mimosa claussenii, pois registramos o estresse sentido por elas. Observamos uma
reducdo na condutancia estomatica para C. pubescens, uma varia¢do na eficiéncia intrinseca do uso
da agua para L. warmingianus e variacdo na taxa fotossintética para M. claussenii. (Fig. 5a, c, d),
mesmo apos a passagem do fogo com alta disponibilidade hidrica. Esses ajustes fisiologicos podem
garantir a sobrevivéncia de plantas sujeitas a secas mais intensas (Rosado et al. 2016) e implicar em
mudancas nas taxas de crescimento e nas alteracdes dos ciclos fenoldgicos das plantas, assim como
na mortalidade dos individuos que pode ocorrer pelo déficit de carbono ou por falhas hidraulicas
(Pulido et al. 2014).

Eventos como seca e fogo podem forcar as plantas a ajustarem seu metabolismo e a memoria
do estresse permite que elas tenham a resposta mais apropriada diante das mudancas no ambiente.
Uma possivel explicacdo para essa memoria ecologica seria os danos hidraulicos causados durante a
seca (Anderegg et al. 2015) e que ndo foram completamente reparados apds a rebrota. Embora, a
maior parte do sistema hidraulico aéreo tenha sido queimada pelo fogo, o sistema hidraulico
subterraneo pode ter sofrido danos durante a seca e que ndo foram completamente reparados.
Johnstone et al. (2016) mostraram gue a resiliéncia da floresta a perturbag6es recorrentes € moldada
pela memdria ecoldgica de estados anteriores do ecossistema, transmitida como legados de
adaptacbes das espécies que suportam a recuperacdo. Esses legados apds a seca ja foram
documentados na condutancia estomatica (Virlouvet & Fromm, 2015), anatomia e densidade da
madeira (Corcuera et al. 2004), vulnerabilidade do xilema a seca (Hacke et al. 2001) e mortalidade
de arvores induzida pela seca (Anderegg et al. 2013). Os legados de adaptacdes podem ser definidos

como caracteristicas e adaptacGes de espécies que contém informacbes sobre estratégias bem-
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sucedidas de disturbios passados e as usam em eventos futuros (Jonhstone et al. 2016). Segundo Bruce
et al. (2007), a manutencdo do efeito memoria pode estar associada ao acimulo de proteinas de
sinalizag&o ou fatores de transcrigcdo das plantas. Sendo assim, eventos sazonais como seca e fogo, e
principalmente o efeito acumulado de ambos, for¢cam as plantas a ajustar seu metabolismo, afim de

sobreviver diante das constantes mudancas no ambiente.

5. CONCLUSAO

As seis espécies estudadas apresentaram diferentes estratégias diante do efeito acumulado de
seca e fogo. Mostramos que a espécie tolerante a dessecacdo (Vellozia nivea) teve sua produtividade
mais afetada, o que pode caracterizar um trade-off entre sua produtividade e a capacidade de tolerar
a dessecacdo, indicando um alto custo associado a dessecacdo das folhas. Quanto a analise de
carboidratos ndo-estruturais, nossos dados mostraram diferencas significativas entre as condi¢oes
apenas para uma espécie, entretanto, ndo mostraram uma relacdo entre a alta quantidade de
carboidratos nas raizes e um rapido rebrotamento. Isso pode ser explicado pela Unica medida que foi
feita neste estudo, visto que, estudos mostram que ha uma forte relacdo do armazenamento de
carboidratos ndo-estruturais com o rebrotamento. Também consideramos que as espécies podem
apresentar um efeito memoria devido a recorréncia dos estresses em que elas sdo submetidas,
evidenciando uma gama de estratégias presentes nas espécies dos campos rupestres. NOss0Ss
resultados trazem importantes contribui¢fes para o entendimento de funcionamento de ecossistemas
sazonais limitados por dgua e propensos ao fogo, destacando a diversidade de estratégias ecologicas

que conferem resiliéncia ao efeito acumulado desses disturbios.
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Fig. S1. Contetido de &gua no solo (Soil water content) nas parcelas controle (linha preta) e nas parcelas de exclusdo de
&gua da chuva (linha vermelha) e precipitacdo (barra azul) no periodo de estudo no Parque Nacional da Serra da Canastra
no periodo de Abril de 2011 a Setembro de 2012 (Fonte: Teodoro, 2014).

O experimento de exclusdo da dgua da chuva causou um descréscimo de 35.6% no conteddo
de agua nas camadas superficiais do solo no periodo de Novembro de 2011 a Setembro de 2012 (antes
da queimada da area de estudo). O conteudo de agua no solo (SWC) médio no tratamento de seca

neste periodo foi de 0,06 + 0,03 m2.m-3, enquanto nas parcelas controle o SWC médio foi de 0,10 +
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0,05 m3.m-3. Janeiro de 2012 teve uma precipitacdo total incomumente alta (530 mm) na area de
estudo. Por causa dos ventos fortes, as parcelas de seca receberam uma quantidade significativa de
chuvas, e 0 SWC aumentou, tornando-se semelhante as parcelas de controle em janeiro e fevereiro
de 2012 (Fonte: Teodoro, 2014).
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Although a graphical abstract is optional, its use is encouraged as it draws more attention to the
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