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RESUMO 

 

LIMA, Helena Roland Rodrigues. A importância de características de flamabilidade para 

compreensão de resistência e resiliência de comunidades vegetais ao fogo e à seca. 2021.68f. 

Dissertação (Mestrado em Ecologia e Evolução) - Instituto de Biologia Roberto Alcântara 

Gomes, Universidade do Estado do Rio de Janeiro, Rio de Janeiro, 2021. 

 

As mudanças climáticas têm alterado extensivamente o ambiente e dentre seus efeitos 

previstos está o aumento de eventos de seca e fogo. Neste sentido, o modo como as espécies 

lidam com estes fatores pode determinar os padrões de dominância das espécies em uma 

comunidade vegetal. A compreensão dos mecanismos de respostas das espécies ao fogo 

depende da inclusão de características funcionais (morfológicas, fisiológicas e fenológicas 

mensuradas no nível do indivíduo). Este trabalho buscou compreender quais são as 

características de resistência ao fogo, qual sua relação com os padrões de dominância das 

espécies e com as características de resistência a seca. A primeira hipótese é que as espécies 

mais resistentes ao fogo serão aquelas com maior resistência à seca indicando uma 

convergência das espécies para lidar com diferentes fatores a partir de uma sobreposição de 

estratégias. A segunda hipótese é que as espécies dominantes serão as mais inflamáveis, mas 

que apresentam maior investimento em estratégias de resiliência. O estudo foi desenvolvido 

nos Campos de Altitude do Parque Nacional de Itatiaia, localizado no estado do Rio de 

Janeiro, Brasil. As características funcionais de flamabilidade de 12 espécies foram medidas 

através de testes de ignição e combustão. Foram realizadas regressões lineares e uma análise 

de Componentes Principais para compreender a relação entre características de flamabilidade 

com características de resiliência, resistência à seca e frequência relativa das espécies. 

Diferentemente do esperado, as espécies mais resistentes à seca apresentaram uma alta 

flamabilidade decorrente de altas taxas máximas de combustão e grande proporção de 

biomassa queimada, e essas espécies foram as mais frequentes dos Campos de Altitude. 

Apesar disso, essa maior flamabilidade não está associada a uma maior resiliência. Esse 

estudo demonstrou que a flamabilidade deve ser encarada como uma variável teórica 

multidimensional e que o uso de características funcionais de flamabilidade fornece 

evidências mais concretas à respeito do fogo como fator chave na estruturação das 

comunidades vegetais. A maior frequência das espécies mais inflamáveis pode ser explicada a 

partir de uma estratégia rapidamente-inflamável, que promove uma maior proteção das suas 

gemas e tecidos meristemáticos, enquanto a explicação da diferença encontrada nos padrões 

de resiliência das espécies deve ser investigada a partir de outros fatores, como a proporção de 

reserva de carbono presente nos tecidos vegetais. Além disso, o estudo demonstrou que 

analisar em conjunto a resposta das espécies ao fogo e à seca pode proporcionar uma 

explicação mais robusta sobre os padrões de dominância encontrados, uma vez que existe 

uma alta probabilidade desses fatores co-ocorrerem. Portanto, considerando o contexto de 

mudanças climáticas, estudos que busquem compreender as diferentes dimensões da 

flamabilidade a partir de uma integração com a resposta à seca se mostram importantes, uma 

vez que as respostas das plantas a esses fatores estão associadas. 

 

Palavras-chave: Flamabilidade. Seca. Comunidade vegetal. Resistência. Resiliência.  

 



 
 

ABSTRACT 

 

LIMA, Helena Roland Rodrigues. The importance of flammability traits for understanding 

the resistance and resilience of plants communities to drought and fire. 2021.68f. Dissertação 

(Mestrado em Ecologia e Evolução) - Instituto de Biologia Roberto Alcântara Gomes, 

Universidade do Estado do Rio de Janeiro, Rio de Janeiro, 2021. 

 

Climate change has extensively altered the environment and among its predicted 

effects are increases in drought and fire events. Thereby, the way species deal with these 

factors can determine the patterns of dominance of species in a plant community. 

Understanding response mechanisms of the species to fire can be aided through on the 

inclusion of functional characteristics (morphological, physiological and phenological 

measured at the individual level). This work aimed to understand what the characteristics of 

fire resistance are, as well as assessing the  relationship between the patterns of dominance of 

the species and their characteristics of drought resistance. The first hypothesis is that the 

species most resistant to fire will exhibit higher drought resistance indicating a convergence 

of the species to deal with different factors from an overlap of strategies. The second 

hypothesis is that the dominant species will be the most flammable, but have greater 

investment in resilience strategies. The study was carried out in the Highland Grasslands of 

Itatiaia National Park, located in the state of Rio de Janeiro, Brazil. The functional 

characteristics of flammability of 12 species were measured through ignition and combustion 

tests. Linear regressions and principal component analysis were performed to understand the 

relationship between flammability characteristics and characteristics of resilience, drought 

resistance and relative frequency of species. Contrasting to the expectations/hypotheses, the 

species more resistant to drought presented a high flammability due to high maximum 

combustion rates and a large proportion of burned biomass, and these species were the most 

frequent in the Highland Grasslands. Nevertheless, this increased flammability was not 

associated with greater resilience. This study demonstrates that flammability should be 

considered as a multidimensional theoretical variable and that the use of functional 

characteristics of flammability provides more concrete evidence about fire as a key factor in 

structuring plant communities. The higher frequency of the most flammable species can be 

explained by a rapidly-flammable strategy, which promotes greater protection of their gems 

and meristematic tissues. On the other hand, difference found in the patterns of resilience of 

the species could be explained by other factors, such as the proportion of carbon reserve 

present in plant tissues. In addition, the study demonstrated that analyzing the response of 

species to both fire and drought can provide a more robust explanation of the patterns of 

dominance, since there is a high probability of these factors co-occurring. In the light of 

climate change, studies that seek to jointly understand the different dimensions of 

flammability through an integration with response to drought are crucial, since the responses 

of plants to these factors are associated. 

 

Keywords: Flammability. Drought. Plant community. Resistance. Resilience. 
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INTRODUÇÃO 

 

1. CONTEXTUALIZAÇÃO TEÓRICA 

 

 

As ações antrópicas têm alterado ambientes naturais, afetando diretamente padrões de 

distribuição e abundância das espécies e interferindo nos ciclos biogeoquímicos (Chapin et al. 

2000). Um dos catalisadores mais acentuados destas ações é relacionado ao aumento da 

concentração de dióxido de carbono e outros gases responsáveis pelo efeito estufa, com o 

consequente aumento da temperatura do ar (Chapin et al. 2000). De acordo com o IPCC 

(2014), no pior cenário projetado, a temperatura global pode ter um aumento de até 4,8°C até 

2100. Os modelos globais indicam uma alteração do ciclo da água, pois o aumento da 

temperatura acarreta mudanças nos padrões de precipitação e evaporação, resultando em um 

aumento da sazonalidade, da frequência de eventos extremos (Huntington, 2006; Hegerl et al. 

2019) e da aridez global (Yuan et al. 2019). Esse panorama tem como consequência uma 

maior frequência e intensidade dos eventos de seca em âmbito global (Dai, 2011), fazendo 

com que muitas áreas que atualmente já são afetadas por secas sazonais se tornem ainda mais 

áridas (IPCC, 2014). Pelo fato da propagação de incêndios depender diretamente de fatores 

climáticos a quantidade e frequência de precipitação, temperatura e umidade do ar, o aumento 

dos eventos de seca podem levar a intensificação de um outro fator: o fogo (Dale et al. 2001). 

Devido ao fato de mudanças no regime de fogo e o aumento da intensidade e 

frequência das secas estar dentro do quadro de mudanças climáticas previstas (IPCC, 2014), 

estudos sobre os efeitos dessas alterações ambientais se mostram importantes já que elas 

podem levar a extinção de espécies. Isso ocorre porque as características que levam ao 

sucesso em determinadas condições ambientais não necessariamente levarão ao sucesso caso 

essas condições mudem (Garnier et al. 2016). No Brasil, a busca pela descrição das respostas 

das espécies é especialmente relevante considerando que é o país com o maior número de 

espécies no mundo (Scarano, 2019). Além disso, as previsões indicam que até no melhor 

cenário, o país tem alta probabilidade de ter um aumento de pelo menos 2°C na sua 

temperatura média até o final no século e no pior cenário, um acréscimo de 4 °C ou mais 

(Scarano, 2019). De acordo com o IPCC (2014), um aumento de 1°C já seria suficiente para 

causar efeitos negativos sobre os ecossistemas.  Portanto, uma grande fração de espécies 

vegetais enfrenta o aumento do risco de extinção durante e além do século XXI, pois a 
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maioria das espécies não é capaz de mudar sua faixa geográfica de forma suficientemente 

rápida para acompanhar as elevadas taxas de mudanças climáticas projetadas para a maioria 

das paisagens (IPCC, 2014). Entre as áreas do país que estão previstas para sofrerem os 

maiores impactos, estão as áreas cobertas pelo bioma da mata atlântica, devido a sua longa 

história de destruição e seu alto grau de biodiversidade (Joly et al. 2014; Scarano, 2019). O 

cenário se mostra ainda mais desfavorável para as regiões montanhosas: espécies nos topos 

das montanhas sofrem um risco ainda maior de serem extintas devido ao seu alto isolamento 

(IPCC, 2014). Dentro do bioma mata atlântica e isolados acima de 1800–2000 metros de 

altitude no sudeste no Brasil, estão os campos de altitude (Safford, 1999b).Os maiores 

remanescentes destes sistemas de topo de montanha são encontrados em quatro parques 

nacionais – sendo um deles o Parque Nacional de Itatiaia, localizado no complexo da serra da 

Mantiqueira no sul do estado do Rio de Janeiro (Safford, 1999b). São considerados campos 

úmidos subalpinos que possuem uma vegetação constituída predominantemente por 

gramíneas e arbustos, com elevado número de espécies endêmicas (Safford, 1999a). O clima é 

amplamente dominado por influências subtropicais e temperadas, possuindo sazonalidade 

climática fortemente marcada (Safford, 1999a). No inverno, ocorre uma estação seca  de um a 

três meses, e  associado a esse período está a ocorrência das queimadas, que constituem a 

maior preocupação dos gestores das unidades de conservação presentes nesses ambientes 

(Safford, 2001). 

De acordo com Aximoff e Rodrigues (2011), os  campos de altitude sofrem há mais de 

um século com a presença do fogo e a vegetação ressecada durante a estação seca facilita a 

ocorrência desse distúrbio. Além disso, muitos proprietários rurais com terras inseridas em 

áreas campestres que fazem fronteira com os campos utilizam fogo em seu manejo, 

aumentando o risco do fogo atingir áreas protegidas. Em particular o Parque Nacional do 

Itatiaia apresenta ao longo de sua história episódios de incêndios extensos e duradouros, e 

Aximoff & Rodrigues (2011) sugerem padrão de ocorrência trienal para os grandes incêndios, 

ainda que em áreas não sobrepostas. Segundo Safford (2001), as espécies do estrato herbáceo, 

como as gramíneas, são as que se restabelecem mais rapidamente e dominam o ambiente pós-

fogo em detrimento de outras espécies de crescimento mais lento. Apesar de toda a 

biodiversidade encontrada atualmente no parque ser resultante de um longo histórico de 

convívio com o fogo, o aumento da intensidade e frequência de sua ocorrência podem 

acarretar mudanças significativas na composição da vegetação de campos de altitude 

(Aximoff e Rodrigues, 2011; Safford 2001). Ainda de acordo com o autor, a frequência dos 
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incêndios tem aumentando pela ação humana e pouco se sabe sobre o regime natural de fogo 

da região. Apesar disso, Safford (1999) identificou similaridades climáticas e vegetacionais 

entre os campos de altitude do Brasil e os páramos andinos, regiões montanhosas que ocorrem 

a altitudes ainda maiores. Dessa maneira, Cochrane (2009) relata que evidências de incêndios 

recentes em áreas que não têm presença humana, e incêndios antigos que antecedem sua 

ocupação mostram que o fogo natural nessas regiões é possível considerando os raios como 

fonte de ignição. Muitas dessas regiões experimentam uma alta frequência de tempestades 

com raios, porém, pelo fato das tempestades ocorrem no verão, época em que normalmente a 

vegetação está úmida, a maioria dos pesquisadores consideram muito baixa a probabilidade 

dos raios iniciarem incêndios nos páramos. No entanto, uma grande complexidade de fatores 

meteorológicos, geográficos e ecológicos determinam essas regiões, existindo a possibilidade 

de raios ocorrem sem a presença de chuva, além da possibilidade do incêndio começar em 

pequenas manchas de vegetação seca que podem queimar sem necessariamente produzir 

chamas por semanas até que as condições climáticas permitam o início das chamas. 

 Apesar do fogo ser considerado parte fundamental de determinados ecossistemas, 

uma mudança no seu regime e intensidade pode ter consequências negativas para 

ecossistemas naturais (McLauchlan et al. 2020). Mundialmente, áreas que tiveram o maior 

aumento nos índices de perigo de incêndio no período de 1979 a 2013 foram locais aonde a 

temperatura, umidade, e regime de precipitação sofreram as alterações mais expressivas (Jolly 

et al. 2015). Nas florestas dos Estados Unidos, um aumento no déficit de pressão de vapor 

(DPV) – que também tem aumentado globalmente e, por si só, contribui para a mortalidade 

vegetal em função da maior perda de água (Grossiord et al. 2020) - foi responsável por 

praticamente dobrar a área atingida pelo fogo, levando a um adicional de 4,2 milhões de 

hectares queimados no período de 1979 a 2015 (Abatzoglou e Williams, 2016). 

Particularmente, em 2002, ocorreu o  pior incêndio da história do estado do Colorado (EUA), 

em um ano de seca severa com valores muito altos de DPV (Seager et al. 2015). O aumento 

da flamabilidade de um sistema está relacionado ao fato da vegetação, que atua como 

combustível para os incêndios, se tornar mais seca durante os períodos de maior aridez (Nolan 

et al. 2020). Devido ao alto calor específico da água, uma grande quantidade de energia é 

necessária para que ela passe do estado líquido para vapor. Enquanto toda a água não é 

evaporada, a energia presente no sistema fica concentrada na mudança de estado físico da 

água e a temperatura do combustível não ultrapassa a temperatura do calor latente da água - 

100°C (Cochrane, 2009). Dessa maneira, a temperatura necessária para promover a ignição da 
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biomassa vegetal – em torno de  350 °C -  não é atingida até que toda a água seja removida 

dos tecidos vegetais. Isso significa que um menor conteúdo de água diminui a energia 

necessária para que a ignição ocorra (Cochrane, 2009). Além disso, a maior mortalidade e 

queda foliar relacionadas a seca (Chaves et al. 2003; Nepstad et al. 2001) aumenta a 

quantidade de combustível na forma de serrapilheira (i.e. galhos e folhas), que atingem níveis 

ainda mais baixos de desidratação (Nolan et al. 2020) e proporcionam uma rápida combustão 

(Brando et al.  2014). De acordo com Cochrane (2009), o alto teor de umidade de sistemas de 

alta biomassa como as florestas tropicais, contribuem fortemente para que elas possam existir 

com uma rara presença de fogo. Devido a sua alta produtividade, há uma grande quantidade 

de combustível potencial para ser incendiado, mas esses combustíveis não estão disponíveis 

para queimar a não ser que ocorram condições de secas muito severas (Cochrane, 2009). 

Nesse contexto, durante a seca de 2007 no sudeste da Amazônia, uma maior mortalidade de 

árvores e área de floresta queimada foi associada a condições microclimáticas atipicamente 

secas e quentes, além da maior quantidade e baixo teor de umidade nos combustíveis finos 

(<13%) (Brando et al. 2014). 

De acordo com a definição de Grime (1977), o fogo pode ser classificado como um 

distúrbio, uma vez que a sua passagem é frequentemente associada a uma alta perda de 

biomassa (McLauchlan el al. 2020; Brando et al. 2019; Brando et al. 2014, Cochrane, 2003; 

Nepstad et al. 2001), sendo um dos mais importantes processos atuantes na diversidade dos 

ecossistemas terrestres (Bond et al. 2005). Os incêndios consomem os combustíveis vivos e 

mortos dos vegetais, podendo levar a mortalidade imediata através da combustão de partes 

imprescindíveis para a sobrevivência da planta (Bär et al. 2019). O fogo também tem efeitos 

que não são imediatamente letais, como a necrose nas folhas ou nos tecidos de condução 

devido ao calor, mas que podem posteriormente causar um colapso em vias fisiológicas 

fundamentais, além de aumentar a suscetibilidade a ataques bióticos. (Bär et al. 2019).  Por 

exemplo, uma necrose no floema de uma árvore pode interromper o aporte de carbono para as 

raízes, e quando suas reservas acabam a produção de raízes finas cessa e a árvore morre por 

estresse hídrico (Michaletz e Johnson, 2007). A temperatura considerada necessária para 

causar a desnaturação de proteínas e necrose de tecidos vegetais é de 60°C e temperaturas das 

chamas nos incêndios florestais podem chegar até 1000°C (Michaletz e Johnson, 2007). Além 

disso, a passagem do fogo em florestas pode causar modificações microclimáticas (i.e. 

acréscimo no DPV) promovendo o aumento da mortalidade mesmo depois dele já ter se 

extinguido e levando a um feedback positivo para o próprio fogo (Brando et al. 2014). A 
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derrubada de árvores causada pelos incêndios resulta na abertura do interior da floresta para 

um maior aquecimento e aridez, além de causar uma maior deposição de combustíveis mortos 

no chão da floresta, o que resulta em um sistema mais inflamável (Nepstad et al. 2001). O 

modo como as plantas respondem ao fogo e os seus efeitos sob um ecossistema variam de 

acordo com as características do seu regime local, que são determinados pela sua frequência, 

intensidade, altura e duração (Archibald et al. 2013; McLauchlan et al., 2020). 

Os aumentos do evento de seca são uma preocupação para a ecologia pois a água é 

crucial para a sobrevivência das plantas e para seu crescimento, assim como para a captação 

de carbono para a fotossíntese. A definição do termo seca pode variar de acordo com o 

interesse do estudo (Slette et al. 2019) mas comum a todos os tipos de seca é o fato deles 

resultarem de um decréscimo da disponibilidade de água para um determinado processo 

(Wilhite e Glantz, 1985). Essa maior escassez hídrica pode ocorrer tanto pela diminuição da 

entrada de água no sistema (i.e. decréscimo nas taxas de precipitação), como pelo aumento da 

sua demanda (i.e. acréscimo nas taxas de evapotranspiração; Fu & Feng, 2014). Dessa 

maneira, pelo fato das plantas enfrentarem, através dos seus estômatos, a demanda conflitante 

de absorver gás carbônico da atmosfera enquanto limitam a perda de água, os mecanismos 

para tolerar períodos de  maior escassez hídrica podem levar a limitação do seu crescimento 

(McDowell et al. 2008). Por exemplo, para diminuir a perda de água algumas plantas reduzem 

sua condutância estomática (McDowell et al. 2008), podendo levar a uma diminuição da taxa 

fotossintética e menor incremento de biomassa (Zhao et al. 2013). Um experimento de 

exclusão de chuva na Amazônia demonstrou que a produtividade primária diminuiu 

significativamente (41%) em resposta a uma seca intensa e prolongada  (Brando et al. 2008). 

Apesar de muitas plantas possuírem estratégias para lidar com épocas de menor 

disponibilidade de água (Gupta et al. 2020), esses mecanismos para tolerar o déficit hídrico 

podem falhar quando esses períodos são muito severos, e o sistema hidráulico ser danificado 

(Brando et al. 2019).  Um dano no sistema hidráulico da planta pode levá-la a perder folhas ou 

galhos (Brando et al. 2019), e em casos mais extremos podem resultar na morte do indivíduo 

por falha hidráulica (McDowell et al. 2008). Além disso, a seca pode causar a morte de 

plantas deixando-as mais suscetíveis a ataques de agentes bióticos (i.e. insetos, patógenos) e 

por privação de carbono quando a atividade fotossintética diminui drasticamente em função 

do fechamento estomático (McDowell et al. 2008). Essa relação positiva entre a severidade da 

seca e taxas de mortalidade é observada em estudos nas florestas da Amazônia (Brando et al. 

2014;  Nepstad et al. 2007) e em análises globais incluindo diversos biomas (Greenwood et al. 
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2017). Nesse contexto, a seca pode levar indivíduos e espécies ao stress já que induz a uma 

limitação na produção de biomassa da planta, mas também pode se tornar um distúrbio, ao 

causar a sua perda parcial ou total (Grime, 1977)  

A dimensão da diversidade biológica que trata das características associadas com a 

resposta das plantas aos fatores ambientais, como recursos e distúrbios, e das características 

que determinam o efeito das plantas sobre o funcionamento dos ecossistemas é chamada de 

diversidade funcional (Lavorel e Garnier 2002). A diversidade funcional é medida através da 

variação dos valores das características dos indivíduos que co-ocorrem (Dias et al. 2013). 

Dessa forma, as características funcionais podem ser definidas como qualquer característica 

morfológica, fisiológica ou fenológica que afete o fitness mensurável a nível individual 

(Violle et al. 2007).A abordagem funcional se mostra extremamente importante para 

compreender os efeitos que as mudanças ambientais previstas para o futuro terão sobre as 

espécies, pois sua dimensão depende da caracterização das respostas das espécies aos fatores 

ambientais. Neste sentido, características funcionais possuem uma relevância ecológica e por 

isso podem ser usadas para descrever respostas nos níveis de população, comunidades e 

ecossistema (Rosado et al. 2016a). Dessa maneira, características hidráulicas têm sido 

relatadas como boas descritoras da resposta das plantas à seca, pois refletem o modo como as 

plantas utilizam esse recurso a partir de uma abordagem mecanística e podem descrever a 

capacidade das plantas em lidar com a menor disponibilidade hídrica (Brodribb, 2017). Por 

exemplo,a perda de turgor é um eficiente indicador de estresse hídrico da planta, pois o turgor 

é responsável pela expansão e estrutura de todas as células vegetais e sua perda resulta 

diretamente na perda da função celular (Martin et al.  2001). Consequentemente, o potencial 

hídrico no qual ocorre o ponto de perda de turgor (Ψppt) é considerado uma característica 

chave para descrevera tolerância das plantas à seca (Bartlett et al. 2015). Quanto mais 

negativo oΨpptdas folhas de uma planta,por exemplo -10 MPa, maior a sua tolerância à seca 

já que ela será capaz de manter processos fisiológicos em função da manutenção do turgor 

celular, mesmo em elevado grau de déficit hídrico (Bartlett et al. 2012). Já as características 

que medem as respostas das plantas ao fogo, denominadas características de flamabilidade, 

devem ser capazes de descrever o quão inflamáveis são os tecidos vegetais. A flamabilidade é 

amplamente definida como a propensão à queima de um determinado material (Pérez-

Harguindeguy et al. 2013), e possui quatro propriedades: ignição, combustão, sustentabilidade 

e consumibilidade (Anderson, 1970;  Martin, 1994). Dessa forma, a propensão à queima de 

um organismo é medida através do quão fácil ele atinge a ignição, o quão intensa é sua 
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combustão, o tempo em que o fogo se sustenta aceso em seus tecidos, e pela proporção do seu 

material que é consumido pelo fogo (Anderson, 1970, Martin et al. 1994). A flamabilidade 

das espécies varia de acordo com suas características físicas, químicas e estruturais (Keeley et 

al. 2011) que resultarão em diferentes capacidades de absorver e transferir calor (Michaletz e 

Johnson, 2007).  Devido ao fato da flamabilidade ser fortemente influenciada pelo conteúdo 

de água do combustível, características que influenciam na manutenção do status hídrico de 

uma planta podem estar associadas a resposta das plantas ao fogo (Nolan et al. 2020). Dessa 

forma, uma característica funcional como Ψppte conteúdo relativo de água da folha no 

momento da ignição (i.e. que demonstra o quanto de água a planta teve que perder para que 

acendesse) se mostram eficientes para descrever a resposta das espécies ao fogo  (Cardoso et 

al. 2018) e podem ser um reflexo da resposta das plantas à seca. 

A interação de diferentes respostas à múltiplos fatores, bióticos e abióticos,ocorre pois 

esses fatores atuam simultaneamente sobre os indivíduos, e a resposta de um organismo 

envolve uma combinação de características que integra diferentes aspectos do ambiente 

(Garnier et al. 2016). Porém, pelo fato dos organismos possuírem uma potencialidade limitada 

em relação as suas respostas evolutivas, essas combinações de características resultam em 

demandas conflitantes (i.e. trade-offs) que moldam o fitness dos indivíduos em um 

determinado local (Grime e Pierce, 2012). Dessa maneira, é possível fazer previsões de 

conjuntos viáveis de características que impactam o fitness e a sobrevivência das plantas, 

resultando no agrupamento funcional das espécies que refletem as estratégias ecológicas. Esse 

conceito promove a síntese de informações relativas a um número de características e 

espécies, potencializando a produção do conhecimento a partir da abordagem comparativa. 

Dentre os modelos propostos para explicar o agrupamento funcional das plantas, está a teoria 

do triângulo “CSR” criado por Grime (1977). De acordo com essa teoria, as principais forças 

seletivas que determinam as estratégias dos organismos são a disponibilidade de recursos do 

ambiente e a frequência e intensidade dos distúrbios a qual ele está exposto (Grime & Pierce, 

2012). A teoria triangular CSR foi um aprimoramento do modelo r/K desenvolvido por 

MacArthur e Wilson (1967), que considerava que os organismos estavam divididos entre os 

que investiam sua energia na optimização da obtenção de recursos (seleção K) e os que 

usavam sua energia principalmente para se reproduzir (seleção r). Nesse contexto, Grime 

(1977) questionou se a vantagem dos organismos K poderia ser não apenas pela sua alta 

capacidade de adquirir recursos em ambientes produtivos, mas pela habilidade de persistir em 

condições de escassez de recursos (Grime e Pierce, 2012). A partir dessa ideia, Grime (1977)  
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postulou a existência de três estratégias primárias em função da combinação de dois fatores: 

distúrbio e disponibilidade de recursos: i) ambientes com alta disponibilidade de recursos e 

baixa intensidade de distúrbios, que selecionam organismos competidores (C); ii) ambientes 

com baixa disponibilidade de recursos, e baixa frequência de distúrbios, que selecionam 

organismos de vida longa tolerantes ao estresse (S) causado pela baixa produtividade do 

ambiente iii) ambientes com  alta disponibilidade de recursos porém com alta intensidade de 

distúrbio, que selecionam  organismos ruderais, com alta capacidade regenerativa (R). Dessa 

maneira, houve o reconhecimento da estratégia S situada no extremo do uso conservativo dos 

recursos, a estratégia R situada no extremo do uso aquisitivo dos recursos e a estratégia C 

ocupando uma posição intermediária.  

A partir dessas observações, Pierce et al. (2017)  criaram um método para calcular as 

estratégias propostas por Grime (1977) baseado em três características funcionais: área da 

folha (AF) –representando o eixo relacionado ao tamanho –área específica da folha (AEF) e o 

conteúdo de massa seca foliar (CMSF) - indicando os dois extremos do espectro econômico 

foliar (Díaz et al 2016). Desse modo, as espécies podem ser posicionadas no triângulo CSR 

com base nas suas proporções de cada uma das três estratégias.Dessa maneira, de acordo com 

o pressuposto formado pela teoria de Grime (1977), essas três características podem ser 

utilizadas para descrever o uso de recurso das plantas. Por exemplo, valores mais altos de 

CSMF combinados a menores valores de AF, associados a redução na transpiração, estão 

ligados a uma taxa de crescimento relativa mais lenta, e consequentemente, a uma estratégia 

conservativa do uso de recursos (Wright et al. 2004)e por isso refletem a reposta das plantas a 

disponibilidade hídrica (Engelbrecht e Kursar, 2003). 

 Grime (1977) postulou que organismos ruderais possuem uma estratégia aquisitiva de 

obtenção de recursos, ou seja, possuem altas taxas de aquisição de recursos e de reprodução. 

Por isso, de maneira geral, a estratégia R é relacionada a mecanismos de resiliência, que é a 

capacidade de recuperar rapidamente sua função após períodos desfavoráveis. (O’Grady et al. 

2013). Uma característica que proporciona uma rápida recuperação de biomassa, aspecto de 

uma estratégia aquisitiva e tem sido uma dos principais características associadas a 

mecanismos de resiliência ao fogo e a seca é a capacidade de rebrotar, evidenciando a 

importância da inclusão das características regenerativas nos estudos sobre resposta a 

perturbações ambientais (Pausas & Keeley, 2017; Zeppel et al. 2015). Já os organismos de 

estratégia S, que possuem uma baixa taxa de reprodução e estratégia conservativa de obtenção 

de recursos, investem sua energia para persistir durante períodos desfavoráveis sem que haja 
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perda de função, e estão associados a mecanismos de resistência (O’Grady et al. 2013). 

Possuir uma casca espessa, por exemplo, pode ser resultado de uma estratégia conservativa de 

obtenção dos recursos pois representa um investimento em proteção de tecidos vitais e tem 

sido relatada como uma característica de resistência tanto à seca quanto ao fogo (Maracahipes 

et al. 2018; Ratnam et al. 2019).  Os mecanismos que proporcionam a sobrevivência das 

espécies a frente as perturbações ambientais determinam a estabilidade da comunidade em 

que estão inseridas. Consequentemente, a estabilidade de uma comunidade pode estar 

relacionada a sua capacidade de manter a sua composição e biomassa diante das mudanças 

ambientais (resistência)  ou a capacidade de recuperar essa composição e biomassa 

(resiliência - Grime, 2000). Nesse contexto, uma comunidade pode atingir uma alta 

estabilidade a partir de dois diferentes mecanismos: uma alta resistência ou alta resiliência, 

que representam indivíduos com estratégias distintas no espectro triangular CSR.  

O processo de montagem das comunidades locais é visto como o resultado do efeito de 

sucessivos fatores ambientais que agem como filtros sobre o pool regional de espécies, 

representados pelas condições climáticas, regime de distúrbio e pelas interações bióticas 

operando em escalas espaciais diferentes (Diaz, 1998). O conjunto de fatores ambientais que 

permitem que uma espécie satisfaça suas necessidades mínimas a ponto de uma população 

local crescer (características de resposta), somado aos efeitos que essa espécie exerce sobre 

esses mesmos fatores (características de efeito) define o seu nicho ecológico (Chase e 

Leibold, 2003; Rosado et al. 2016a). Apesar de haver um extenso debate na ecologia que 

discute a importância de processos estocásticos na estruturação das comunidades vegetais, é 

possível observar padrões espaciais na variação de características que fornecem evidências de 

processos não-neutros influenciando nessas distribuições (Díaz et al. 2016; Keeley et al. 2011; 

Rosado et al. 2016b, Cavender-Bares et al. 2004). O conceito de nicho ecológico nos auxilia 

na compreensão da importância dos filtros ambientais na montagem das comunidades e é o 

que nos possibilita fazer previsões relacionadas a mudanças climáticas. Nesse contexto, as 

características de resposta a seca, sejam elas de resistência (Bartlett et al. 2015) ou resiliência 

(Zeppel et al. 2015), têm se mostrado importantes para a determinação de padrões nas 

comunidades vegetais, e consequentemente, essenciais para prever impactos que serão 

causados pela provável diminuição da disponibilidade hídrica. O mesmo pode ser dito para o 

fogo: estudos tem relatado a importância desse fator para estruturação das comunidades de 

plantas (Cavender-Bares e Reich, 2012; Peterson e Reich, 2008) e diferenças nos feedbacks da 

vegetação e taxas de recuperação pós incêndio influenciam como diferentes paisagens irão 
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responder a uma intensificação da sua atividade a medida que temperatura aumenta  

(McLauchlan et al. 2020; Safford, 2001). Possuir uma alta flamabilidade, por exemplo, tem 

sido relatada como um mecanismo que oferece vantagens em comunidades dependentes do 

fogo e que pode ter evoluído como uma adaptação (Bond e Midgley, 1995; Keeley et al. 

2011). Gagnon et al. (2010) sugere que em regimes de fogo frequentes e de baixa intensidade, 

características que proporcionam baixa resistência ao fogo e se traduzem em uma combustão 

rápida podem acelerar a passagem do fogo e reduzir a mortalidade de órgãos ou sementes 

abaixo do solo. Além disso, quando de alta intensidade, poderia aumentar os danos causados a 

possíveis competidores, contribuindo para a sobrevivência de espécies que possuam 

características regenerativas, como a capacidade de rebrotar (Bond e Midgley, 1995). Em 

terras áridas e semiáridas, a distribuição de arbustos e gramíneas é, em grande parte, 

controlada pela frequência do fogo, pois o aumento da sua frequência cria uma vantagem 

competitiva a favor das gramíneas. Assim, um feedback positivo é formado, pois um aumento 

da frequência de fogo leva a condições mais favoráveis para gramíneas que, por sua vez, 

mantêm o estado de alta frequência de fogo devido à sua maior flamabilidade (Hély et al. 

2019). 

Diante de todo o cenário exposto acima, a comunidade vegetal dos Campos de 

Altitude do Parque Nacional de Itatiaia se mostra um eficiente objeto de estudo para 

investigação da resposta das plantas ao fogo e a seca.  Principalmente, devido as previsões 

realizadas por Lyra et al. (2018) para a região aonde o PNI está inserido, que  indicam um 

aumento na temperatura de até 8°C até o final do século no pior cenário e uma forte redução 

da precipitação durante a estação chuvosa (dezembro a fevereiro). Apesar de haver um 

aumento da precipitação na época seca (junho a agosto) tornando o mês de julho o mais 

chuvoso, uma redução da precipitação anual em mais de 50% é prevista com aumento de dias 

secos consecutivos. Além disso, ocorrerá um aumento dos dias com onda de calor e dos 

extremos de precipitação. É importante ressaltar que os campos de altitude possuem uma 

grande vulnerabilidade as mudanças climáticas, associada à sua distribuição geográfica 

restrita e disjunta e aos seus altos índices de endemismo (Assis e de Mattos, 2016). Além 

disso, migração altitudinal tem sido relatada como resposta de diversas espécies as mudanças 

climáticas, o que não é possível para as que já ocorrem nas mais regiões mais altas (Assis e de 

Mattos, 2016). Somado a isso, apesar de haver muita informação sobre os impactos que a seca 

ou o fogo tem sobre a vegetação, medir respostas baseadas no impacto de perturbações agindo 

separadamente, não captam possíveis alterações causadas por interações entre múltiplos tipos 
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de perturbação (Batllori et al. 2017). Ainda que esses fatores ambientais sejam 

constantemente associados e existam evidências indicando uma convergência da resposta das 

espécies a esses filtros, a influência de possíveis interações entre estresses e distúrbios na 

montagem das comunidades vegetais permanece como uma lacuna na ecologia. 

 

1.1 Objetivo: 

 

O objetivo desse trabalho é reconhecer quais são as espécies que possuem 

características funcionais que fornecem maior resistência ao fogo, observar se são as mesmas 

espécies com características de tolerância a seca, e com isso descobrir quais são as plantas que 

possuem maior vulnerabilidade diante desse cenário de mudanças climáticas que tem como 

consequência o aumento da seca e do fogo. 

 

1.2 Hipóteses: 

 

A minha primeira hipótese é que as espécies mais resistentes ao fogo serão aquelas 

com maior resistência à seca indicando uma convergência das espécies para lidar com 

diferentes fatores a partir de uma sobreposição de estratégias (Figura 1). A segunda hipótese é 

que as espécies dominantes serão que apresentam características mais inflamáveis, mas que 

estarão com maior capacidade de rebrota e crescimento rápido, representando o investimento 

em estratégias de resiliência. Em contrapartida, espécies mais tolerantes ao fogo (e seca) serão 

menos dominantes por investirem em tecidos e estratégias de sobrevivência. (Figura 1)  
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Figura 1 - Previsões relativas às hipóteses 1 e 2: 

 

Fonte: A autora, 2020. 
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2. MATERIAIS E MÉTODOS 

 

2.1  Área de coleta: 

 

 O estudo foi desenvolvido nos campos de altitude do Parque Nacional de Itatiaia – 

PNI (Figura 2), que foi a primeira unidade de conservação criada no Brasil e protege um 

expressivo remanescente do Bioma Mata Atlântica (Tomzhinski et al. 2012). Sua prioridade 

para conservação se deve a sua extensa variação altitudinal que permite abrigar ecossistemas 

diversos, desde áreas de floresta ombrófila densa até campos de altitude (Tomzhinski et al. 

2012).  Além disso, nessa região nascem rios afluentes de duas importantes bacias 

hidrográficas do  país: as do Rio Paraíba do Sul e Paraná (Tomzhinski et al. 2012). A parte 

alta do PNI está localizada na porção central da Serra da Mantiqueira, entre os municípios de 

Itatiaia (RJ) e Itamonte (MG). 

Figura 2 - Localização da área de estudo: 

Legenda: a unidade de conservação federal do Parque Nacional do Itatiaia (PNI - 22°22'24,3"S 44°42'16,9”O) 

indicada em vermelho, aonde está inserida a área de estudo. O PNI está localizado na divisa entre os estados do 

Rio de Janeiro (RJ), Minas Gerais (MG) e São Paulo (SP).  

Fonte: A autora, 2020. 
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O planalto Itatiaia tem altitude média de cerca de 2400 m, apresenta uma média de 

temperatura anual de 18°C, precipitação média anual de 2400 mm e clima marcadamente 

sazonal (Segadas-Vianna & Dau 1965; Safford 1999).  A estação seca ocorre entre junho e 

agosto com a precipitação atingindo <50mm por mês. Durante a estação seca, chove apenas 

5,7% da quantidade média anual de precipitação e no mês de julho, que é o mais seco, a 

precipitação é dez vezes menor que no mês mais chuvoso (Segadas-Vianna e Dau, 1965). 

Durante o período seco a radiação aumenta, a taxa de evaporação média ultrapassa em 100 

mm a taxa de precipitação e é em torno do dobro da que ocorre na estação chuvosa (Figura 3, 

Segadas-Vianna e Dau, 1965). No inverno, temperaturas abaixo de 0ºC são comuns e ocorrem 

aproximadamente 56 dias de geada (Alves et al. 2016, Segadas-Vianna e Dau. 1965). Estas 

áreas apresentam um alto índice de erosão como consequência das elevadas altitudes e do 

relevo movimentado, estas áreas apresentam um alto índice de erosão, e afloramentos 

rochosos são comumente observados (Benites, 2007). Os solos são rasos e finos, por vezes 

formado apenas por uma camada orgânica sobre a rocha (Benites, 2007) e nessas áreas mais 

elevadas ou com maior declividade predominam os Neossolos Litólicos (Giovanetti-Alves, 

2016). Fragmentos que possuem vegetação arbustiva e árborea ocorrem sobre solos mais 

espessos (cerca de 1 m ou mais de profundidade) e um pouco menos arenosos, chamados 

Cambissolos Húmicos (Benites, 2007). 

 

Figura 3 - Efeito da seca sob a vegetação dos campos de altitude do Parque Nacional do 

Itatiaia: 

 

Legenda: A – a espécie Paepalanthus itatienses no início da estação seca, em junho de 2019. B – a espécie 

Paepalanthus itatienses no final da estação seca, em agosto de 2019. 
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Fonte: A autora, 2019. 

Além disso, como mencionado anteriormente, nessa UC também são relatados eventos 

de queimada e os meses considerados mais críticos para o fogo no PNI são os meses de julho, 

agosto, setembro e outubro, com o pico de números de ocorrências em agosto e maior área 

queimada em setembro (Aximoff e Rodrigues, 2011; Tomzhinski et al. 2012). Tomzhinski et 

al. (2012) relata que os ambos os meses são críticos para os incêndios no PNI, mas a primeira 

quinzena de setembro representa a parte final do período seco, quando o teor de umidade da 

vegetação apresenta seus níveis mais baixos devido a baixa pluviosidade dos meses 

antecedentes. Grande parte dos anos com incêndios de grande proporção aconteceram em 

anos em que a precipitação acumulada de julho, agosto e setembro foram mais baixas que a 

média (Tomzhinski et al. 2012). No período de 2001 a 2008, mais de 3.000ha foram 

queimados e foram relatados 237 incêndios, mais que o dobro do número de incêndios que 

ocorreram desde a criação da UC até o ano de 2000 (Aximoff e Rodrigues, 2011). Todavia, o 

número de incêndios não está relacionado com a extensão da área queimada, já que em 1988 

um único incêndio queimou uma área de 4.000ha (Aximoff e Rodrigues, 2011). O setor que 

apresenta maior incidência de queimadas é a parte norte do PNI, que compreende áreas acima 

de 1600m, o que por consenquência torna os campos de altitude a fitofisionomia mais 

atingida pelo fogo nessa UC (Aximoff e Rodrigues, 2011). Essa área sofre com os impactos 

das atividades agropecuárias do seu entorno e com a situação fundiária irregular de terras 

dentro do PNI (Aximoff e Rodrigues, 2011). 

A vegetação da parte alta do PNI distingue-se fitofisionomicamente da formação 

florestal que origina sua matriz por fatores relacionados ao clima e às condições do solo 

(Rizzini, 1997). Segundo Giovanetti-Alves (2016) ocorre uma predominância da forma de 

vida hemicriptófita (44%), seguida por nanofanerófitos (35%), geófitos (8%), caméfitos (8%), 

terófitos (4%) e lianas (1%). Safford (2007) relatou uma taxa de endemismo de 7% para o 

planalto do PNI. A flora foi descrita por Brade (1956), que observou uma área de 

predominância da fisionomia campestre (Figura 4), onde ocorrem principalmente ervas e 

arbustos, com algumas árvores isoladas ou formando ilhas de vegetação em locais específicos. 

Entre as famílias com maior número de espécies estão as famílias Poaceae e Asteraceae. As 

três espécies consideradas dominantes são as gramíneas Chusquea pinifolia, e Cortaderia 

Modesta, além da Cyperaceae Machaerina ensifolia comumente encontrada em conjunto com 

a segunda formando um pseudotronco. Entre as espécies arbustivas o gênero Baccharis é 

especialmente representado, mas além dele se encontram também, por exemplo, 
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representantes da família Melastomataceae e Myrtaceae, muitas vezes misturadas com 

Chusquea pinifolia ou formando ilhas de vegetações com  árvores maiores como as do gênero 

Roupala sp. ou  Weinmania sp. Poucas espécies trepadeiras são encontradas e as poucas 

árvores nestas altitudes são cobertas de líquens e musgos. Além disso encontram-se 

subarbustos e ervas com folhas ou ramos em forma de roseta, como Eryngium glaziovianum e 

Paepalanthus itatiaiensis. Brade (1956) observou que a maioria das plantas tem 

características xerofíticas que as possibilitam resistir, não só à insolação forte e aos ventos, 

com também às épocas secas dos meses de inverno. Além disso, muitas plantas se 

regeneraram e floresceram após o fogo, principalmente representes das famílias Poaceae, 

Cyperaceae e Asteraceae (Aximoff, 2007).  Em relação as espécies dominantes, Cortaderia 

modesta, Machaerina ensifolia e Chusquea Pinifolia rebrotam logo após o incêndio 

(Aximoff, 2007), sendo que as duas primeiras têm floração induzida pelo fogo (Brade 1956). 

Figura 4 - A vegetação dos Campos de Altitude do Parque Nacional do Itatiaia (Rio de 

Janeiro, Brasil): 

Legenda: A - os campos graminóides dos campos de altitude do Parque Nacional do Itatiaia, B – a vegetação 

arbustiva dos campos de altitude do Parque Nacional do Itatiaia.  

Fonte: A autora, 2019. 

 

2.2  Espécies amostradas: 

 

 

O presente projeto utilizou 13 espécies (Tabela 1) que apresentam diferentes hábitos e 

diferentes graus de frequência relativa na área de estudo. As coletas foram realizadas no 

período de maio a agosto de 2019. 
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Tabela 1 - Espécies coletadas, suas respectivas famílias, hábitos e frequências relativas: 

Espécie Família Hábito F (%) 

 
Achyrocline satureioides (Lam.) DC. Asteraceae Herbácea 10,67  

Baccharis uncinella DC. Asteraceae Arbusto 33  

Chionolaena capitata (Baker) Freire Apocynaceae Subarbusto 9  

Chusquea pinifolia (Nees) Nees Poaceae Herbácea 19,33  

Cortaderia modesta (Döll.) Hack Poaceae Herbácea 80  

Eryngium glaziovianum Urb Apiaceae Herbácea 49  

Gamochaeta purpurea (L.) Cabrera Asteraceae Herbácea 1,67  

Hypochaeris lutea (Vell.) Britton Asteraceae Herbácea 1,67  

Leptostelma maximun D. Don Asteraceae Herbácea 8,33  

Machaerina ensifolia (Boeckeler) T. Koyama Cyperaceae Herbácea 83,67  

Mikania glaziovii Baker Asteraceae Liana 2  

Paepalanthus itatiaiensis Ruhland Eriocaulaceae Herbácea 14,33  

Pleroma hospita (Schrank et Mart. ex DC.) Triana Melastomataceae Arbusto 47,33  

         

 

Legenda: Os dados de frequência relativa (F) foram obtidos por Matos et al. (2020). 

Fonte: A autora, 2020. 

 

2.3 Características de resiliência e de resistência à seca: 

 

 

As medidas das características de resiliência e resistência à seca (Tabela 2 e 3) foram 

realizadas por Matos et al. (2020). Foram coletados ramos (ou o indivíduo inteiro para 

herbáceas) de 10 indivíduos por espécie e rehidratados por 2h. Cinco folhas maduras 

(excluindo o pecíolo) foram amostradas por indivíduo para determinar a massa fresca saturada 

de água (0,01 g), e posteriormente foram escaneadas (resolução de 300 dpi) para obter a área 

da folha (LA), usando o software Image J versão 1.48, e estufa a 50 °C por 72 h foi usada 

para determinar a massa seca. AF, massa fresca e seca foram então usadas para obter a área 

específica da folha (AEF), e o conteúdo de massa seca foliar  (CMSF). O conteúdo relativo de 

água no ponto de turgor (CRAppt) e o potencial de água da folha no ponto de perda de turgor 

(Ψppt) foram obtidos a partir de curvas de pressão-volume geradas para cinco indivíduos por 

espécie durante a estação seca (Jun-Ago 2017), utilizando a técnica de secagem de banco 

(Turner, 1988).A capacidade (CR) e vigor de rebrota (CR) foram medidos a partir de cinco 

indivíduos por espécie. CR é a porcentagem de indivíduos que rebrotaram um ano após a 
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biomassa acima do solo ter sido cortada, calculado como: (número total de indivíduos que 

rebrotaram)*100/número total de indivíduos cortados (dados não publicados). VR foi obtido 

através do corte e secagem da biomassa acima do solo (a 50 °C durante oito dias), usada para 

obter a biomassa seca inicial acima do solo (Bi). Um ano depois, os indivíduos foram 

cortados novamente para obter a biomassa seca que rebrotou acima do solo (Br). O vigor de 

rebrota foi calculado como VR = Br*100/Bi. 

 

2.4  Características funcionais de flamabilidade: 

 

 

2.4.1 Teste de ignição 

 

 Para o teste de ignição foram coletadas amostras de folhas de 100 indivíduos de cada 

espécie. Essas amostras foram colocadas em um saco preto e reidratadas por um período de 

pelo menos 2 horas. A única espécie que não foi contemplada por esse teste foi Hypochaeris 

lutea (Vell.) Britton, devido ao número muito baixo de indivíduos encontrados. O teste de 

ignição foi baseado na metodologia proposta por Cardoso et al. (2018), no qual as amostras 

foram pesadas todos os dias, até o dia em que metade das amostras apresentaram ignição. 

Após a ignição, as amostras foram para a estufa e foi determinado conteúdo relativo de água 

no dia da ignição (CRAig - equação 1), calculado com base nos valores de massa seca e na 

massa do dia da coleta, considerado como o máximo conteúdo relativo de água alcançado. O 

teor de umidade do combustível no momento da ignição (TUCig - equação 2) também foi 

calculado a partir da massa seca: 

 

 

 

 

 

Onde é a massa obtida no dia da coleta das amostras,  é a massa obtida 

no dia em que as espécies apresentaram ignição, e a  é a massa obtida após as amostras 

irem para a estufa. A ignição foi feita ao segurar um fósforo aceso na região central das folhas 
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de um subconjunto das amostras (dez amostras por dia) por 5 segundos (Figura 5), e 

observando em que dia, e, portanto, em qual conteúdo relativo de água metade das amostras 

tiveram ignição. Esse teste foi realizado, para todas as espécies, dentro do abrigo Rebouças 

(2350m de altitude) localizado no PNI. 

 

Figura 5 - Esquema do teste de ignição: 

 

Fonte: A autora através da plataforma biorender. Acesso em julho de 2020<https://biorender.com/> 
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Tabela 2 - Características de resposta à seca e seus significados funcionais: 

Características Abreviação Unidade Significado funcional 

Econômicas    

Área da folha 

(Leaf area) 
AF  mm² 

Área unilateral de uma folha; AF menor diminui a superfície 

transpirante da folha e, consequentemente a taxa de perda de água 

durante a seca (Markesteijn e Poorter 2009). 

  

Conteúdo de 

massa seca foliar 

(Leaf dry matter 

content) 

CMSF % 

CMSF mais alto está ligado a uma taxa de crescimento relativa 

mais lenta, folha com vida útil mais longa, uma estratégia 

conservativa de uso de recursos. Além disso, está ligado a presença 

de paredes celulares mais grossas e rígidas, o que permite a a 

manutenção de turgor e minimiza os danos celulares durante a seca 

(Engelbrecht e Kursar 2003). 

  

Área específica 

da folha (Specific 

leaf area) 

AEF 
mm² 

mg⁻¹ 

Área unilateral de uma folha dividida por sua massa seca; AEF 

representa o custo de construção de uma unidade da área da folha. 

Baixos valores de AEF sob condições secas podem estar ligados à 

mecanismos de resistência à seca através de um estratégia 

conservativa de uso de recursos. (Vendramini et al. 2002, Wright et 

al. 2004). 

  
Hidráulicas   

 
 

Conteúdo relativo 

de água no ponto 

de perda de turgor 

(Relative water 

content at turgor 

loss point) 

CRAppt % 

Conteúdo relativo de água na qual a célula perde o turgor. A 

manutenção de altos valores de CRAppt permite o fechamento dos 

estômatos antes que níveis perigosos de desidratação celular sejam 

atingidos, já que conteúdos de água muito baixos podem causar 

danos estruturais na parede e a interrupção de processos 

metabólicos inibindo a produção de ATP, RuBP e proteínas 

(Bartlett et al. 2012) 

  
Potencial hídrico 

da folha no ponto 

de perda de turgor 

(Leaf water 

potential at the 

turgor loss point) 

Ψppt MPa 

Valores de Ψppt mais negativos estão ligados à resistência à seca e 

à capacidade da folha em manter sua condutância estomatal e 

absorção de carbono para fotossíntese em condições mais secas 

(Bartlett et al. 2012). 

  

Regenerativas   
 

Capacidade de 

Rebrotar 

(Resprout ablity) 

CR % 

A capacidade relativa de uma espécie vegetal(medida através da 

porcentagem de indivíduos que rebrotaram um ano após a biomassa 

acima do solo ter sido cortada) em regenerar sua biomassa após a 

destruição da maior parte da sua biomassa acima do solo, a partir de 

reservas de tecidos vegetais basais ou abaixo do solo; Espera-se que 

espécies que crescem em ambientes mais secos e/ou com presença 

de fogo tenham maior habilidade de rebrotar, especialmente porque 

as oportunidades para estabelecimento de mudas são limitadas sob 

essas condições (Pausas et al. 2015). 

Vigor de Rebrota 

(Resprout Vigor) 
VR % 

 

A porcentagem de biomassa recuperada dos indivíduos que 

rebrotaram em relação a sua biomassa inicial. Vigor de rebrota é  

relacionado com a capacidade de sustentar os custos de manutenção 

e evitar o esgotamento das suas reservas e portanto, deve ser 

positivamente correlacionado com a probabilidade de sobrevivência 

das plantas após um distúrbio como a seca ou fogo  (Moreira et al. 

2012). 

Fonte: Tabela adaptada da tese de Matos, I. S (2019). 
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Tabela 3 -  Os valores das espécies para as características funcionais de resiliência e 

resistência a seca: 

Características funcionaisassociadas aresistência a seca e resiliência 

 
Espécies AF (mm²) AEF (mm² mg⁻¹) CMSF (%) CRAppt (%) 

 

Achyrocline satureoides  169,86 ± 51,3 11,22 ± 1,9  30,39 ± 5,0 55,94 ± 6,3 
 

Baccharis uncinella  39,49 ± 10,4 9,15 ± 0,8 43,58 ± 3,6 66,33 ± 10,1 
 

Chionoloena capitata  7,12 ± 1,6 19,02 ± 1,4 42,52 ± 7,6 77,09 ± 11,4 
 

Chusquea pinifolia  39,32 ± 8,0 11,32 ± 1,0 53,88 ± 3,7 83,25 ± 2,5 
 

Cortaderia modesta 2728,1 ± 983,2 6,65 ± 1,9 42,49 ± 2,8 80,87 ± 3,5 
 

Eryngium glaziovianum  3918,8 ± 1311,1 7,08 ± 1,2 32,17 ± 2,2 94,26 ± 2,3 
 

Gamochaeta purpúrea  224,71 ± 145,8 12,51 ± 1,2 28,96 ± 1,5 78,05 ± 6,2 
 

Hipochaeris Lutea  393,86 ± 168,7 34,8 ± 9,6 16,17 ± 3,5 84,62 ± 3,7 
 

Lepstotelma maximum 4587,59 ± 2654,4 21,36 ± 16,6 15,96 ± 6,6 77,16 ± 5,8 
 

Machaerina Ensifolia  5738,6 ± 2241,9 3,67 ± 0,3 34,57 ± 3,6 89,29 ± 3,3 
 

Mikania glaziovii  771,74 ± 415,1 17,8 ± 3,7 30,41 ± 3,9 80,41 ± 5,8 
 

Paepalanthus itatiensis  892,74 ± 172,5 7,69 ± 0,5 29,17 ± 2,4 86,48 ± 6,5 
 

Pleroma hospita  125,8 ± 35,1 8,64 ± 1,3 39,46 ± 1,6 76,24 ± 5,7 
 

 

Espécies Ψppt (MPa) CR (%) VR (%) 

Achyrocline satureoides  -2,06 ± 0,24 40 2,85 ± 3,0 

Baccharis uncinella  -2,13 ± 0,14 0 0,00 ± 0,0 

Chionoloena capitata  -1,14 ± 0,30 20 9,67 ± 0,0 

Chusquea pinifolia  -3,18 ± 0,13 33,33 0,56 ± 0,0 

Cortaderia modesta -2,83 ± 0,12 100 25,28 ± 33,2 

Eryngium glaziovianum  -1,92 ± 0,22 100 35,84 ± 21,9 

Gamochaeta purpúrea  -1,83 ± 0,31 100 103,35 ± 110,1 

Hipochaeris Lutea  -1,74 ± 0,10 100 103,27 ± 119,3 

Lepstotelma maximum -1,65 ± 0,28 80 93,83 ± 70,0 

Machaerina Ensifolia  -2,28 ± 0,48 100 36,74 ± 30,3 

Mikania glaziovii  -1,60 ± 0,12 40 298,51 ± 342,3 

Paepalanthus itatiensis  -1,70  ± 0,63 80 44,06 ± 13,9 

Pleroma hospita  - 2,3 ± 0,18 80 27,73 ± 10,7 

    

 

Legenda: As características sãoárea foliar (AF), área específica da folha (AEF), conteúdo de  massa seca foliar 

(CMSF), conteúdo relativo de água no ponto de perda do turgor (CRAppt), potencial hídrico no ponto de perda 

do turgor  (Ψppt), capacidade de rebrotar (CR) e vigor de rebrota (VR). Os valores são as médias ± desvio 

padrão. As colunas que só possuem um valor representam características que possuem apenas um valor para a 

espécie. Todos os valores das características funcionais de resistência a seca e resiliência foram obtidos por 

Matos et al. (2020). Fonte: A autora, 2020. 
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2.4.2 Teste de combustão 

 

 

 O objetivo do teste foi calcular a taxa máxima de combustão (TMC), e a porcentagem 

de biomassa queimada (PBQ). Foram coletadas amostras de 10 indivíduos de cada espécie. As 

amostras foram padronizadas em massas iniciais que variaram de 9,95 a 10,5g (Cardoso et al. 

2018). No entanto para algumas espécies de menor tamanho (Eryngium glaziovianum, 

Gamochaeta purpurea, Hypochaeris lutea, Leptostelma maximun, Mikania glaziovii) não foi 

possível utilizar essa padronização de massa inicial de modo que os valores variaram dentro 

do intervalo de 0,61g a 8,33g. Todas as amostras foram secas em estufa 50 °C por pelo menos 

três dias antes. Após esse período cada amostra foi colocada em cima de uma balança de 

precisão, e iniciada a queima da mesma com um fósforo e feita a filmagem do decaimento da 

massa no display da balança ao longo do tempo (Cardoso et al. 2018; Figura 6). A variação de 

massa no vídeo foi registrada a cada 0,2 s realizada através do programa Free Video to JPG 

Converter. 

Figura 6 - Esquema do teste de combustão: 

 

Fonte: A autora através da plataforma biorender. Acesso em julho de 2020 <https://biorender.com/> 

 



34 
 

2.5  Análises estatísticas 

 

 

Para o cálculo da taxa máxima de combustão (TMC), a variação de biomassa em 

função do tempo e os valores dos pontos de inflexão das curvas sigmoidais foram extraídos 

através da função drm do pacote drc, no software R. O ponto de inflexão da curva representa 

um ponto no eixo tempo (x)no qual a biomassa está sendo perdida mais rapidamente (Ponto 

de maior perda de biomassa – PMPB). Portanto, foi realizada uma regressão linear com os 

três segundos de dados acima e abaixo deste ponto, que representa o valor de inclinação da 

reta no qual a taxa de combustão da planta é máxima (Cardoso et al. 2018). Além disso, os 

valores de porcentagem de biomassa queimada (PBQ) foram extraídos para determinar a 

consumibilidade das espécies. 

Para verificar a variação das espécies de acordo com sua flamabilidade, foi feita a 

comparação entre as médias das espécies para cada característica. A normalidade e 

homogeneidade dos dados foram testadas a partir do teste de Shapiro-Wilker e teste de 

Levene, respectivamente. Como os dados não atenderam ao pressuposto da normalidade e 

homogeneidade, utilizou-se modelos lineares generalizados (MLG) para então empregá-los 

em uma análise de variância parcial (ANOVAp) (Crawley, 2007). Quando a análise de 

variância indicou diferenças significativas, o teste de Tukey foi realizado para determinar as 

diferenças entre as médias ao nível de significância de 0,05. 

A fim de analisar a relação entre características de flamabilidade e dominância, para 

cada uma das características de flamabilidade foi feita uma regressão linear com a frequência 

relativa. Quando as regressões entre flamabilidade e frequência apresentaram uma relação 

significativa (p < 0,05), foram feitas regressões lineares par a par entre as características de 

flamabilidade e as características de resiliência (CR e VR). O mesmo foi feito para analisar a 

relação entre resistência à seca e ao fogo, para cada uma das características de resistência a 

seca (AF, AEF, CMSF, CRAppt  e Ψppt) foram realizadas regressões lineares as 

características de flamabilidade. Na realização das regressões lineares, as características de 

flamabilidade foram consideradas independentes em relação a frequência e as características 

de resiliência, mas dependentes quando relacionadas com as características de resistência à 

seca. Uma vez que a flamabilidade de uma espécie pode ser descrita a partir de diferentes 

características, foi realizada uma Análise de Componentes Principais apenas com 

características de flamabilidade e uma Análise de Componentes Principais para analisar a 



35 
 

relação entre características de flamabilidade e características de resistência à seca. A partir 

dessas duas Análises de Componentes Principais foram extraídos os scores de cada espécie 

em cada um dos eixos e realizada uma regressão linear entre a frequência relativa das espécies 

e seus scores em cada eixo. Dos eixos que obtiveram uma relação significativa com a 

frequência (p < 0,05) foram realizadas regressões lineares entre os scores das espécies e as 

características de resiliência (Rosado & de Mattos 2010). Não foi possível incluir a espécie 

Hypochaeris luteanas Análises de Componentes Principais pois esta não possuía valores para 

CRAig e TUCig, portanto essa análise foi realizada com 12 espécies. Todas as análises foram 

realizadas no software R versão 4.0.2 e R studio 1.3.1093. 
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3    RESULTADOS 

 

 

3.1  Características funcionais de flamabilidade: 

 

 

As características de flamabilidade medidas nesse trabalho foram o conteúdo relativo 

de água no momento da ignição (CRAig), o teor de umidade do combustível no momento da 

ignição (TUCig), o ponto de maior perda de biomassa (PMPB), a taxa máxima de combustão 

(TMC) e a porcentagem de biomassa queimada (PBQ) (Tabela 4).  Mais da metade das 

espécies obteve o valor máximo de CRAig, 100,0 ± 0,0, e a espécie que obteve o menor valor 

foi Machaerina Ensifolia com 26,49 ± 5,7 (Tabela 4). Para TUCig, a espécie que atingiu o 

maior valor foi Gamochaeta purpúrea, com 286,9 ± 43,4, e o menor valor foi obtido pela 

espécie Machaerina Ensifolia, com  42,09 ± 12,8 (Tabela 4). Em relação a PMBP, os valores 

variaram entre 25,96 ± 10,9 para Baccharis uncinella e 9,15 ± 6,8 para Hipochaeris Lutea 

(Tabela 4).. Já para TMC, a única espécie que teve o valor acima de 1 foi Cortaderia modesta, 

atingindo o valor de 1,08 ± 0,24, enquanto o menor valor foi0,03 ± 0,03 obtido pela espécie 

Gamochaeta purpúrea (Tabela 4). Por último, os valores para PBQ variaram entre 94,68 ± 2,6 

e 30,21 ± 15,3, para as espécies Cortaderia modesta e Gamochaeta purpúrea respectivamente 

(Tabela 4). 

 

3.2   Análise da variância entre as espécies de acordo com as características funcionais 

de flamabilidade: 

 

 

 A análise de variância indicou diferenças significativas para todas as características 

funcionais de flamabilidade (Tabela 5).  De acordo com o teste de Tukey, uma das 

características que demonstrou menor variação entre as espécies foi o CRAig (Figura 7), 

indicando que mais da metade das espécies tiveram ignição com 100% do seu conteúdo 

relativo de água. 
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Tabela 4 - Os valores das espécies para as características funcionais de flamabilidade: 

Características funcionais de flamabilidade 

 
Espécies CRAig (%) TUCig (%)  PMPB (s) TMC(g.s⁻¹) PBQ (%) 

 

Achyrocline satureoides  100,0 ± 0,0 156,5 ± 31,5 12,87 ± 3,4 0,50 ± 0,19 87,15 ± 6,3 
 

Baccharis uncinella  100,0  ± 0,0 119,6 ± 23,5 25,96 ± 10,9 0,46 ± 0,18 90,39 ± 5,9 
 

Chionoloena capitata  100,0 ± 0,0 144,8 ± 41,8 19,62 ± 6,1 0,36 ± 0,18 81,66 ± 10,4 
 

Chusquea pinifolia  100,0 ± 0,0 101,1 ± 13,6 22,99 ± 10,7 0,23 ± 0,13 72,45 ± 19,9 
 

Cortaderia modesta 59,35 ± 10,9 122,0 ± 53,8 15,96 ± 2,1 1,08 ± 0,24 94,68 ± 2,6 
 

Eryngium glaziovianum  100,0 ± 0,0 158,5 ± 28,5 15,70 ± 6,52 0,24 ± 0,13 66,25 ± 8,1 
 

Gamochaeta purpúrea  100,0 ± 0,0 286,9 ± 43,4 14,67 ± 13,9 0,03 ± 0,03 30,21 ± 15,3 
 

Hipochaeris Lutea  - - 9,15 ± 6,8 0,06 ± 0,04 43,36 ± 17,2 
 

Lepstotelma maximum 42,37 ± 16,3 190,9 ± 77,5 23,15 ± 22,9 0,13 ± 0,11 36,13 ± 17,1 
 

Machaerina Ensifolia  26,49 ± 5,7 42,09 ± 12,8 20,92 ± 2,6 0,97 ± 0,28 92,14 ± 6,9 
 

Mikania glaziovii  100,0 ± 0,0 275,4 ± 34,0 12,74 ± 6,2 0,34 ± 0,29 54,46 ± 19,3 
 

Paepalanthus itatiensis  46,86 ± 12,0 86,6 ± 28,5 14,98 ± 5,1 0,30 ± 0, 18 55,89 ± 11,9 
 

Pleroma hospita  100,0 ± 0,0 141 ± 13,8 21,8 ± 8,3 0,55 ± 0,19 83,26 ±  9,7 
 

 

Legenda: As características são conteúdo relativo de água no momento da ignição (CRAig), teor de umidade do 

combustível no momento da ignição (TUCig), ponto de maior perda de biomassa (PMPB), taxa máxima de 

combustão (TMC), porcentagem de biomassa queimada (PBQ). Os valores são as médias ± desvio padrão 

Fonte: A autora, 2020. 

 

As espécies que obtiveram os menores valores para essas característica foram Machaerina 

Ensifolia (26,49 ± 5,7) e Cortaderia modesta (59,35 ± 10,9), que mostraram diferença entre si 

e para todas as outras espécies. O TUCig mostrou uma alta variação entre as espécies (Figura 

8), sendo os maiores valores, das espécies Gamochaeta purpúrea (286,9 ± 43,4) e Mikania 

glaziovii (275,4 ± 34,0) os que mais diferiram do restante das espécies. Muitas espécies foram 

semelhantes em relação a PMPB (Figura 9), com a média mais baixa para a espécie 

Hipochaeris Lutea (9,147 ± 6,8) e mais alta para a espécie Baccharis uncinella (25,96 ± 

10,9), que diferiram entre si mas não diferiram do restante das espécies.A TMC também 

demonstrou ter uma alta variabilidade entre as espécies (Figura 10), e apesar das espécies 

Machaerina Ensifolia (20,92 ± 2,6) e Cortaderia modesta (15,96 ± 2,1) apresentarem os 

maiores valores,essa diferença não foi signicativa em relação a grande parte das espécies. Para 

PBQ não foi observada uma alta variação (Figura 11), sendo as espécies Gamochaeta 

purpúrea (30,21 ± 15,3)  e  Lepstotelma maximum (36,13 ± 17,1) iguais entre si e as mais 

diferentes do restante das espécies. 
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Tabela 5 - Resultados da análise de modelos lineares generalizados (MLG) e da Anova parcial 

(ANOVAp) realizadas para as características funcionais de flamabilidade: 

Resultados ANOVA parcial (MLG): 

 
Característica X² GL P  

CRAig 887,15 11 < 0,001  

TUCig 399,12 11 < 0,001  

PMPB 42,90 12 < 0,001  

TMC 245,65 12 < 0,001  

PBQ 166,67 12 < 0,001  

 

Legenda: As características são o conteúdo relativo de água no momento da ignição (CRAig), teor de umidade 

do combustível no momento da ignição (TUCig), ponto de maior perda de biomassa (PMPB), taxa máxima de 

combustão (TMC), porcentagem de biomassa queimada (PBQ). 

Fonte: A autora, 2020. 

 

Figura 7 - Conteúdo relativo de água no momento da ignição das espécies da comunidade 

vegetal do PNI. Letras distintas indicam diferença significativas entre médias (i.e., MLG, p 

<0,05): 

 
Legenda: Valores de conteúdo relativo de água no momento da ignição (CRAig) para as espéciesAchyrocline 

satureoides (ACH), Baccharis uncinella (BA), Chionoloena capitata (CHI), Chusquea pinifolia (CHU), 
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Cortaderia modesta (COR) Eryngium glaziovianum (ER), Gamochaeta purpúrea (GA), Hipochaeris Lutea (HI) 

Lepstotelma maximum (LE), Machaerina Ensifolia (MA), Mikania glaziovii, (MI) Paepalanthus itatiensis (PA)  

Pleroma hospital (PLE).  

Fonte: A autora, 2020. 

 

Figura 8 - Teor de umidade do combustível no momento da ignição das espécies da 

comunidade vegetal do PNI. Letras distintas indicam diferença significativas entre médias 

(i.e., MLG, p <0,05): 

 

Legenda: Valores do teor de umidade do combustível (TUCig) para as espéciesAchyrocline satureoides (ACH), 

Baccharis uncinella (BA), Chionoloena capitata (CHI), Chusquea pinifolia (CHU), Cortaderia modesta (COR) 

Eryngium glaziovianum (ER), Gamochaeta purpúrea (GA), Hipochaeris Lutea (HI) Lepstotelma maximum (LE), 

Machaerina Ensifolia (MA), Mikania glaziovii, (MI) Paepalanthus itatiensis (PA)  Pleroma hospital (PLE). 

Letras distintas indicam diferença significativas entre médias (i.e., GLM, p <0,05). 

Fonte: A autora, 2020. 
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Figura 9 - Ponto de maior perda de biomassa das espécies da comunidade vegetal do PNI. 

Letras distintas indicam diferença significativas entre médias (i.e., MLG, p <0,05): 

 

Legenda: Valores do ponto de maior perda de biomassa (PMBP) para as espécies Achyrocline satureoides 

(ACH), Baccharis uncinella (BA), Chionoloena capitata (CHI), Chusquea pinifolia (CHU), Cortaderia modesta 

(COR) Eryngium glaziovianum (ER), Gamochaeta purpúrea (GA), Hipochaeris Lutea (HI) Lepstotelma 

maximum (LE), Machaerina Ensifolia (MA), Mikania glaziovii, (MI) Paepalanthus itatiensis (PA)  Pleroma 

hospital (PLE). Letras distintas indicam diferença significativas entre médias (i.e., GLM, p <0,05). 

Fonte: A autora, 2020. 
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Figura 10 - Taxa máxima de combustão das espécies da comunidade vegetal do PNI. Letras 

distintas indicam diferença significativas entre médias (i.e., MLG, p <0,05): 

 

Legenda: Valores da taxa máxima de combustão para as espécies(TMC)para as espéciesAchyrocline satureoides 

(ACH), Baccharis uncinella (BA), Chionoloena capitata (CHI), Chusquea pinifolia (CHU), Cortaderia modesta 

(COR) Eryngium glaziovianum (ER), Gamochaeta purpúrea (GA), Hipochaeris Lutea (HI) Lepstotelma 

maximum (LE), Machaerina Ensifolia (MA), Mikania glaziovii, (MI) Paepalanthus itatiensis (PA)  Pleroma 

hospital (PLE). Letras distintas indicam diferença significativas entre médias (i.e., GLM, p <0,05). 

Fonte: A autora, 2020. 
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Figura 11 - Porcentagem de biomassa queimada das espécies da comunidade vegetal do PNI. 

Letras distintas indicam diferença significativas entre médias (i.e., MLG, p <0,05): 

 

Legenda: Valores da porcentagem de biomassa queimada (PBQ)  para as espéciesAchyrocline satureoides 

(ACH), Baccharis uncinella (BA), Chionoloena capitata (CHI), Chusquea pinifolia (CHU), Cortaderia modesta 

(COR) Eryngium glaziovianum (ER), Gamochaeta purpúrea (GA), Hipochaeris Lutea (HI) Lepstotelma 

maximum (LE), Machaerina Ensifolia (MA), Mikania glaziovii, (MI) Paepalanthus itatiensis (PA)  Pleroma 

hospital (PLE). Letras distintas indicam diferença significativas entre médias (i.e., GLM, p <0,05). 

Fonte: A autora, 2020. 

 

3.3   Regressões lineares das características de flamabilidade com a frequência relativa, 

características de resiliência e de resistência a seca: 

 

Das características de flamabilidade, a que mostrou ter o maior efeito sobre a 

frequência quando realizada a regressão linear foi a TMC (Tabela 6 - Regressão 3; y =-3,616 

+ 77,572x; R² = 0,732, p < 0,05). Em seguida, observamos a PBQ (Tabela 6- Regressão 5; 

y=-32,351 + 0,879x; R² = 0,46p < 0,05) e o TUCig (Tabela 6 - Regressão 2; y=67,9645 -

0,2504x; R² = 0,462, p < 0,05). As demais relações entre características de flamabilidade e 

frequência não foram significativas (p < 0,05).  As regressões lineares entre as características 
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de flamabilidade (somente as que explicaram a frequência significativamente) e as 

características de resiliência, mostraram que a única relação significativa foi entre TUCig e 

VR (Tabela 6– Regressão 7; y=-69,6992 + 0,8295x; R² = 0,505, p= 0,010).Das regressões 

lineares das características de resistência à seca e as características de flamabilidade, as que se 

mostraram significativas foram as entre AF e CRAig (Tabela 6 - Regressão 12; y=97,6232 - 

0,1021x (R² = 0,550, p < 0,05) e entre CMSF e PBQ (Tabela 6 - Regressão 26; y= 19,636 + 

1,439x; R² = 0,478, p < 0,05). Em seguida, temos as relações entre AEF e TUCig (Tabela 6 - 

Regressão 18; y= 62,527 + 7,904x; R²= 0,364, p < 0,05) e entre AEF e TMC (Tabela 6 - 

Regressão 20; y=0,7008 - 0,0226x; R² = 0,350, p < 0,05) e entre AEF e PBQ (Tabela 6 - 

Regressão 21;  y= 88,51 -1,537x; R² = 0,329, p<0,05). 
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Tabela 6 - Resultados das regressões lineares entre características de flamabilidade e 

frequência relativa, características de resiliência e de resistência a seca. Em negrito, as 

regressões que apresentaram uma relação significativa: 

Características N.º a b r²  P F GL 

 
CRAig x Frequência 1 65,3799 -0,4371 0,185 0,163 2,270 10  

TUCig x Frequência 2 67,9645 -0,2504 0,379 0,033 6,096 10  

TMC x Frequência 3 -3,616 77,572 0,732 0,000 30,100 11  

PMPB  x Frequência 4 -3,641 1,767 0,094 0,308 1,141 11  

PBQ  x Frequência 5 -32,351 0,879 0,462 0,011 9,437 11  

TUCig x CR 6 63,4999 0,0062 0,000 0,970 0,002 10 
 

TUCig x VR 7 -69,6992 0,8295 0,505 0,010 10,219 10 
 

TMC x CR 8 63,05 10,23 0,008 0,766 0,093 11 
 

TMC x VR 9 89,29 -72,25 0,081 0,345 0,972 11 
 

PBQ x HA 10 104,3733 -0,5445 0,116 0,254 1,449 11 
 

PBQ x VR 11 198,763 -2,029 0,315 0,046 5,051 11 
 

AF x CRAig 12 97,6232 -0,1021 0,55 0,006 12,204 10  

AF x TUCig 13 167,3534 0,0095 0,076 0,387 0,819 10  

AF x PMPB 14 17,1057 0,0004 0,028 0,586 0,314 11  

AF x TMC 15 0,3140 0,0001 0,14 0,207 1,801 11  

AF x PBQ 16 67,7199 0,0004 0,001 0,909 0,014 11  

AEF x CRAig 17 68,365 1,137 0,047 0,499 0,493 10  

AEF x TUCig 18 62,527 7,904 0,364 0,038 5,73 10  

AEF x PMBP 19 20,7924 -0,2328 0,15 0,191 1,945 11  

AEF x TMC 20 0,7008 -0,0226 0,35 0,033 5,922 11  

AEF x PBQ 21 88,51 -1,537 0,329 0,04 5,401 11  

CMSF x CRAig 22 40,694 1,149 0,154 0,208 1,815 10  

CMSF x TUCig 23 263,538 -3,155 0,186 0,162 2,278 10  

CMSF x PMPB 24 9,6188 0,2398 0,264 0,072 3,946 11  

CMSF x TMC 25 -0,1485 0,0124 0,174 0,157 2,311 11  

CMSF x PBQ 26 19,636 1,439 0,478 0,009 10,087 11  

CRAppt x CRAig 27 163,373 -1,042 0,136 0,238 1,575 10  

CRAppt x TUCig 28 255,006 -1,305 0,034 0,565 0,354 10  

CRAppt x PMPB 29 22,4706 -0,0598 0,014 0,703 0,153 11  

CRAppt x TMC 30 0,4924 -0,0011 0,001 0,911 0,013 11  

CRAppt x PBQ 31 113,3208 -0,5681 0,062 0,411 0,732 11  

Ψppt x CRAig 32 85,398 2,018 0,002 0,904 0,015 10  

Ψppt x TUCig 33 263,56 54,27 0,177 0,173 2,157 10  

Ψppt x PMPB 34 11,917 -2,867 0,095 0,306 1,15 11  

Ψppt x TMC 35 -0,1416 -0,2688 0,206 0,12 2,849 11  

Ψppt x PBQ 36 30,98 -18,41 0,196 0,129 2,689 11  
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Legenda: a = valor de interceptação da reta, b = inclinação da reta,  R²= valor de r-quadrado, p = valor da 

estatística p, f = valor da estatística f, e GL = graus de liberdade. As características são área foliar (AF), área 

específica da folha (AEF), conteúdo de  massa seca foliar (CMSF), conteúdo relativo de água no ponto de perda 

do turgor (CRAppt), potencial hídrico no ponto de perda do turgor  (Ψppt), habilidade de rebrotar (HR) e vigor 

de rebrota (VR), conteúdo relativo de água no momento da ignição (CRAig), teor de umidade do combustível no 

momento da ignição (TUCig), ponto de maior perda de biomassa (PMPB), taxa máxima de combustão (TMC), 

porcentagem de biomassa queimada (PBQ).  

Fonte: A autora, 2020. 

 

3.4  Análise de Componentes Principais: 

 

O primeiro e o segundo eixo do ACP para características funcionais de flamabilidade 

explicaram 52,85% e 20,7% da variação entre as espécies (Figura 12).  TUCig, TMC e PBQ 

foram as características que obtiveram os maiores autovalores no primeiro eixo, enquanto 

CRAig, PBQ e PMPB tiveram os maiores autovalores no segundo eixo. No eixo 1, as 

características TMC E PBQ se mostraram positivamente relacionadas, e ambas negativamente 

relacionadas a TUCig. No eixo 2, foi observada uma relação positiva entre CRAig e PBQ, 

enquanto ambas foram negativamente relacionadas a PMPB. 

Figura 12 - Análise de Componentes Principais com as características funcionais de 

flamabilidade: 
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Legenda: As características são o conteúdo relativo de água no momento da ignição (CRAig), teor de umidade 

do combustível no momento da ignição (TUCig), ponto de maior perda de biomassa (PMPB), taxa máxima de 

combustão (TMC), porcentagem de biomassa queimada (PBQ) e as espécies Achyrocline satureoides (ACH), 

Baccharis uncinella (BA), Chionoloena capitata (CHI), Chusquea pinifolia (CHU), Cortaderia modesta (COR) 

Eryngium glaziovianum (ER), Gamochaeta purpúrea (GA), Hipochaeris Lutea (HI) Lepstotelma maximum (LE), 

Machaerina Ensifolia (MA), Mikania glaziovii, (MI) Paepalanthus itatiensis (PA)  Pleroma hospital (PLE). Os 

autovalores  para as  eixos e para as características estão expressos na Tabela 7. 

Fonte: A autora, 2020. 

 

Tabela 7 - Autovalores gerados pela Análise de Componentes Principais das características 

funcionais de flamabilidade: 

ACP - Características funcionais de flamabilidade 

 
Eixos CP1 CP2 

 

Autovalores 2,643 1,035 
 

Porcentagem da variância 52,852 20,696 
 

Porcentagem de variância acumulada 52,852 73,548 
 

Autovetores:   
 

CRAig -0,304 0,643 
 

TUCig -0,551 0,163 
 

PMPB 0,259 -0,474 
 

TMC 0,522 0,289 
 

PBQ 0,514 0,502 
 

 

Legenda: CP1 = Componente Principal 1, CP2 = Componente Principal 2, as características são o conteúdo 

relativo de água no momento da ignição (CRAig), teor de umidade do combustível no momento da ignição 

(TUCig), ponto de maior perda de biomassa (PMPB), taxa máxima de combustão (TMC), porcentagem de 

biomassa queimada (PBQ). 

Fonte: A autora, 2020. 

 

O primeiro e o segundo eixo da ACP para características funcionais de resistência a 

seca e ao fogo explicaram 38,6 e 24,77% da variação entre as espécies (Figura 13).  TUCig, 

PBQ, TMC, AEF e Ψppt foram as características que obtiveram os maiores scores no primeiro 

eixo, enquanto AF, CRAig, CMSF e CRAppt tiveram os maiores scores para o segundo eixo. 

No eixo 1, as características TMC E PBQ se mostraram positivamente relacionadas, e ambas 

negativamente relacionadas com TUCig AEF e Ψppt, que foram positivamente relacionadas 

entre si. No eixo 2, uma relação positiva entre CRAig e CMSF foi observada, enquanto ambas 
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foram negativamente relacionadas AF e CRAppt, que foram positivamente relacionadas entre 

si. 

 

Figura 13 - Análise de Componentes Principais com as características funcionais de 

resistência à seca e ao fogo: 

 

 

Legenda: Características - área foliar (AF), área específica da folha (AEF), conteúdo de  massa seca foliar 

(CMSF), conteúdo relativo de água no ponto de perda do turgor (CRAppt), potencial hídrico no ponto de perda 

do turgor  (Ψppt), conteúdo relativo de água no momento da ignição (CRAig), teor de umidade do combustível 

no momento da ignição (TUCig), ponto de maior perda de biomassa (PMPB), taxa máxima de combustão 

(TMC), porcentagem de biomassa queimada (PBQ). Espécies - Achyrocline satureoides (ACH), Baccharis 

uncinella (BA), Chionoloena capitata (CHI), Chusquea pinifolia (CHU), Cortaderia modesta (COR) Eryngium 

glaziovianum (ER), Gamochaeta purpúrea (GA), Hipochaeris Lutea (HI) Lepstotelma maximum (LE), 

Machaerina Ensifolia (MA), Mikania glaziovii, (MI) Paepalanthus itatiensis (PA)  Pleroma hospital (PLE). Os 

autovalores  para as  eixos e para as características gerados pela análise estão expressos na Tabela 8. 

Fonte: A autora, 2020. 
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Tabela 8 - Autovalores gerados pela Análise de Componentes Principais das características de 

resistência à seca e ao fogo: 

ACP -  Características de resistência à seca e ao fogo 

 
Eixos CP1 CP2 

 

Autovalores 3,860 2,477 
 

Porcentagem da variância 38,599 24,771 
 

Porcentagem de variância acumulada 38,599 63,370 
 

Autovetores:   
 

AF 0,148 -0,554 
 

AEF -0,389 0,044 
 

CMSF 0,300 0,430 
 

Ψppt -0,350 -0,151 
 

CRAppt 0,096 -0,373 
 

CRAig -0,182 0,527 
 

TUCig -0,440 0,067 
 

PMPB 0,186 0,075 
 

TMC 0,414 -0,070 
 

PBQ 0,416 0,226 
 

 

Legenda: CP1 = Componente Principal 1, CP2 = Componente Principal 2, as características são área foliar (AF), 

área específica da folha (AEF), conteúdo de  massa seca foliar (CMSF), conteúdo relativo de água no ponto de 

perda do turgor (CRAppt), potencial hídrico no ponto de perda do turgor  (Ψppt), habilidade de rebrotar (HR) e 

vigor de rebrota (VR), conteúdo relativo de água no momento da ignição (CRAig), teor de umidade do 

combustível no momento da ignição (TUCig), ponto de maior perda de biomassa (PMPB), taxa máxima de 

combustão (TMC), porcentagem de biomassa queimada (PBQ).  

Fonte: A autora, 2020. 

A partir do ACP apenas com as características de flamabilidade, foram extraídos os 

scores de cada espécie e realizada uma regressão linear com a frequência relativa das 

espécies. A regressão linear entre o eixo 1 e a frequência relativa (Tabela 9 – Regressão 37) 

indicou que  64% da variação encontrada na frequência relativa das espécies foi explicada 

pelas características de flamabilidade (y= 29,86 +14,25x; R²= 0,64 e p < 0,05). A regressão 

entre os scores do eixo 1 da ACP que combina tanto as características de resistência à seca 

quanto as de resistência ao fogo apresentou uma relação positiva com a frequência relativa 

das espécies (Tabela 9 – Regressão 39; y= 29,86 +12,74x; R² = 0,74 e p < 0,05). Sobre a 

relação entre flamabilidade e resiliência, as relações significativas encontradas foram entre o 

eixo 1 da ACP de flamabilidade com VR (Tabela 9 – Regressão 42; y=56,53 -29,29x; R² = 
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0,33 e p = 0,05), e entre o eixo 1 da ACP de características de resistência a seca e ao fogo com 

VR (Tabela 9 – Regressão 42;  y= 56,53 -24,87x; R² = 0,34 ep < 0,05). 

 

Tabela 9 - Resultados das  regressões lineares entre os scores das espécies nos eixos 1 e 2 das 

Análises de Componentes Principais: 

Características N.º a b R² p f GL 

 
ACP1 - Flamabilidade x Frequência 37 29,86 14,25 0,636 0,002 17,465 10  

ACP 2 - Flamabilidade x Frequência 38 29,861 2,698 0,008 0,77 0,09 10  

ACP 1-  Flamabilidade e Seca x Frequência 39 29,86 12,74 0,742 0 28 10  

ACP 2 -  Flamabilidade e Seca x Frequência 40 29,861 -5,225 0,08 0,372 0,871 10  

ACP1 - Flamabilidade x CR 41 64,4444 0,3953 0,000 0,956 0,003 10  

ACP1 - Flamabilidade x VR 42 56,53 -29,29 0,327 0,052 4,855 10  

ACP 1-  Flamabilidade e Seca x HR 43 64,444 1,968 0,012 0,738 0,118 10  

ACP 1-  Flamabilidade e Seca x VR 44 56,53 -24,87 0,344 0,045 5,249 10  

 

Legenda: a = valor de interceptação da reta, b = inclinação da reta,  R²= valor de r-quadrado, p = valor da 

estatística p, f = valor da estatística f, e GL = graus de liberdade. As características são capacidade de rebrotar 

(CR) e vigor de rebrota (VR). 

Fonte: A autora, 2020. 
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4  DISCUSSÃO: 

 

 

Os  resultados foram diferentes do esperado o que possibilita uma nova compreensão 

de como a resposta das plantas à seca e ao fogo interagem e atuam nos padrões de dominância 

de uma comunidade vegetal. A primeira hipótese levantada nesse trabalho foi a de que as 

espécies mais resistentes à seca seriam também as espécies mais resistentes ao fogo. No 

entanto, as espécies mais resistentes à seca apresentaram uma alta flamabilidade. 

Menores valores de Ψppt estão ligados à resistência à seca pois indicam que a perda de 

turgor, e a consequente interrupção de processos fisiológicos, ocorre em potenciais hídricos 

mais negativos (Bartlett et al. 2012). Valores mais baixos de AEF também estão associados a 

maior resistência a seca pois podem representar uma estratégia conservativa de recursos, uma 

vez que essa característica representa o custo de construção das folhas em termos de carbono 

(Wright et al. 2004).Pelo fato da espessura foliar ser um dos componentes que determinam a 

AEF, menores valores de AEF podem representar folhas mais espessas, que foram as espécies 

que apresentaram a maior taxa máxima de combustão (TMC) e maior porcentagem de 

biomassa queimada (PBQ). Esse resultado contraria a ideia de que folhas mais finas tem 

maior flamabilidade devido a maior razão superfície-volume foliar (Bond e van Wildgen, 

1996).  Porém, pelo fato de AEF ser produto tanto da espessura quanto da densidade foliar, 

menores valores de AEF podem estar associados a outro componente da flamabilidade que é o 

teor de umidade do combustível (TUC). Menores AEF podem estar associados a uma menor 

razão água/matéria seca da folha e, portanto, resultando em menores teores de umidade do 

combustível (TUC). De fato, encontramos uma relação positiva entre AEF e o teor de 

umidade do combustível no momento da ignição (TUCig). Plantas com menores valores de 

AEF possuíam menor TUCig, ou seja, uma menor razão água/massa seca da sua folha no 

momento da ignição. Portanto, uma vez que as espécies mais resistentes a seca, que possuem 

os menores valores de AEF e Ψppt, atingem uma razão de água/matéria seca baixa o 

suficiente para terem ignição (menores valores de TUCig), elas também apresentam maiores 

taxas de combustão e maiores proporções de biomassa queimada (maiores valores de TMC e 

PBQ). Esses resultados demonstram que ser mais resistente à seca pode aumentar a 

flamabilidade do sistema, o que nos indica mais um caminho de como a intensificação da 

seca, devido ao quadro de mudanças climáticas, pode ocasionar um aumento da frequência  

ou intensidade dos incêndios, alterando o regime de fogo local. Uma vez que esse cenário 
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selecione espécies mais resistentes à seca, esse resultado nos mostra que a relação da seca e 

do fogo se dá não só porque os eventos de seca representam uma menor disponibilidade 

hídrica do sistema, o que por si só já aumentaria a sua flamabilidade, mas também por 

selecionar espécies com altas taxas de combustão e proporção de biomassa queimada.  

A segunda hipótese levantada é a de que as espécies mais frequentes seriam as mais 

inflamáveis, o que estaria associado a mecanismos de resiliência, ou seja,as dominantes 

seriam as espécies com uma alta capacidade de se regenerar após a passagem do fogo.  De 

fato, a flamabilidade explicou 64% da frequência relativa das espécies, e quando analisadas 

em conjunto com as características de resistência a seca, explicaram 74% da frequência das 

espécies. Portanto, espécies com características associadas à maior resistência à seca (menor 

AEF, Ψppt, TUCig), e maior flamabilidade (maiores TMC e PBQ) tendem a ser as mais 

frequentes. Porém, diferentemente do esperado, as espécies mais inflamáveis e frequentes não 

foram as espécies que apresentaram maior resiliência, cuja as variáveis operacionais utilizadas 

nesse estudo foram a capacidade de rebrotar (CR) e o vigor de rebrota (VR). Na verdade, o 

vigor de rebrota (VR), apresentou uma relação negativa com a flamabilidade. Isso pode ter 

ocorrido pois o efeito do fogo sobre VR pode ser diferente dos efeitos de outros distúrbios 

sobre esta capacidade (de Dios, 2020).  A capacidade de rebrotar pura e simplesmente a 

qualquer distúrbio, pode não refletir a capacidade de rebrotar após o fogo, o que contraria a 

visão de Grime (1977), uma vez que sua teoria supõe que as espécies R tem a mesma 

capacidade de se regenerar independentemente do tipo de distúrbio. Segundo de Dios, (2020) 

e Pausas et al. (2015), diferentemente de outros distúrbios, o fogo consiste em uma remoção 

de biomassa junto a um estresse térmico em volta dos tecidos que foram diretamente 

consumidos. A habilidade e vigor de rebrota pós-incêndio estariam, portanto, relacionados ao 

grau de proteção térmica das gemas (de Dios, 2020). Consequentemente, espécies que 

normalmente rebrotam após outros distúrbios podem ter sua habilidade ou vigor de rebrota 

diminuídos pelos efeitos letais das temperaturas de um incêndio, uma vez que suas gemas e 

meristemas não se encontram devidamente protegidos (Pausas, 2015). Keating (1998) 

realizou um experimento testando os efeitos de queima e do corte das plantas do páramos no 

Parque Nacional de Podocarpus, no Equador e observou que a altura recuperada por essas 

espécies nas áreas que foram queimadas foi significativamente maior do que nas áreas em que 

foram cortadas. Portanto, experimentos que comparem a capacidade das espécies rebrotarem a 

partir de uma remoção mecânica da biomassa e a partir da sua queima no PNI seriam úteis 

para esclarecer essas ideias. Além disso, alguns autores apontam que a capacidade de rebrotar 
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após um incêndio é determinada por outros fatores, como a quantidade de carboidratos 

estocados em reservas (Bowen e Pate, 1993; Clarke; 2013; Pate et al., 1990). Estoque ou 

reserva de carbono, de acordo com Chapin et al. (1990), é a formação de compostos de 

carbono não estruturais que podem ser futuramente mobilizados para sustentar a biossíntese. 

Esse processo prepara a planta para emergências imprevisíveis, como distúrbios que afetam a 

absorção ou a necessidade de carbono (Chapin et al. 1990). Pate et al. 1990 encontrou que a 

quantidade de amido presente nos tecidos vegetais é significativamente maior nas raízes das 

espécies que tem a capacidade de rebrotar após o fogo. Portanto, a capacidade dessas espécies 

de recuperar a sua biomassa pode ser governada pela reserva de carboidratos restantes após 

uma época de menor disponibilidade hídrica ou após a passagem do fogo, por exemplo 

(O’Grady et al. 2013). Assim, a concentração de carboidratos nos tecidos vegetais, 

principalmente abaixo do solo, pode ser uma importante característica de resiliência a ser 

investigada para compreender a regeneração das espécies do PNI após o fogo. 

Segundo Pausas et al. (2017), uma maneira de facilitar a compreensão do conceito de 

flamabilidade seria encará-la como uma variável teórica que é composta por várias 

dimensões. Essas dimensões, por serem medidas através de diferentes características, podem 

ser independentes entre si ou até mesmo negativamente correlacionadas. Esta abordagem, 

portanto, remete à ideia das dimensões de variação de características funcionais (Westoby et 

al. 2002). Pausas et al. (2017) levanta quais seriam as três principais dimensões que compõem 

a flamabilidade das plantas: A primeira associada a ignitabilidade (facilidade em ter ignição), 

a segunda associada com a velocidade da combustão e a taxa de propagação da chama 

(combustibilidade), e a terceira associada a quantidade de calor liberada (sustentabilidade). 

Essas três dimensões explicam a chance de uma planta começar a queimar, o quão rápida e o 

quão intensa é a sua perda de biomassa durante a queima. No entanto, a inclusão das 

dimensões da flamabilidade em abordagens que buscam associar os seus graus de relação com 

outras dimensões funcionais como o espectro econômico foliar, e de resistência à seca, por 

exemplo, é ainda incipiente. Cornelissen et al. (2017) demonstraram que as características dos 

órgãos vegetais vivos, principalmente aquelas ligadas ao espectro econômico e ao espectro da 

forma e tamanho das plantas estão fortemente ligados à dinâmica da formação da 

serrapilheira, e consequentemente, aos padrões de decomposição e regimes de fogo de uma 

comunidade. Grootemaat et al. (2015) analisou como as características morfológicas foliares 

influenciam na flamabilidade e taxas de decomposição de 32 espécies e observou que AEF foi 

o preditor mais forte para o tempo necessário para ignição (proxie para ignitabilidade), e a 
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massa seca da folha o preditor mais importante para a duração da chama (proxie para 

sustentabilidade). Além disso, foi observado que essas duas características de flamabilidade, 

usadas como variáveis operacionais para representar dois eixos distintos: o da ignitabilidade e 

sustentabilidade, não foram correlacionadas entre si. Murray e Philips (2013) analisaram as 

diferenças da flamabilidade entre folhas de espécies exóticas e nativas a partir da 

ignitabilidade, e observou que as folhas das espécies exóticas, maiores e com valores mais 

altos para AEF, apresentaram menor tempo de ignição somente quando secas. Quando 

frescas, não foi encontrada diferença significativa entre a ignitabilidade das folhas das 

espécies nativas e exóticas, reforçando o papel do conteúdo de água do combustível na 

determinação da ignitabilidade. 

Nesta dissertação, medimos diferentes dimensões da flamabilidade, e de fato a 

ignitabilidade, representada pelo teor de umidade do combustível no momento da ignição 

(TUCig), foi negativamente correlacionada com a taxa máxima de combustão (TMC) e com a 

porcentagem de biomassa queimada (PBQ), que juntas expressam a dimensão da 

combustibilidade. Essa visão multidimensional da flamabilidade oferece uma explicação do 

motivo pelo qual nossos resultados contrariaram a ideia de que folhas finas tem maior 

flamabilidade devido a maior razão superfície-volume (Bond e van Wilgen, 1996). Isso pode 

ter ocorrido pois a razão superfície-volume da folha está associada positivamente apenas com 

uma das dimensões da flamabilidade, a ignitabilidade. Ou seja, folhas mais finas tem maior 

facilidade de ter ignição, mas não necessariamente são aquelas que tem maior taxa de 

combustão e proporção de biomassa queimada. Tendo em vista todo o exposto acima, as 

espécies mais frequentes nos Campos de Altitude são aquelas que possuem baixa 

ignitabilidade, mas essas espécies também perdem sua biomassa rapidamente e em grandes 

proporções uma vez que o fogo se inicia, ou seja, possuem uma alta combustibilidade. 

Uma vez que encontramos uma relação do fogo com o padrão de dominância das 

espécies, sabemos que uma alteração do seu regime possivelmente irá acarretar mudanças na 

estrutura da vegetação. Dessa maneira, esse resultado indica como o quadro de mudanças 

climáticas, que prevê uma diminuição da entrada de água e um aumento na sua demanda para 

a região da Serra da Mantiqueira (Lyra et al. 2018) pode alterar  o regime de fogo e a estrutura 

das comunidades vegetais dos Campos de Altitude. Como as espécies que tendem a ser mais 

frequentes são as mais resistentes à seca, com baixa ignitabilidade e alta combustibilidade, 

possivelmente o aumento da intensidade e frequência dos eventos de seca e fogo causará o 

aumento da frequência dessas espécies e tornará a vegetação mais inflamável, embora com 



54 
 

menor ignitabilidade o que ressalta o caráter múltiplo da flamabilidade. Como essa maior 

flamabilidade se deve em grande parte as altas velocidades de combustão, isso significa que 

potencialmente, esses incêndios terão maiores taxas de propagação e consequentemente, 

maiores áreas queimadas (Pausas et al. 2017). Isso aumenta a chance do fogo atingir áreas que 

ainda não foram afetadas pela sua presença e alcançar espécies de menor frequência que não 

apresentam mecanismos para sobreviver aos seus efeitos. 

Pausas et al. (2017) também propõe que as três principais dimensões da flamabilidade 

definem três estratégias que permitem a persistência das espécies em ambientes propensos ao 

fogo: a estratégia não-inflamável, a estratégia rapidamente-inflamável e a estratégia 

calorosamente-inflamável. As espécies não-inflamáveis seriam espécies com baixa 

ignitabilidade e/ou baixas taxas de propagação e liberação de calor, espécies rapidamente-

inflamáveis seriam aquelas com alta ignitabilidade e combustão rápida, enquanto as espécies 

calorosamente-inflamáveis são as que produzem chamas com altas temperaturas e maior 

tempo de residência (i.e. tempo que o fogo permanece no mesmo ponto – Cochrane, 2009). 

De acordo com os nossos resultados as espécies mais frequentes dos Campos de Altitude 

possuem características relacionadas a duas das estratégias levantadas por Pausas et al. 

(2017): a baixa ignitabilidade da estratégia não-inflamável (menores valores para TUCig) e as 

altas taxas de combustão da estratégia rapidamente-inflamável (maiores valores para TMC). 

Podem ser levantadas hipóteses distintas de como essas estratégias poderiam afetar a 

performance ecológica das espécies nos Campos de Altitude. Como a ignitabilidade foi 

positivamente correlacionada com a resistência à seca, sugerimos que, em algum grau, há uma 

convergência na capacidade de resistir à seca e ao fogo. Conseguir manter o turgor sob 

potenciais hídricos mais baixos (Yppt), e não atingir a ignição enquanto não perde água em 

proporções suficientes (TUCig), pode representar uma resistência a ignição enquanto 

processos fisiológicos importantes para a sobrevivência e crescimento estão sendo mantidos. 

Em contrapartida, possuir alta combustibilidade, representada por uma alta taxa máxima de 

combustão (TMC) e alta porcentagem de biomassa queimada (PBQ),pode aumentar a 

resistência de um indivíduo através da diminuição do tempo de residência do fogo e 

consequentemente, redução dos danos causados a tecidos meristemáticos e raízes que estão 

próximas ou abaixo do solo (Gagnon, 2010). Dessa maneira, a estratégia rapidamente-

inflamável pode estar associada a um mecanismo de proteção dos tecidos essenciais de danos 

causados por incêndios de altas temperaturas e longa duração. Pausas et al. (2017) levanta que 
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essa estratégia é típica de plantas que queimam durante o fogo (diferentemente de espécies 

não-inflamáveis), mas que sobrevivem pois a suas gemas não são danificadas.  

O autor ainda aponta que em alguns casos, essa estratégia é relacionada com a floração 

pós-fogo. De fato, as duas espécies mais frequentes do PNI, Machaerina Ensifolia e 

Cortaderia Modesta, tem sua florações estimuladas pelo fogo (Brade, 1956; Safford, 2007) 

além de possuírem densas touceiras que proporcionam um isolamento de altas temperaturas e 

proteção contra danos físicos internos causados pelo fogo (Safford, 2001).  Como descrito por 

Brade (1956), a outra Machaerina ensifolia é encontrada constantemente associada a 

Cortaderia Modesta, o que pode sugerir que esta espécie dominante do PNI também se 

beneficia dos mecanismos de proteção contra possíveis danos causados pelo fogo promovido 

por Cortaderia Modesta. Além disso, quando a taxa máxima de combustão (TMC) e a 

porcentagem de biomassa queimada (PBQ) foram analisadas separadamente, elas foram as 

características que apresentaram a maior relação com a frequência relativa, ainda que as 

espécies mais dominantes não tenham apresentado valores significativamente maiores que 

grande parte das espécies. Portanto, no que diz respeito a flamabilidade, a dimensão 

relacionada a velocidade da combustão (combustibilidade) é a que mais está associada à 

dominância das espécies. Apesar disso, o tempo em que as espécies atingiram a maior 

velocidade de combustão não teve relação com a frequência e muitas espécies não diferiram 

significativamente em relação ao ponto de maior perda de biomassa (PMPB).  Ainda, mais da 

metade das espécies teve ignição com 100% do seu conteúdo relativo de água, característica 

que não contribuiu para explicar a frequência. O fato de TUCig estar entre as características 

que mais contribuíram para explicar a variação das espécies, indica que mais do que apenas a 

quantidade de água em si presente no tecido, determinante para a flamabilidade é a proporção 

de quantidade de água em relação a massa seca.  

A ideia da flamabilidade como um fator determinante para a evolução das plantas é 

muito criticada pois alguns autores alegam que não existem características que influenciam 

exclusivamente a flamabilidade (Bowman et al. 2014).  Muitas características químicas e 

estruturais constantemente relacionadas a flamabilidade tem valor adaptativo para outras 

pressões seletivas (i.e. herbivoria ou seca – Pausas et al. 2017).Por exemplo, uma maior 

quantidade de compostos orgânicos voláteis pode aumentar a ignitabilidade das folhas, no 

entanto, também desempenham um papel importante na defesa contra a herbivoria (Bowman 

et al. 2014). Pelo fato de existirem tantas características que potencialmente afetam a 

flamabilidade, é razoável afirmar que o fogo tem sido um grande motor da evolução das 
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plantas (de Dios, 2020). Porém, inferências mais robustas acerca do efeito do fogo na resposta 

das plantas podem ser feitas com o uso de características que representam a resultante final de 

um agrupamento de características que, individualmente, são associadas a outros fatores, mas 

em conjunto, podem refletir a resposta da planta ao fogo. Dessa maneira, nós demonstramos 

que o uso de características funcionais de flamabilidade podem fornecer evidências mais 

concretas à respeito do fogo como fator chave para a estruturação das comunidades vegetais. 

Além disso, uma limitação ao estudar a flamabilidade tem sido a tendência de considerá-la 

como uma variável teórica de apenas uma dimensão, mas compreender sua 

multidimensionalidade facilita a explicação de problemas levantados pelos céticos da 

flamabilidade (Pausas et al. 2017). Por exemplo, Midgley (2013) encontrou inconsistências ao 

aplicar os modelos de Bond & Midgley (1995) e Gagnon et al. (2010)para um determinado 

conjunto de espécies, porém uma vez que existam diferentes estratégias de flamabilidade, 

esses modelos podem estar relacionados a conjuntos de espécies diferentes (Pausas et al. 

2017). Outra questão é a de que o fogo teria se tornado um fator predominante somente após o 

surgimento da vida humana, e por isso ele não poderia ser considerado como um fator 

importante na história evolutiva das plantas.  Porém, evidências de que o fogo tem sua origem 

ligada à origem das plantas tem sido levantadas (Pausas e Keeley, 2009). Uma vez que as 

plantas são responsáveis por dois dos três elementos essenciais à existência do fogo: oxigênio 

e combustível, antes do aparecimento de organismos fotossintéticos, a atmosfera não tinha 

oxigênio suficiente, e antes do aparecimento das plantas terrestres, faltavam combustíveis. O 

terceiro elemento, uma fonte de calor, provavelmente foi disponível em toda a história do 

planeta através de raios ou vulcões, por exemplo (Pausas e Keeley, 2009). Dessa maneira 

foram encontrados registros, como fragmentos de troncos de árvores carbonizados, que 

fornecem evidências da importância do fogo para as plantas em épocas pré-humanas, como no 

Jurássico (Pausas e Keeley, 2009). Segundo Keeley e Rundel (2005), o fogo foi responsável 

pela propagação de gramíneas C4 durante o Mioceno. Ao aumentar a produtividade de 

gramíneas C4 por causar a abertura das florestas, em um processo de feedback, a 

produtividade elevada de gramíneas C4 aumentava a carga de combustível altamente 

inflamável. Atualmente, segundo Hély et al. (2019) em terras áridas e semiáridas, a 

distribuição de arbustos e gramíneas é em grande parte controlada pela frequência do fogo, 

pois o aumento da sua frequência cria uma vantagem competitiva a favor das gramíneas. 

Além disso, a importância do fogo está sendo revelada em tentativas de modelar o padrão 

global da vegetação atual sem levá-lo em consideração (Bond et. al. 2005). Foi encontrado 

que vários ecossistemas considerados dependentes do fogo (e.g. savanas tropicais) tem 
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características climáticas que oferecem potencial para sustentar outro tipo de vegetação, e 

apenas não o fazem pela presença do fogo (Bond et. al. 2005). Todavia, pelo fato das plantas 

terem que responder simultaneamente à diversos fatores ambientais, é provável que suas 

características evoluíram em resposta a múltiplos fatores (de Dios, 2020). A importância dos 

fatores climáticos para a estruturação das comunidades vegetais já é bem estabelecida, e 

apesar da co-ocorrência do fogo com a seca, abordagens para compreender a flamabilidade 

muitas vezes não levam em consideração a resposta das plantas à menor disponibilidade 

hídrica (Nolan et al. 2020). Recentemente, Pivaroff et al. (2019) encontraram que 

características associadas ao acesso à água e a regulação do seu uso foram determinantes 

críticos do TUC entre as espécies. Por isso, analisar em conjunto a resposta das espécies ao 

fogo e à seca pode proporcionar uma explicação mais robusta sobre os padrões de dominância 

encontrados, uma vez que há uma grande probabilidade da planta também ter que responder à 

seca em locais aonde o fogo ocorre. Nesse trabalho, nós demonstramos que as respostas das 

plantas à seca afeta a sua flamabilidade e, por isso, tanto a seca quanto o fogo tem sido fatores 

importantes para moldar a estrutura da comunidade vegetal dos Campos de altitude. 
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CONCLUSÃO 

 

 

• A resposta das plantas à seca, nos Campos de Altitude, está relacionada com a resposta 

das plantas ao fogo, e as espécies mais resistentes à seca apresentaram uma alta 

flamabilidade decorrente de altas taxas máximas de combustão e grande proporção de 

biomassa queimada (alta combustibilidade). 

• As espécies mais frequentes dos Campos de Altitude foram as espécies mais 

resistentes à seca e com elevada flamabilidade decorrente de altas taxas máximas de 

combustão e proporções de biomassa queimada. Apesar disso, essa alta flamabilidade 

não está associada a uma maior resiliência. A maior frequência das espécies mais 

inflamáveis pode ser explicada a partir de uma estratégia rapidamente-inflamável, que 

promove uma maior proteção das suas gemas e tecidos meristemáticos, enquanto a 

explicação da diferença encontrada nos padrões de resiliência das espécies deve ser 

investigada a partir de outros fatores, como a proporção de reserva de carbono 

presente nos tecidos vegetais. 

• Nós demonstramos que encarar a flamabilidade como uma variável teórica 

multidimensional e o uso de características funcionais de flamabilidade fornece 

evidências mais concretas a respeito do fogo como fator chave para a estruturação das 

comunidades vegetais. Além disso, demonstramos que analisar em conjunto a resposta 

das espécies ao fogo e à seca pode proporcionar uma explicação mais robusta sobre os 

padrões de dominância encontrados, uma vez que existe uma alta probabilidade desses 

fatores co-ocorrerem.Portanto, considerando o contexto de mudanças climáticas, 

estudos que busquem uma maior compreensão das dimensões da flamabilidade a partir 

de uma integração com a resposta à seca se mostram extremamente importantes, uma 

vez que as respostas das plantas a esses fatores estão associadas. 
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