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RESUMO 

As espécies vegetais de áreas montanhosas estão entre as mais vulneráveis aos efeitos das mudanças 

climáticas. Com a mudança nos padrões de distribuição de chuvas e nos regimes de incêndios 

naturais, o alto endemismo destes ecossistemas pode estar ameaçado. Neste estudo, avaliamos a 

diversidade de respostas ecofisiológicas de seis espécies 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 à uma 

seca experimental seguido de fogo. Testamos as seguintes hipóteses: 1- o efeito acumulado do 

estresse hídrico e fogo causa reduções na biomassa de indivíduos submetidos à seca experimental; 2- 

plantas sob estresse hídrico reduzem suas reservas de amido e aumentam a concentração de açucares 

solúveis, apresentando uma rebrota mais lenta; 3- o efeito acumulado de seca e fogo produz um 

“efeito memória” nas plantas do campo rupestre, mantendo suas taxas de trocas gasosas semelhantes 

ao longo desses distúrbios. Para simular o evento de seca extrema, realizamos um experimento de 

exclusão de chuva, constituído por 12 parcelas (4x4 metros), sendo quatro controle e oito de exclusão, 

durante dezoito meses, em uma área de campo rupestre no Parque Nacional da Serra da Canastra, 

Minas Gerais, Brasil. Avaliamos o desempenho ecofisiológico das plantas submetidas a condições 

climáticas contrastantes mediante um conjunto de atributos morfofisiológicos, incluindo: biomassa 

aérea, carboidratos (carboidratos não-estruturais, açúcares solúveis e amido) e trocas gasosas 

(condutância estomática, taxa fotossintética e eficiência intrínseca do uso da água). As espécies 

apresentaram diferentes respostas em relação à seca e rebrota após ao fogo para todas as variáveis 

analisadas. Mostramos que o efeito acumulado do estresse hídrico seguido de fogo causou reduções 

na biomassa aérea apenas nos indivíduos de Vellozia nivea submetidos à seca. Também observamos 

que apenas Eremanthus seidellii diferiu significativamente na concentração de açúcares solúveis 

encontrado nas raízes dos indivíduos que estavam submetidos à seca. Além disso, mostramos que 

Campomanesia pubescens, Lessingianthus warmingianus e Mimosa claussenii apresentaram taxas de 

trocas gasosas (condutância estomática, eficiência intrínseca do uso da água e taxa fotossintética, 

respectivamente) com características de um efeito memória, demonstrando taxas semelhantes antes e 

após a ocorrência do fogo, para os indivíduos em condição de seca. Nossos resultados trazem 

importantes contribuições para entender o funcionamento de ecossistemas sazonais limitados por 

água e propensos ao fogo, destacando a diversidade de estratégias ecológicas que conferem resiliência 

ao efeito cumulativo desses distúrbios. Portanto, consideramos que as mudanças climáticas podem 

influenciar na distribuição e no volume de chuvas ao longo do ano, provocando a intensificação de 

secas extremas e incêndios naturais nas regiões tropicais.  

 

Palavras-chave: seca, fogo, rebrotamento, carboidratos não-estruturais, efeito memória 
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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. INTRODUÇÃO 

De acordo com os modelos climáticos, as áreas montanhosas estão entre os locais que terão 

suas condições microclimáticas mais afetadas devido ao aquecimento global, pois apresentam 

microclimas peculiares e são altamente vulneráveis às mudanças do clima (Bittencourt et al. 2016; 

IPCC, 2019). Com o aumento da temperatura global, haverá mudanças nos padrões de distribuição 

da precipitação ao longo do ano e nos regimes de incêndio, já que a maioria das áreas montanhosas 

são propensas ao fogo (Pausas & Keeley, 2014), o que pode resultar em uma intensificação nos 

eventos de secas extremas nas regiões tropicais (Rowland et al. 2020) e incêndios naturais (Pausas & 

Keeley, 2014). Sendo assim, consideramos que as mudanças na disponibilidade hídrica em áreas 

montanhosas poderão ter impactos na estrutura e no funcionamento das espécies que vivem nesses 

locais (Oliveira et al. 2014).  

Secas extremas têm sido amplamente documentadas em regiões montanhosas nos últimos 

anos (McDowell et al. 2011, IPCC, 2019). Estudos mostram que secas sazonais e interanuais podem 

causar reduções 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 limitação hídrica desenvolveram várias 

adaptações morfológicas e fisiológicas para melhorar a aquisição/uso de água e manter sua 

homeostase (Oliveira et al. 2014). Geralmente, as espécies resistentes a limitação hídrica apresentam 

baixas taxas intrínsecas de crescimento e respostas fisiológicas à variação na disponibilidade de água, 

como o fechamento estomático, redução do potencial hídrico e mecanismos de dessecação (Moreno-

Gutierrez et al. 2012).  

O controle estomático (gs) e a eficiência intrínseca do uso da água (iWUE) são atributos 

fisiológicos que implicam mudanças nas taxas de crescimento e apresentam uma relação 

inversamente proporcional (iWUE =Amáx/gs), onde Amáx é a taxa fotossintética (Oliveira et al. 

2014; Li et al. 2017). Essas características possibilitam que as plantas diminuam sua perda de água 

por meio da regulação estomática (gs) e aumentem sua eficiência intrínseca de uso da água (iWUE) 

para permanecer hidratada (Oliveira et al. 2014). Outra estratégia desenvolvida pelas plantas, é o 

estoque de uma fração de carbono na forma de carboidratos não estruturais (Martínez-Vilalta et al. 

2016; Lloret et al. 2018). Os carboidratos não estruturais (CNE), formados principalmente por amido 

e açúcares solúveis, são essenciais no funcionamento da planta, sendo substratos e fontes de energia 

para os processos metabólicos (Hartmann et al. 2018). O armazenamento de amido fornece carbono 

para auxiliar no crescimento da planta durante o dia e na respiração durante a noite (Smith e Stitt 

2007). Junto com outros compostos de carbono de baixo peso molecular, os açúcares solúveis estão 
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envolvidos na manutenção do turgor (Hummel et al. 2010), transporte do floema (Savage et al. 2016), 

e possivelmente no reparo do xilema (Secchi e Zwieniecki 2011).  

A regulação estomática da transpiração foliar durante a seca pode diminuir significativamente 

as taxas de assimilação de carbono e, em casos extremos (por exemplo, secas moderadas, mas 

prolongadas) levar a um balanço de carbono líquido negativo (McDowell et al. 2008), quando as 

árvores devem necessariamente depender de reservas de carboidratos não estruturais (Klein & Hoch, 

2015) para manter os processos metabólicos. Por outro lado, a desidratação pode reduzir a 

mobilização de carbono e modificar a alocação (Hartmann et al. 2013), assim como afetar o 

funcionamento do floema (Sevanto, 2014) e comprometer as atividades enzimáticas envolvidas no 

metabolismo dos açúcares, por exemplo, hidrólise do amido (Srichuwong & Jane, 2007). 

Além das limitações de aquisição de água e carbono causadas pelo clima sazonalmente seco, 

a ocorrência de incêndios é um forte fator que afeta a distribuição das espécies em montanhas tropicais 

(Oliveira et al. 2016). O rebrotamento é um traço de tolerância que confere persistência à planta, 

permitindo-lhe sobreviver à ocorrência de fogo (Clarke et al. 2013; Fernandes et al. 2021), através do 

armazenamento de carboidratos não-estruturais (Alves et al. 2014; Veldman et al. 2015). No entanto, 

pouco se sabe como o aumento na frequência e a gravidade desses incêndios (Schmidt & Eloy, 2020) 

poderão causar danos irreversíveis, como a perda da biomassa acima do solo, afetando a 

sobrevivência e sucesso reprodutivo das espécies de plantas (Fidelis et al. 2016). Nesse sentido, é 

essencial compreender os mecanismos fisiológicos subjacentes à sobrevivência e produtividade das 

plantas, para entender como elas responderão a cenários mais frequentes de seca e fogo induzidos 

pelas mudanças climáticas.  

Estresses abióticos recorrentes podem reduzir a resiliência dos ecossistemas (Teshome et al. 

2020). Por outro lado, as plantas podem se aclimatar e apresentar alguma forma de plasticidade 

fenotípica diante da intensificação desses estresses (Bresta et al. 2018; Shaar-Moshe et al. 2019). De 

acordo com Johnstone et al. (2016) algumas espécies de plantas desenvolvem uma memória 

ecológica, também conhecido como efeito memória. Na verdade, a "memória" do estresse da planta, 

ou seja, as modificações estruturais, genéticas e bioquímicas que ocorreram por causa da exposição 

ao estresse, tornam a planta mais resistente à exposição futura ao mesmo fator de estresse (Fleta-

Soriano & Munné-Bosch, 2016; Johnstone et al. 2016). Segundo Bruce et al. (2007), mudanças 

epigenéticas e acúmulo de proteínas de sinalização ou fatores de transcrição podem ocorrer como 

mecanismos para manutenção do “efeito memória”. Logo, eventos sazonais como seca e fogo forçam 

as plantas a ajustar seu metabolismo, assim a memória ecológica permite uma resposta mais 

apropriada a determinadas mudanças no ambiente. 
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Também são conhecidas estratégias morfológicas e fenológicas para lidar com a limitação de 

água em ambientes sazonalmente secos e sujeitos a incêndios periódicos. Por exemplo, o 

enraizamento profundo permite às plantas evitarem a seca, e as plantas de raízes mais superficiais 

compensam com atributos foliares de maior tolerância aos eventos de estresse hídrico (Brum et al. 

2017), com um ponto de perda de turgor foliar mais negativo. Além disso, muitas espécies apresentam 

uma grande proporção de órgãos subterrâneos (Monteiro 2013) de armazenamento de reservas de 

carboidratos não-estruturais que garantem a rebrota das partes aéreas após 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 adaptação conhecida é a tolerância à dessecação, onde algumas 

espécies conseguem manter seus tecidos dessecados temporariamente e retornam ao seu vigor 

fisiológico após a melhoria das condições (plantas de ressureição) (Alcantara et al. 2015; Vieira et al. 

2017). No geral, avaliando essas estratégias conjuntamente, elas indicam grandes adaptações de 

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

Dentro do domínio Cerrado, uma fisionomia bastante peculiar é o campo rupestre. Essas áreas 

apresentam flora bastante rica em espécies e com alto grau de endemismo (Oliveira et al. 2016; 

Silveira et al. 2016) e podem ser vulneráveis às mudanças climáticas esperadas para a região 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, condições que geram períodos de 

déficit hídrico significativo para a vegetação (Oliveira et al. 2016). Climaticamente, são 

caracterizados por verões úmidos e invernos secos, alto déficit de pressão de vapor (VPD) e alta 

radiação total (Jacobi et al. 2007). Os solos geralmente são rasos, com baixa capacidade de retenção 

de água e severamente empobrecidos em nutrientes (Negreiros et al. 2014; Oliveira et al. 2016). A 

vegetação é dominada por espécies perenes de pequenas árvores, arbustos lenhosos, rosetas e 

gramíneas (Le Stradic et al. 2015; Oliveira et al. 2015).  

Considerando o elevado número de espécies ameaçadas de extinção e o alto endemismo da 

flora do campo rupestre, é fundamental ampliar o conhecimento a nível ecofisiológico acerca das 

adaptações de sobrevivência frente ao aumento na frequência de eventos de seca e fogo. Portanto, as 

principais questões abordadas no desenvolvimento deste trabalho foram: Qual o efeito do fogo em 

plantas que estão sob diferentes condições de estresse hídrico? Como a quantidade de carboidratos 

armazenados nas raízes influencia a rebrota de plantas submetidas ao estresse hídrico e à ocorrência 

de fogo? Qual o efeito do estresse hídrico nas trocas gasosas de indivíduos que rebrotam após a 

passagem do fogo? Testamos as seguintes hipóteses: (H1) O efeito acumulado da seca experimental 

e fogo causa reduções na biomassa dos indivíduos; (H2) Plantas sob estresse hídrico reduzem as 
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reservas de amido e aumentam a concentração de açucares solúveis para manter seu funcionamento 

fisiológico, além disso, apresentam menor rebrota após a passagem do fogo; (H3) Eventos sazonais 

de seca e fogo desenvolvem a um “efeito memória ecológico” nas plantas do campo rupestre. 

2. MATERIAL E MÉTODOS 

2.1 Área de estudo e seleção 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 município de São 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 máxima varia de 18ºC a 31ºC e a média mínima varia de 9,5ºC a 17,5ºC. Nos 

últimos vinte anos a temperatura média anual foi de 21,62ºC e a precipitação média anual acumulada 

foi de 1239,3 mm (dados da CEMIG, estação meteorológica de São Roque de Minas). O clima é 

tipicamente sazonal: o inverno é extremamente seco, com pouca ou nenhuma chuva de maio a 

setembro; e os outros meses são caracterizados pelo período chuvoso (outubro a abril). 

Os solos dos campos rupestres são derivados do intemperismo do arenito e quartzito e 

geralmente são rasos, de textura grossa e pobres em nutrientes, principalmente fósforo e potássio 

(Oliveira et al. 2015). As plantas no local estão expostas à alta radiação ultravioleta, grandes variações 

diárias de temperatura (média= 18°C, máx= 27,6°C e mín= 4,5°C) e alto déficit de pressão de vapor 

(Jacobi et al. 2007). As famílias de plantas dominantes são Velloziaceae, Fabaceae, Poaceae e 

Asteraceae e o número estimado de espécies para os campos rupestres é superior a 5000 (Silveira et 

al. 2016). Selecionamos as espécies através do critério de frequência e abundância, pertencentes a 

diferentes grupos funcionais (Tabela 1) (Fig. 1). Realizamos medidas de biomassa aérea, trocas 

gasosas, quantidade de carboidratos não-estruturais e frequência de rebrotamento após fogo, afim de 

avaliar a diversidade de estratégias de sobrevivência nesta comunidade. 

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

classificados por Monteiro (2013) e Brum et al. (2017). Os códigos são referentes aos nomes que as espécies 

serão referidas ao longo do trabalho. (*) A altura média (cm) corresponde às plantas medidas durante o estudo. 

Espécie Família Código Forma de 

crescimento 

Sistema 

radicular 

Altura  

média* 

Campomanesia 

pubescens (Mart. 

ex DC.) O.Berg 

Myrtaceae Cam.pub Subarbustos 

pequenos 

Raízes      

superficiais 

(sóbole) 

52 

Eremanthus 

seidelii MacLeish 

& Schumacher 

Asteraceae Ere.sei Subarbustos 

altos 

Raízes 

dimórficas 

80 
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Lessingianthus 

warmingianus 

(Baker) H.Rob. 

Mimosa claussenii 

Benth. 

Vellozia 

intermedia Seub. 

Asteraceae 

 

 

Fabaceae 

 

Velloziaceae 

Les.war 

 

 

Mim.cla 

 

Vel.int 

Subarbustos 

 

 

Subarbustos 

 

Rosetas 

Raízes 

tuberosas 

 

Raízes 

dimórficas 

Raízes 

fasciculadas 

43 

 

 

11 

 

46 

Vellozia nivea 

L.B.Sm. & 

Ayensu 

Velloziaceae Vel.niv Rosetas Raízes 

fasciculadas 

44 

 

 

 

Fig. 1. Espécies mais abundantes da vegetação 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 hipóteses, implementamos estruturas de exclusão de água da chuva para 

intensificar o estresse hídrico à vegetação dos campos rupestres (Fig. 2). O desenho experimental 

consistiu na instalação de 12 parcelas, sendo que quatro foram usadas como parcelas controle e oito 

como exclusão de água da chuva, a distância entre as parcelas variou entre 1,5 m e 15 m. As estruturas 

utilizadas para exclusão da precipitação nas parcelas possibilitaram uma redução de cerca de 35% da 

umidade relativa de água no solo (Teodoro, 2014) (Fig. S1). As estruturas foram implementadas em 

abril de 2011 e mantidas por dezoito meses, até setembro de 2012 (mês que houve um incêndio na 

área de estudo). Não havia nenhum tipo de estrutura espacial que pudesse afetar à exposição ao fogo, 



 

17 

 

 

que foi de forma não controlada. As parcelas mediam 4x4 m, porém, afim de evitar o efeito de borda, 

utilizamos somente indivíduos dentro do perímetro 3x3m. Ao longo do experimento, monitoramos a 

quantidade de água e temperatura do solo. Durante a passagem do fogo (set12), nos certificamos de 

que todas as parcelas haviam sido queimadas. Posteriormente, analisamos a frequência de rebrota dos 

indivíduos após o fogo, conferindo seu comprimento total, número de ramos, folhas e/ou rosetas. 

As estruturas que excluíam água das parcelas foram construídas com ferro e cobertas com 

telhados de policarbonato que permitiam que a radiação atingisse a vegetação, 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 hídrico 

proveniente da precipitação durante todo o período 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 plástico para evitar o fluxo de água lateral do solo e a entrada de água 

pela lateral das parcelas. 

 

Fig. 2. Experimento de exclusão de água da chuva em vegetação de campo rupestre no Parque Nacional da 

Serra da Canastra. Parcelas com o telhado coberto representam as parcelas de exclusão de água da chuva e 

aquelas com o telhado aberto representam as parcelas controle (Fotografia: Rafael Oliveira). 

2.3 Caracterização do clima e conteúdo de água no solo 

Para avaliar as variações climáticas da área ao longo do estudo, foi instalada em dezembro de 

2011 uma estação meteorológica completa com temperatura e umidade do ar (Campbell Scientific - 

Vaisala), radiação fotossinteticamente ativa (Campbell Scientific LI190SB-L15 8721-45) e 

pluviômetro (Campbell Scientific TB4-L15). Antes da implantação dessa estação, foram monitoradas 

as condições ambientais da área de estudo e dentro das parcelas (tanto controle quanto experimentais) 

com a instalação de um conjunto de sensores de temperatura e umidade do ar (HOBO Pro Series - 

ONSET) e de teor de água no solo (Soil Smart Sensor - ONSET). Em relação ao conteúdo de água 
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no solo, a umidade foi monitorada por oito sensores de teor de água no solo (TDR - Campbell 

Scientific CS616-L150 13932-17), quatro em cada condição (parcelas controle e de exclusão de água 

da chuva) (ver Material Suplementar 1). Os sensores de água no solo foram instalados apenas na 

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

2.4 Biomassa 

Para testar a primeira hipótese (H1), monitoramos o crescimento do caule e a produção mensal 

de folhas para determinar a biomassa das plantas submetidas à seca (condição controle vs condição 

seca). Usamos o número total de folhas por mês para calcular o aumento da biomassa dos indivíduos 

que haviam rebrotado, após a passagem do fogo (nov/12 e dez/12). Para cada indivíduo, selecionamos 

três ramos, medimos seu comprimento, contamos o número 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 número de folhas por ramo. Após a realização das medidas o material 

foi seco em estufa a 70 ºC por 72 horas e pesado em balança de precisão. Com os dados obtidos, 

estabelecemos uma equação utilizando uma regressão linear simples (comprimento do caule * 

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

2.5 Análise de carboidratos não-estruturais (CNE) 

Para avaliar as diferenças nas reservas de CNE, quantificamos a porcentagem de carboidratos 

não estruturais por massa seca total das raízes (%). Realizamos apenas uma medida de CNE, que 

ocorreu no final da seca, no dia que ocorreu a queimada, considerado como um incêndio acidental 

(set12). Imediatamente após a passagem do fogo, foi realizada a coleta para quantificação de CNE 

nos indivíduos, no entanto, só foi possível determinar a quantidade de CNE total nas raízes, pois a 

parte aérea havia sido queimada. Para analisar o conteúdo do CNE, coletamos a raiz inteira de cinco 

indivíduos (1-30 cm) por tratamento para cada espécie, seguindo o método enzimático proposto por 

Sevanto et al. (2014), no qual quantifica-se açúcares livres de baixo peso molecular, também 

conhecido como açúcares solúveis (glicose, frutose e sacarose) e o amido. Os órgãos especializados 

em armazenamento de carboidratos foram inclusos na amostragem. 

Após a coleta, as amostras foram levadas ao micro-ondas durante 1 min 30 seg para 

interromper a atividade enzimática. Posteriormente, as amostras foram secas em estufa a 70° C por 

24–48 h e moídas até a obtenção de um pó fino. Utilizamos aproximadamente 12 mg de material 

vegetal com 1,6 ml de água destilada para as análises. 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 açúcares de baixo peso molecular. A 
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concentração de glicose livre foi determinada fotometricamente em um espectrofotômetro de 

microplaca de 96 poços (BioTek, Epoch). O amido foi calculado como a diferença entre o CNE total 

e os açúcares de baixo peso molecular (ver detalhes em Sevanto et al. 2014). Todos os valores de 

CNE são expressos como porcentagem de matéria seca. 

2.6 Trocas gasosas 

Para testar nossa terceira hipótese (H3), de que as espécies produzem um “efeito memória 

ecológico” nas plantas do campo rupestre, realizamos medidas de condutância estomática (gs) e 

assimilação máxima de CO2 (Amáx) mensalmente, durante o período de fevereiro de 2012 a janeiro 

de 2013. Realizamos as medidas em dias claros e ensolarados no período que corresponde à 

assimilação máxima de CO2, entre o intervalo das 8h30 às 11h00. Para medir as trocas gasosas, 

fizemos curvas de resposta à luz para determinar os níveis de radiação fotossinteticamente ativa 

(PAR) que correspondiam à assimilação máxima de CO2 (Amáx), ficando estabelecido o PAR = 1200 

μmol m-2 s-1 (fonte de luz LED). A concentração de CO2 foi mantida em 380 μmol mol-1 e a 

temperatura e umidade foliar foram equiparadas aos níveis ambientais. Medimos as trocas gasosas 

em duas folhas de cinco indivíduos por tratamento. Calculamos a eficiência intrínseca do uso da água 

a partir da fórmula: iWUE = Amáx/gs, onde Amáx é a fotossíntese e gs é a condutância estomática. 

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

2.7 Análise de dados 

Para testar a H1, avaliamos o efeito acumulado da seca e fogo na biomassa aérea e no 

crescimento dos indivíduos de cada condição, utilizando um teste de médias (Teste t de Student). 

Quanto à H2, para verificar se plantas sob condição de seca experimental reduzem suas reservas de 

amido e aumentam sua concentração de açucares solúveis, utilizamos modelos lineares mistos, além 

disso, para avaliar se os indivíduos sob condição de seca apresentavam menor rebrota após a 

passagem do fogo, comparamos a frequência de rebrotamento com um teste Qui-quadrado. No 

modelo misto de análise dos carboidratos não-estruturais, consideramos condição, espécie e a 

interação Espécie:Condição como fatores fixos e os indivíduos como fatores aleatórios, onde fizemos 

um modelo para cada espécie. 

Para testar a hipótese de que há um efeito memória nas taxas de trocas gasosas ao longo da 

seca seguida de fogo, também utilizamos modelos lineares mistos. Para esse modelo, consideramos 

o tempo, a condição e a interação Tempo:Condição como fatores fixos, os indivíduos como efeito 

aleatório e para cada espécie fizemos um modelo separadamente. Usamos intervalos de confiança de 

95% estimados a partir do modelo de médias dos mínimos quadrados para determinar as diferenças 

entre os pares. Para os modelos de efeitos mistos, usamos o pacote nlme (Pinheiro, 2011). As análises 
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estatísticas foram realizadas no programa R (R Core Team 2020, http://www.Rproject.org) e no 

software Statistica. 

3. RESULTADOS 

3.1 Efeito do estresse hídrico e fogo na biomassa aérea 

As espécies apresentaram diferentes padrões 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 mês após o incêndio) e E. seidellii a última espécie a rebrotar (três meses 

após o incêndio). 

O tratamento prévio de seca não influenciou no investimento em biomassa aérea após o fogo 

(p>0.05) para a maioria das espécies. A exceção foi a espécie Vellozia nivea (Vel.niv) que apresentou 

menor biomassa nos indivíduos que estavam submetidos à seca (p=0.04) (Fig. 3f), mostrando que o 

efeito acumulado do estresse hídrico e fogo causou reduções na produção de biomassa desses 

indivíduos, portanto, a primeira hipótese foi corroborada para essa espécie. Apesar de não ter tido 

uma diferença significativa entre as condições, a espécie L. warmingianus destacou-se por apresentar 

um aumento na biomassa dos indivíduos submetidos à seca (Fig. 3c), pois a diferença entre as médias 

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

 

Fig. 3. Comparação (Teste t de Student) da variação na biomassa aérea após o fogo em a) Campomanesia 

pubescens, b) Eremanthus seidelii, c) Lessingianthus warmingianus, d) Mimosa claussenii, e) Vellozia 
intermedia, f) Vellozia nivea em parcelas controle (cinza) e submetidas à seca experimental (laranja). O ponto 

no boxplot representa a média dos valores. (*) Indica diferença significativa entre os tratamentos (p<0.05). 
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3.2 Influência da quantidade de carboidratos na rebrota 

Para os carboidratos analisados (amido, açúcares solúveis e o total dos carboidratos não-

estruturais) não observamos interação significativa entre Espécie:Condição (Tabela 2). Embora tenha 

apresentado diferença entre as espécies (p<0.001) (Tabela 2), elas não foram tão acentuadas. Para o 

total de CNE, a espécie que apresentou maior porcentagem foi Mimosa claussenii (Mim.cla) (Fig. 

4a). Na análise de açúcares solúveis, Eremanthus seidelii (Ere.sei) e Vellozia nivea (Vel.niv) 

apresentaram maiores valores (Fig. 4b). Porém, somente Ere.sei apresentou uma variação 

significativa entre as condições controle e seca para os açúcares solúveis, nos quais os indivíduos 

submetidos à seca apresentaram maior concentração de açúcares solúveis nas raízes (Figura 4b). 

Enquanto para amido, Mim.cla apresentou uma maior taxa de armazenamento (Fig. 4c). Portanto, 

algumas plantas reduziram suas reservas de amido e aumentaram a concentração de açucares solúveis 

para manter seu funcionamento fisiológico. 

Tabela 2. Modelo linear misto para avaliar os efeitos de espécie, condição e interação entre espécie e condição 

para os carboidratos: amido, açúcares solúveis e carboidratos não-estruturais de espécies submetidas a 

condição de seca e fogo. Em negrito estão as diferenças significativas a 0,05%. 

Carboidratos  F p 

 

Amido (%) 

Espécie                         18.405 <0.001 

Condição                 0.036 0.849 

Epécie:Condição       0.538 0.745 

 

Açúcares solúveis (%) 

Espécie                         6.577 <0.001 

Condição                 0.521 0.475 

Espécie:Condição       1.693 0.167 

 

Carboidratos não-estruturais 

(%) 

Espécie                         10.556 <0.001 

Condição                 0.319 0.577 

Espécie:Condição       0.682 0.611 
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Fig. 4. Variação dos carboidratos: a) amido, b) açúcares solúveis e c) carboidratos não-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 

condições controle e seca durante o período de exclusão de água da chuva. (*) representa a diferença entre as 

condições (intervalos de confiança de 95% estimados a partir do modelo para avaliar as diferenças entre os 
pares). 

 

Ao comparar a frequência de rebrotamento, vimos que os indivíduos de algumas espécies 

submetidas à seca experimental apresentaram uma rebrota mais rápida após a passagem do fogo. Isso 

foi confirmado para as espécies Vellozia nivea (Vel.niv) após um mês (p=0.03) e dois meses após o 

fogo (p=0.04), e Campomanesia pubescens (Cam.pub) dois meses após o fogo (p=0.05) (Tabela 3). 

As demais espécies não apresentaram diferenças significativas na frequência de rebrota entre as 

condições (Tabela 3).  

Tabela 3. Comparação da frequência de rebrotamento dos indivíduos entre as condições (controle e seca) após 
a ocorrência de incêndio. 

Espécies 

 

1 mês após o fogo 2 meses após o fogo 3 meses após o fogo 

χ2 p χ2 p χ2 p 

Cam.pub Não 

rebrotou 

- 3.72 0.05 2.67 0.10 

Ere.sei Não 

rebrotou 

- 2.94 0.08 0.17 0.67 

Mim.cla Não 

rebrotou 

- 0.04 0.83 0.04 0.83 

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 Não 

rebrotou 

- 1.54 0.21 0.56 0.45 

 

3.3 Efeito do estresse hídrico nas trocas gasosas durante a rebrota 

A espécie Campomanesia pubescens (Cam.pub) apresentou diferença temporal, entre as 

condições e na interação Tempo:Condição para condutância estomática (gs) (Tabela 4); nos meses de 

abril, novembro de 2012 e janeiro de 2013, os indivíduos submetidos à seca apresentaram maior 

regulação estomática (gs) em resposta à diminuição na disponibilidade hídrica (Fig. 5a). Mesmo após 

a rebrota, os indivíduos que estavam submetidos à seca apresentaram redução na gs (Nov12 e Jan13) 

(Fig. 5a), caracterizando um efeito memória da espécie. Ao analisar a taxa fotossintética (Amáx), 

notamos uma diferença significativa entre Tempo e Condição analisados separadamente, pois a 

interação entre ambos não mostrou diferença (Tabela 4). Após a rebrota (Nov12 e Jan13), os 

indivíduos que se encontravam nas parcelas de exclusão de água da chuva apresentaram menor taxa 

fotossintética (Fig. 5a). Já a eficiência intrínseca no uso da água (iWUE) apresentou uma variação 

significativa no mês de junho de 2012, onde os indivíduos na condição de seca apresentaram uma 

menor eficiência. 

Tabela 4. Modelo linear misto para avaliar os efeitos de tempo, condição e interação entre tempo e condição 
para as taxas de trocas gasosas: condutância estomática (gs), fotossíntese (Amax) e eficiência intrínseca no uso 

de água (iWUE) em parcelas controle e de seca experimental antes e após o fogo. Em negrito estão as 

diferenças 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 p 

Condutância estomática (gs) 

Tempo 4.91 <0.01 13.02 <0.01 2.39 0.05 4.63 <0.01 13.09 <0.01 23.73 0.01 

Condição 16.0

6 

<0.01 0.07 0.93 0.0 0.97 0.57 0.45 2.08 0.15 0.02 0.88 

Tempo:Condição 4.21 <0.01 0.41 0.79 0.35 0.87 3.08 0.10 0.70 0.62 1.13 0.35 

Fotossíntese (Amáx) 

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 

Condição 19.1

7 

<0.01 0.12 0.72 0.0 0.93 22.82 <0.01 5.21 0.01 1.76 0.19 
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Tempo:Condição 1.83 0.12 1.70 0.17 1.33 0.27 1.36 0.25 1.71 0.15 0.77 0.57 

  Eficiência intrínseca no uso de água (iWUE) 

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 

Condição 0.29 0.59 0.15 0.69 0.32 0.57 0.24 0.62 0.92 0.34 0.92 0.34 

Tempo:Condição 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) não houve diferença significativa entre as condições na gs, 

Amáx e iWUE, mas observamos diferença ao longo do tempo para as três variáveis (Tabela 4). Em 

relação à taxa fotossintética, observamos que os indivíduos que estavam submetidos previamente à 

seca apresentaram maior taxa após o fogo (Jan 13) (Fig. 5b). A espécie Lessingianthus warmingianus 

(Les.war) apresentou variação significativa ao longo do tempo para as três taxas analisadas (gs, Amáx 

e iWUE). A iWUE variou significativamente entre os meses fevereiro e abril de 2012, onde os 

indivíduos submetidos às parcelas de exclusão de água apresentaram uma baixa eficiência no uso da 

água, no entanto, em agosto de 2012, esses mesmos indivíduos apresentaram uma elevação nessa taxa 

e isso se manteve após a passagem do fogo (Nov12) (Fig. 5c), caracterizando um padrão observado 

antes e após a passagem do fogo, que aqui apontamos como um possível efeito memória. 

A espécie Mimosa clausenii (Mim.cla) apresentou diferença significativa ao longo do tempo 

para gs, Amáx e iWUE, mas não houve diferença considerando a interação Tempo:Condição (Tabela 

4). Ao analisar Amáx, percebemos que os indivíduos na condição seca apresentaram uma redução 

nessa taxa durante os meses de junho e agosto de 2012 e janeiro de 2013 (após o fogo), o que pode 

caracterizar um possível efeito memória (Figura 5d). Vellozia intermedia (Vel. int) também 

apresentou uma variação ao longo do tempo para as três taxas de trocas gasosas analisadas, mas não 

demonstrou para a interação Tempo:Condição (Tabela 3). Em Amáx, observamos uma redução da 

taxa nos indivíduos submetidos à seca durante os meses de junho e agosto de 2012; enquanto que 

para iWUE, observamos uma variação somente após a passagem do fogo (Jan13) (Figura 5e), onde 

os indivíduos em condições de baixa disponibilidade hídrica apresentavam uma elevação nessa taxa. 

Quanto à espécie Vellozia nivea (Vel.niv), também foi observada uma diferença significativa somente 

ao longo do tempo, para as taxas de gs, Amáx e iWUE (Tabela 4). Com destaque para iWUE, cujo 

os indivíduos na condição seca apresentaram uma baixa eficiência no uso da água em abril de 2012 

e posteriormente (Jun12) apresentaram um aumento significativo (Figura 5f). 
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Fig. 5. Variação das taxas de trocas gasosas: condutância estomática (gs), fotossíntese (Amáx) e eficiência 

intrínseca no uso de água (iWUE) nas espécies a) Campomanesia pubescens; b) Eremanthus seidelii; c) 
Lessingianthus warmingianus; d) Mimosa claussenii; e) Vellozia intermedia; f) Vellozia nivea em parcelas 

controle e seca durante o período de exclusão de água da chuva e após o fogo. A linha tracejada representa os 

meses antes e após o fogo. (*) representa a diferença entre as condições (intervalos de confiança de 95% 

estimados a partir do modelo para avaliar as diferenças entre os pares). 

4. DISCUSSÃO 

As seis espécies estudadas mostraram diferentes respostas em relação a seca e rebrota após ao 

fogo em relação a produção de biomassa aérea, carboidratos não-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. Concluímos que o efeito 

acumulado do estresse hídrico seguido de fogo causou reduções na biomassa aérea dos indivíduos de 

Vellozia nivea submetidos à seca, entretanto, as demais espécies não apresentaram uma variação 

significativa para esse atributo entre as condições controle e seca, corroborando a nossa hipótese (H1) 

somente para essa espécie. Em relação aos carboidratos não-estruturais nas raízes, vimos que plantas 

em condição de seca experimental reduziram suas reservas de amido e o solubilizaram em açúcares 

solúveis (H2), sendo que, somente Eremanthus seidelli diferiu entre as condições para os açúcares 

solúveis. Para análise das trocas gasosas, somente as espécies Campomanesia pubescens, 

Lessingianthus warmingianus e Mimosa claussenii diferiram entre as condições para as taxas 

analisadas (condutância estomática, eficiência no uso da água e fotossíntese, respectivamente) com 

características de um efeito memória (H3), pois ambas demonstraram taxas semelhantes antes e após 

a passagem do fogo para os indivíduos que se encontravam em condição de seca. 

A variação na biomassa aérea de Vellozia nivea após a passagem do fogo pode estar 

relacionada com a estratégia da espécie em ser tolerante à dessecação (Alcantara et al. 2015). A 

tolerância à dessecação trata-se da habilidade de alguns organismos em equilibrar seu potencial 

hídrico com o ambiente, permitindo que seus tecidos tolerem potenciais extremamente baixos, que 

após a reidratação retornam às funções normais (Alpert & Simms 2002). No entanto, essa estratégia 

apresenta um custo inerente, no qual, geralmente as espécies são menos produtivas, mas conseguem 

sobreviver mantendo seus tecidos dessecados em condições adversas (Alcantara et al. 2015). Quando 

a área de estudo foi queimada, a maioria dos indivíduos de V. nivea submetidos à seca experimental 

estavam dessecados, resultando na menor biomassa observada para os indivíduos que estavam na 

condição de limitação hídrica. No entanto, mesmo apresentando menor biomassa, esses indivíduos 

apresentaram alta fotossíntese e condutância estomática após o fogo, otimizando suas taxas de trocas 

gasosas. Essa estratégia permite que plantas de ressurreição produzam e acumulem compostos 

osmoticamente ativos, que repõem a água perdida durante a seca e protegem os tecidos contra os 
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efeitos deletérios das altas quantidades de íons (Gaff & Oliver, 2013), mantendo a estabilidade das 

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

O armazenamento de carbono em forma de CNE é uma função crítica da planta (Joaquim et 

al. 2018), pois sustenta o metabolismo à noite e uma variedade de funções da planta durante períodos 

estressantes quando a assimilação de carbono é insuficiente para atender à demanda (Dietze et al. 

2014). No entanto, os CNE desempenham outras funções essenciais como: crescimento e respiração 

(Klein & Hoch 2015), transporte vascular, tolerância ao frio e regulação osmótica (Dietze et al. 2014; 

Martínez‐Vilalta et al. 2016). No sentido mais amplo, o armazenamento de carbono pode ser definido 

como o carbono que se acumula na planta e pode ser mobilizado no futuro para apoiar a biossíntese 

para o crescimento ou outras funções 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 açúcares solúveis e usado durante a condição de seca ou para 

regeneração após a passagem do fogo (Sala et al. 2010; Joaquim et al. 2018). No geral, isso sugere 

que os compostos específicos que constituem o CNE são importantes e podem ter papéis funcionais 

individuais. 

Todas as espécies mantiveram reservas de carboidratos (exceto V. nivea que não apresentou 

concentração de amido), mesmo durante longos períodos de escassez de água seguido de fogo. Logo, 

as concentrações de carboidratos não foram totalmente esgotadas e cada espécie apresentou 

estratégias diferentes de estoque de amido, açúcares solúveis e carboidratos não-estruturais. Essa 

variação pode ter uma forte relação com a diversidade de órgãos subterrâneos que cada espécie possui 

(por exemplo, rizomas, tubérculos, bulbos, raízes tuberosas, entre outros) (Brum et al. 2017), afim de 

armazenar grandes quantidades de carboidratos não-estruturais (por exemplo, amido) (Appezzato-da-

Glória et al. 2008). A partir disso, podemos destacar uma peculiaridade interessante do campo 

rupestre que é a alta proporção de biomassa abaixo do solo, onde a maioria das espécies herbáceas e 

subarbustivas são perenes, e grande parte de sua biomassa é armazenada em uma grande diversidade 

de órgãos subterrâneos espessados (Oliveira et al. 2016; Pausas et al. 2018). 

Monteiro (2013) e Brum et al. (2017) classificaram a morfologia das raízes das seis espécies 

estudadas aqui e identificaram sistemas subterrâneos contrastantes, no qual, E. seidellii e M. clausenni 

apresentaram raízes dimórficas, as espécies de Vellozia apresentaram raízes fasciculadas e 

superficiais, L. warmingianus apresentou raízes tuberosas, enquanto C. pubescens exibiu raízes 

superficiais do tipo sóbole. O tipo de órgão subterrâneo e o banco de gemas são características 

morfológicas associadas à rebrota em campos rupestres (Simon et al. 2009; Clarke et al. 2013). As 

gemas podem ser encontradas próximas ou abaixo do solo e reduzem os danos causados pelo fogo e, 
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posteriormente, permitem que a espécie cresça novamente a partir de gemas e órgãos subterrâneos 

que permaneceram viáveis após um incêndio (Fidelis et al. 2016; Pausas et al. 2018). Essas 

características têm sido frequentemente referidas como adaptações de proteção contra o fogo e são 

especialmente relevantes para plantas em solos rasos sobre rochas descobertas, onde as estruturas 

subterrâneas são limitadas, como os campos rupestres (Oliveira et al. 2016). Devido a incidência de 

incêndios naturais, o fogo pode ter desempenhado um papel nos processos ecológicos e evolutivos 

que moldaram a atual flora dos campos rupestres, bem como na distribuição de características 

funcionais específicas nesses habitats. 

Em nosso estudo, as medidas de trocas gasosas (gs, Amáx e iWUE) para todas as espécies 

mostraram padrões bem diferentes. Houve diferenças ao longo do tempo, refletindo a disponibilidade 

hídrica do ambiente e diferenças na capacidade de tolerância à seca entre as espécies. As espécies a 

apresentarem um possível efeito memória foram Campomanesia pubescens, Lessingianthus 

warmingianus e Mimosa claussenii, pois registramos o estresse sentido por elas. Observamos uma 

redução na condutância estomática para C. pubescens, uma variação na eficiência intrínseca do uso 

da água para L. warmingianus e variação na taxa fotossintética para M. claussenii. (Fig. 5a, c, d), 

mesmo após a passagem do fogo com alta disponibilidade hídrica. Esses ajustes fisiológicos podem 

garantir a sobrevivência de plantas sujeitas a secas mais intensas (Rosado et al. 2016) e implicar em 

mudanças nas taxas de crescimento e nas alterações dos ciclos fenológicos das plantas, assim como 

na mortalidade dos indivíduos que pode ocorrer pelo déficit de carbono ou por falhas hidráulicas 

(Pulido et al. 2014). 

Eventos como seca e fogo podem forçar as plantas a ajustarem seu metabolismo e a memória 

do estresse permite que elas tenham a resposta mais apropriada diante das mudanças no ambiente. 

Uma possível explicação para essa memória ecológica seria os danos hidráulicos causados durante a 

seca (Anderegg et al. 2015) e que não foram completamente reparados após a rebrota. Embora, a 

maior parte do sistema hidráulico aéreo tenha sido queimada pelo fogo, o sistema hidráulico 

subterrâneo pode ter sofrido danos durante a seca e que não foram completamente reparados. 

Johnstone et al. (2016) mostraram que a resiliência da floresta a perturbações recorrentes é moldada 

pela memória ecológica de estados anteriores do ecossistema, transmitida como legados de 

adaptações das espécies que suportam a recuperação. Esses legados após a seca já foram 

documentados na condutância estomática (Virlouvet & Fromm, 2015), anatomia e densidade da 

madeira (Corcuera et al. 2004), vulnerabilidade do xilema à seca (Hacke et al. 2001) e mortalidade 

de árvores induzida pela seca (Anderegg et al. 2013). Os legados de adaptações podem ser definidos 

como características e adaptações de espécies que contêm informações sobre estratégias bem-
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sucedidas de distúrbios passados e as usam em eventos futuros (Jonhstone et al. 2016). Segundo Bruce 

et al. (2007), a manutenção do efeito memória pode estar associada ao acúmulo de proteínas de 

sinalização ou fatores de transcrição das plantas. Sendo assim, eventos sazonais como seca e fogo, e 

principalmente o efeito acumulado de ambos, forçam as plantas a ajustar seu metabolismo, afim de 

sobreviver diante das constantes mudanças no ambiente. 

5. CONCLUSÃO 

As seis espécies estudadas apresentaram diferentes estratégias diante do efeito acumulado de 

seca e fogo. Mostramos que a espécie tolerante à dessecação (Vellozia nivea) teve sua produtividade 

mais afetada, o que pode caracterizar um trade-off entre sua produtividade e a capacidade de tolerar 

a dessecação, indicando um alto custo associado à dessecação das folhas. Quanto à análise de 

carboidratos não-estruturais, nossos dados mostraram diferenças significativas entre as condições 

apenas para uma espécie, entretanto, não mostraram uma relação entre a alta quantidade de 

carboidratos nas raízes e um rápido rebrotamento.  Isso pode ser explicado pela única medida que foi 

feita neste estudo, visto que, estudos mostram que há uma forte relação do armazenamento de 

carboidratos não-estruturais com o rebrotamento. Também consideramos que as espécies podem 

apresentar um efeito memória devido à recorrência dos estresses em que elas são submetidas, 

evidenciando uma gama de estratégias presentes nas espécies dos campos rupestres. Nossos 

resultados trazem importantes contribuições para o entendimento de funcionamento de ecossistemas 

sazonais limitados por água e propensos ao fogo, destacando a diversidade de estratégias ecológicas 

que conferem resiliência ao efeito acumulado desses distúrbios. 
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7. MATERIAL SUPLEMENTAR 

7.1 Material suplementar 1 

 

Fig. S1. Conteúdo de água no solo (Soil water content) nas parcelas controle (linha preta) e nas parcelas de exclusão de 

água da chuva (linha vermelha) e precipitação (barra azul) no período de estudo no Parque Nacional da Serra da Canastra 

no período de Abril de 2011 a Setembro de 2012 (Fonte: Teodoro, 2014).  

 

O experimento de exclusão da água da chuva causou um descréscimo de 35.6% no conteúdo 

de água nas camadas superficiais do solo no período de Novembro de 2011 a Setembro de 2012 (antes 

da queimada da área de estudo). O conteúdo de água no solo (SWC) médio no tratamento de seca 

neste período foi de 0,06 ± 0,03 m³.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 precipitação total incomumente alta (530 mm) na área de 

estudo. Por causa dos ventos fortes, as parcelas de seca receberam uma quantidade significativa de 

chuvas, e o SWC aumentou, tornando-se semelhante às parcelas de controle em janeiro e fevereiro 

de 2012 (Fonte: Teodoro, 2014). 

7.2 Material Suplementar 2 - Normas para publicação na revista Flora 
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• Use a logical naming convention for your artwork files. 
• Provide captions to illustrations separately. 
• Size the illustrations close to the desired dimensions of the published version. 
• Submit each illustration as a separate file. 
• Ensure that color images are accessible to all, including those with impaired color vision. 

 

A detailed guide on electronic artwork is available. 
You are urged to visit this site; some excerpts from the detailed information are given 
here. 
Formats 

If your electronic artwork is created in a Microsoft Office application (Word, PowerPoint, Excel) 
then please supply 'as is' in the native document format. 
Regardless of the application used other than Microsoft Office, when your electronic artwork is 
finalized, please 'Save as' or convert the images to one of the following formats (note the 
resolution requirements for line drawings, halftones, and line/halftone combinations given 
below): 
EPS (or PDF): Vector drawings, embed all used fonts. 
TIFF (or JPEG): Color or grayscale photographs (halftones), keep to a minimum of 300 dpi. 

TIFF (or JPEG): Bitmapped (pure black & white pixels) line drawings, keep to a minimum of 1000 
dpi. TIFF (or JPEG): Combinations bitmapped line/half-tone (color or grayscale), keep to a 
minimum of 500 dpi. 
Please do not: 

• Supply files that are optimized for screen use (e.g., GIF, BMP, PICT, WPG); these typically 
have a low number of pixels and limited set of colors; 
• Supply files that are too low in resolution; 
• Submit graphics that are disproportionately large for the content. 

Color artwork 

Please make sure that artwork files are in an acceptable format (TIFF (or JPEG), EPS (or PDF), 
or MS Office files) and with the correct resolution. If, together with your accepted article, you 
submit usable color figures then Elsevier will ensure, at no additional charge, that these figures 
will appear in color online (e.g., ScienceDirect and other sites) regardless of whether or not 
these illustrations are reproduced in color in the printed version. For color reproduction in 
print, you will receive information regarding the costs from Elsevier after receipt of 
your accepted article. Please indicate your preference for color: in print or online only. Further 
information on the preparation of electronic artwork. 

Illustration services 

Elsevier's Author Services offers Illustration Services to authors preparing to submit a manuscript 
but concerned about the quality of the images accompanying their article. Elsevier's expert 
illustrators can produce scientific, technical and medical-style images, as well as a full range of 
charts, tables and graphs. Image 'polishing' is also available, where our illustrators take your 
image(s) and improve them to a professional standard. Please visit the website to find out more. 

Figure captions 

Ensure that each illustration has a caption. Supply captions separately, not attached to the 
figure, and add them at the very end of the manuscript file. A caption should comprise a brief 
title (not on the figure itself) and a description of the illustration. Keep text in the illustrations 
themselves to a minimum but explain all symbols and abbreviations used. 

Tables 
Please submit tables as editable text and not as images. Tables can be placed either next to 
the relevant text in the article, or on separate page(s) at the end. Number tables consecutively 
in accordance with their appearance in the text and place any table notes below the table body. 
Be sparing in the use of tables and ensure that the data presented in them do not duplicate 
results described elsewhere in the article. Please avoid using vertical rules and shading in table 
cells. 
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Citation in text 

Please ensure that every reference cited in the text is also present in the reference list (and 
vice versa). Any references cited in the abstract must be given in full. Unpublished results and 
personal communications are not recommended in the reference list, but may be mentioned in the 
text. If these references are included in the reference list they should follow the standard 
reference style of the journal and should include a substitution of the publication date with 
either 'Unpublished results' or 'Personal communication'. Citation of a reference as 'in press' 
implies that the item has been accepted for publication and a copy of the title page of the 
relevant article must be submitted. 

Web references 

As a minimum, the full URL should be given and the date when the reference was last accessed. 
Any further information, if known (DOI, author names, dates, reference to a source publication, 
etc.), should also be given. Web references can be listed separately (e.g., after the reference 
list) under a different heading if desired, or can be included in the reference list. 

Data references 

This journal encourages you to cite underlying or relevant datasets in your manuscript by citing 
them in your text and including a data reference in your Reference List. Data references should 
include the following elements: author name(s), dataset title, data repository, version (where 
available), year, and global persistent identifier. Add [dataset] immediately before the reference 
so we can properly identify it as a data reference. The [dataset] identifier will not appear in your 
published article. 

References in a special issue 

Please ensure that the words 'this issue' are added to any references in the list (and any citations 
in the text) to other articles in the same Special Issue. 

Reference management software 

Most Elsevier journals have their reference template available in many of the most popular 
reference management software products. These include all products that support Citation Style 
Language styles, such as Mendeley. Using citation plug-ins from these products, authors only 
need to select the appropriate journal template when preparing their article, after which citations 
and bibliographies will be automatically formatted in the journal's style. If no template is yet 
available for this journal, please follow the format of the sample references and citations as 
shown in this Guide. If you use reference management software, please ensure that you remove 
all field codes before submitting the electronic manuscript. More information on how to remove 
field codes from different reference management software. 

Users of Mendeley Desktop can easily install the reference style for this journal by clicking the 
following link: 
http://open.mendeley.com/use-citation-style/flora 

When preparing your manuscript, you will then be able to select this style using the Mendeley 
plug- ins for Microsoft Word or LibreOffice. 

Reference style 
Text: All citations in the text should refer to: 

1. Single author: the author's name (without initials, unless there is ambiguity) and the year 
of publication; 
2. Two authors: both authors' names and the year of publication; 

3. Three or more authors: first author's name followed by 'et al.' and the year of publication. 
Citations may be made directly (or parenthetically). Groups of references can be listed either 
first alphabetically, then chronologically, or vice versa. 

Examples: 'as demonstrated (Allan, 2000a, 2000b, 1999; Allan and Jones, 1999)…. Or, as 
demonstrated (Jones, 1999; Allan, 2000)… Kramer et al. (2010) have recently shown …' 
List: References should be arranged first alphabetically and then further sorted chronologically 
if necessary. More than one reference from the same author(s) in the same year must be 
identified by the letters 'a', 'b', 'c', etc., placed after the year of publication. 
Examples: 
Reference to a journal publication: 

Van der Geer, J., Hanraads, J.A.J., Lupton, R.A., 2010. The art of writing a scientific article. J. 
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Sci. Commun. 163, 51–59. https://doi.org/10.1016/j.Sc.2010.00372. 
Reference to a journal publication with an article number: 

Van der Geer, J., Hanraads, J.A.J., Lupton, R.A., 2018. The art of writing a scientific article. 
Heliyon. 19, e00205. https://doi.org/10.1016/j.heliyon.2018.e00205. 
Reference to a book: 
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Mettam, G.R., Adams, L.B., 2009. How to prepare an electronic version of your article, in: Jones, 
B.S., Smith , R.Z. (Eds.), Introduction to the Electronic Age. E-Publishing Inc., New York, pp. 
281–304. 
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Cancer Research UK, 1975. Cancer statistics reports for the UK. 
http://www.cancerresearchuk.org/ aboutcancer/statistics/cancerstatsreport/ (accessed 13 
March 2003). 
Reference to a dataset: 

[dataset] Oguro, M., Imahiro, S., Saito, S., Nakashizuka, T., 2015. Mortality data for Japanese 
oak wilt disease and surrounding forest compositions. Mendeley Data, v1. 
https://doi.org/10.17632/ xwj98nb39r.1. 

Journal abbreviations source 
Journal names should be abbreviated according to the List of Title Word Abbreviations. 

Video 
Elsevier accepts video material and animation sequences to support and enhance your scientific 
research. Authors who have video or animation files that they wish to submit with their article 
are strongly encouraged to include links to these within the body of the article. This can be 
done in the same way as a figure or table by referring to the video or animation content and 
noting in the body text where it should be placed. All submitted files should be properly labeled 
so that they directly relate to the video file's content. In order to ensure that your video or 
animation material is directly usable, please provide the file in one of our recommended file 
formats with a preferred maximum size of 150 MB per file, 1 GB in total. Video and animation 
files supplied will be published online in the electronic version of your article in Elsevier Web 
products, including ScienceDirect. Please supply 'stills' with your files: you can choose any frame 
from the video or animation or make a separate image. These will be used instead of standard 
icons and will personalize the link to your video data. For more detailed instructions please visit 
our video instruction pages. Note: since video and animation cannot be embedded in the print 
version of the journal, please provide text for both the electronic and the print version for the 
portions of the article that refer to this content. 

Data visualization 
Include interactive data visualizations in your publication and let your readers interact and 
engage more closely with your research. Follow the instructions here to find out about available 
data visualization options and how to include them with your article. 

Supplementary material 
Supplementary material such as applications, images and sound clips, can be published with 
your article to enhance it. Submitted supplementary items are published exactly as they are 
received (Excel or PowerPoint files will appear as such online). Please submit your material 
together with the article and supply a concise, descriptive caption for each supplementary file. 
If you wish to make changes to supplementary material during any stage of the process, please 
make sure to provide an updated file. Do not annotate any corrections on a previous version. 
Please switch off the 'Track Changes' option in Microsoft Office files as these will appear in the 
published version. 

Research data 
This journal encourages and enables you to share data that supports your research publication 
where appropriate, and enables you to interlink the data with your published articles. Research 
data refers to the results of observations or experimentation that validate research findings. To 
facilitate reproducibility and data reuse, this journal also encourages you to share your software, 
code, models, algorithms, protocols, methods and other useful materials related to the project. 
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Below are a number of ways in which you can associate data with your article or make a 
statement about the availability of your data when submitting your manuscript. If you are sharing 
data in one of these ways, you are encouraged to cite the data in your manuscript and reference 
list. Please refer to the "References" section for more information about data citation. For more 
information on depositing, sharing and using research data and other relevant research 
materials, visit the research data page. 

Data linking 

If you have made your research data available in a data repository, you can link your article 
directly to the dataset. Elsevier collaborates with a number of repositories to link articles on 
ScienceDirect with relevant repositories, giving readers access to underlying data that gives them 
a better understanding of the research described. 
 

There are different ways to link your datasets to your article. When available, you can directly 
link your dataset to your article by providing the relevant information in the submission system. 
For more information, visit the database linking page. 
 

For supported data repositories a repository banner will automatically appear next to your 
published article on ScienceDirect. 
 

In addition, you can link to relevant data or entities through identifiers within the text of your 
manuscript, using the following format: Database: xxxx (e.g., TAIR: AT1G01020; CCDC: 
734053; PDB: 1XFN). 

Mendeley Data 

This journal supports Mendeley Data, enabling you to deposit any research data (including raw 

and processed data, video, code, software, algorithms, protocols, and methods) associated with 
your manuscript in a free-to-use, open access repository. During the submission process, after 
uploading your manuscript, you will have the opportunity to upload your relevant datasets 
directly to Mendeley Data. The datasets will be listed and directly accessible to readers next to 
your published article online. 
 

For more information, visit the Mendeley Data for journals page. 

Data in Brief 

You have the option of converting any or all parts of your supplementary or additional raw data 
into a data article published in Data in Brief. A data article is a new kind of article that ensures 
that your data are actively reviewed, curated, formatted, indexed, given a DOI and made 
publicly available  to all upon publication (watch this video describing the benefits of publishing 
your data in Data in Brief). You are encouraged to submit your data article for Data in Brief as 
an additional item directly alongside the revised version of your manuscript. If your research 
article is accepted, your data article will automatically be transferred over to Data in Brief where 
it will be editorially reviewed, published open access and linked to your research article on 
ScienceDirect. Please note an open access fee is payable for publication in Data in Brief. Full 
details can be found on the Data in Brief website. Please use this template to write your Data in 
Brief data article. 
MethodsX 
You have the option of converting relevant protocols and methods into one or multiple MethodsX 
articles, a new kind of article that describes the details of customized research methods. Many 
researchers spend a significant amount of time on developing methods to fit their specific needs 
or setting, but often without getting credit for this part of their work. MethodsX, an open access 
journal, now publishes this information in order to make it searchable, peer reviewed, citable and 
reproducible. Authors are encouraged to submit their MethodsX article as an additional item 
directly alongside the revised version of their manuscript. If your research article is accepted, 
your methods article will automatically be transferred over to MethodsX where it will be 
editorially reviewed. Please note an open access fee is payable for publication in MethodsX. Full 
details can be found on the MethodsX website. Please use this template to prepare your 
MethodsX article. 

Data statement 

To foster transparency, we encourage you to state the availability of your data in your 
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submission. This may be a requirement of your funding body or institution. If your data is 
unavailable to access or unsuitable to post, you will have the opportunity to indicate why during 
the submission process, for example by stating that the research data is confidential. The 
statement will appear with your published article on ScienceDirect. For more information, visit 
the Data Statement page. 

The  journal  FLORA  requires  authors  to  deposit  the  data  associated  with  accepted  papers   
in a public archive. For gene sequence data and phylogenetic trees, deposition in GenBank 
(http://www.ncbi.nlm.nih.gov/genbank) or TreeBASE (http://www.treebase.org), respectively, 
is required. There are many possible archives that may suit a particular data set, including the 
Dryad repository for ecological and evolutionary biology data (http://datadryad.org). All 
accession numbers for GenBank, TreeBASE, and Dryad must be included in accepted 
manuscripts before they go to Production. 
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proof corrections within two days. Corresponding authors will receive an e-mail with a link to 
our online proofing system, allowing annotation and correction of proofs online. The 
environment is similar to MS Word: in addition to editing text, you can also comment on 
figures/tables and answer questions from the Copy Editor. Web-based proofing provides a faster 
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If preferred, you can still choose to annotate and upload your edits on the PDF version. All 
instructions for proofing will be given in the e-mail we send to authors, including alternative 
methods to the online version and PDF. 
We will do everything possible to get your article published quickly and accurately. Please use 
this proof only for checking the typesetting, editing, completeness and correctness of the text, 
tables and figures. Significant changes to the article as accepted for publication will only be 
considered at this stage with permission from the Editor. It is important to ensure that all 
corrections are sent back   to us in one communication. Please check carefully before replying, 
as inclusion of any subsequent corrections cannot be guaranteed. Proofreading is solely your 
responsibility. 

Offprints 
The corresponding author will, at no cost, receive a customized Share Link providing 50 days 
free access to the final published version of the article on ScienceDirect. The Share Link can be 
used for sharing the article via any communication channel, including email and social media. 
For an extra charge, paper offprints can be ordered via the offprint order form which is sent 
once the article is accepted for publication. Both corresponding and co-authors may order 
offprints at any time via Elsevier's Author Services. Corresponding authors who have published 
their article gold open access do not receive a Share Link as their final published version of the 
article is available open access on ScienceDirect and can be shared through the article DOI link. 
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