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Resumo

O fogo é uma forga determinante na evolugdo, estrutura e funcionamento dos ecossistemas
tropicais, selecionando uma notavel diversidade de estratégias de persisténcia entre as plantas
lenhosas. No Cerrado, um dos biomas mais propensos ao fogo do mundo, essas estratégias
compdem um continuo entre resisténcia ao fogo e competigao por luz, moldando a organizagao da
vegetacado desde savanas abertas até florestas densas. Esta tese discute, ao longo de oito capitulos,
uma visdo funcional e de desenvolvimento sobre como as plantas resistem, se recuperam e se
adaptam a disturbios causados pelo fogo, e como esses processos mediam a coexisténcia de
biomas nos mosaicos savana—floresta. Em nivel individual, as plantas lenhosas apresentam
crescimento modular, com tragos morfofisiolégicos distintos que influenciam como cada mddulo
vivencia o fogo e contribui para a sobrevivéncia do organismo. Ritmos anuais de crescimento,
frequentemente sincronizados com as chuvas e com o rebrotamento pés-fogo, sugerem que as
espécies do Cerrado integram influéncias ambientais e o historico de disturbios em seus ciclos de
desenvolvimento. A exposigao ao fogo em fases iniciais pode redirecionar trajetérias ontogenéticas,
levando a mudancas persistentes na forma de crescimento — como a transicdo de arquiteturas
arbustiva para arbérea — que aumentam a resiliéncia por meio do rebrotamento. Essa plasticidade de
desenvolvimento sustenta o difundido fenédmeno do “arbustamento”, por meio do qual espécies
generalistas ajustam a forma de crescimento e a alocag&o de recursos para persistir em ambientes
contrastantes de luz e fogo. Andlises baseadas em atributos funcionais revelam que as espécies
combinam mecanismos de sobrevivéncia ao fogo acima e abaixo do solo — como casca espessa,
protecdo de gemas e Orgaos subterrdneos especializados — em diferentes configuragoes,
dependendo se a persisténcia se baseia no rebrotamento localizado ou na propagacao lateral. Essas
combinagdes evidenciam compensacdes entre o investimento em resisténcia ao fogo e em atributos
que favorecem a competi¢cdo por luz. Ao longo do gradiente savana—floresta, esse equilibrio define
um continuo funcional entre duas estratégias: Shield, associada a prote¢ao contra o fogo, e Spear,
associada a interceptacdo de luz. As zonas de transicdo abrigam estratégias intermediarias,
mesclando fungbes tanto de resisténcia ao fogo quanto interceptagdo de luz e sustentando a
coexisténcia dos biomas. Analises comparativas entre continentes mostram ainda que um alto
investimento em atributos de resisténcia ao fogo limita o potencial de interceptagédo de luz,
explicando por que espécies adaptadas ao fogo raramente se estabelecem em ambientes
sombreados. Sob regimes de fogo em transformagao, impulsionados por atividades humanas e
mudangas climaticas, essas compensagdes tendem a remodelar a estrutura da vegetagédo. Cenarios
de intensificacao, reducao ou alteragao na frequéncia de incéndios — denominados burning, hididing,
e starving — devem favorecer estratégias e formas de crescimento distintas, levando a formagao de
novos conjuntos ecologicos. Coletivamente, esses achados destacam que compreender a
modularidade, a plasticidade de desenvolvimento e as compensacgdes entre atributos das plantas €
essencial para prever a dindmica da vegetacdo em um mundo em que regimes de fogo estdo em
rapida mudanga, conectando a ecologia funcional com perspectivas evolutivas e em escala de
bioma.

Palavras-chave: atributos funcionais, Cerrado, floresta, fogo, formas de crescimento, ontogenia,
orgaos subterrdneos, producdo de casca, protecdo de gemas, savana, sazonalidade,
sombreamento, xilema.



Abstract

Fire has long shaped the evolution, structure, and functioning of tropical ecosystems, selecting for a
remarkable diversity of persistence strategies among woody plants. In the Cerrado, one of the world’s
most fire-prone biomes, these strategies span a continuum between fire resistance and light
competition, shaping vegetation organization from open savannas to closed forests. This thesis
discusses, throughout eight chapters, tue functional and developmental view of how plants withstand,
recover from, and adapt to fire disturbances, and how these processes mediate biome coexistence
across savanna—forest mosaics. At the individual level, woody plants exhibit modular growth, with
distinct morpho-physiological traits influencing how each module experiences fire and contributes to
survival. Annual growth rhythms, often synchronized with rainfall and post-fire resprouting, suggest
that Cerrado species integrate environmental cues and disturbance history into their developmental
cycles. Early-life fire exposure can redirect ontogenetic trajectories, leading to persistent shifts in
growth form, such as the transition from single- to multi-stemmed architectures that enhance
resilience through resprouting. This developmental plasticity underpins the widespread “shrubing out”
phenomenon, through which generalist species adjust growth form and resource allocation to persist
across contrasting light and fire environments. Trait-based analyses reveal that species combine
above- and belowground fire-survival mechanisms — thick bark, bud protection, and specialized
underground storage organs — in different configurations depending on whether persistence relies on
on-spot resprouting or lateral spread. These combinations highlight trade-offs between investment in
fire resistance and traits enhancing light competition. Across savanna—forest gradients, this trade-off
defines a functional continuum between two strategies: the Shield, emphasizing fire protection, and
the Spear, emphasizing light interception. Transition zones harbor intermediate strategies, blending
functions of both realms and sustaining biome coexistence. Comparative analyses across continents
further show that high investment in fire-resistance traits limits light capture potential, providing an
explanation on why fire-adapted species rarely establish in shaded environments. Under changing
fire regimes driven by human activities and climate change, these trade-offs will reshape vegetation
structure. Scenarios of intensified, reduced, or altered fire frequency — termed the burning, hiding,
and starving realms — are predicted to favor distinct structural strategies and growth forms, driving
novel ecological assemblages. Collectively, these chapters highlight that understanding plant
modularity, developmental plasticity, and trait trade-offs is essential to predict vegetation dynamics in
a rapidly changing fire world, bridging functional ecology with evolutionary and biome-scale
perspectives.

Keywords: Cerrado, bark production, belowground organs, bud protection, fire, functional traits,
forest, growth forms, ontogeny, seasonality, shading, xylem.
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1. Introdugéao
1.1. Um breve panorama sobre o Cerrado e estudos em suas savanas e florestas

O Cerrado € um dominio fitogeografico localizado no coragdo da América do Sul.
Com ampla extensao, ocupa uma area de aproximadamente dois milhdes de quildbmetros
quadrados. Majoritariamente inserido em territério brasileiro, mas com areas que
ultrapassam a fronteira e ocupam partes do Paraguai e da Bolivia, o Cerrado abriga mais
de 12 mil espécies de plantas com sementes (BFG, 2022). Popularmente considerado
um bioma, o Cerrado é mais bem definido pela combinag¢ao de diferentes biomas, os
quais séo representados por diferentes tipos de vegetagao (Batalha, 2011; Coutinho,
2006). Dentre os diversos tipos de vegetagcdo que compdem o Cerrado e cujas
classificagdes variam dependendo da interpretacdo do observador, aquelas pertencentes
aos biomas savanico e florestal se fazem maioria em seu territorio (Projeto MapBiomas,
2023).

Apesar de ser o segundo maior dominio fitogeografico da América do Sul, menor
apenas que a Amazobnia, a extensao territorial do Cerrado (Figura 1), bem como sua
importancia para a Nagao, € comumente menosprezada. Para fins comparativos, a area
total do Cerrado em territério nacional (198,45 milhdes de hectares, Mha) equivale ao
territério da Ucrania (60,4 Mha), Franca (565 Mha na Europa), Espanha (50,5 Mha) e
Noruega (32,4Mha) combinados (Figura 1). No ano de 2021, biomas savanicos
representavam 60,46 Mha da area do Cerrado (30,5% do territorio), enquanto biomas
florestais ocupavam 28,02 Mha (14,1% do territério). Atualmente, savanas e florestas
ocupam cerca de 45% do territério do Cerrado, em uma aparente interminavel disputa
por espago com a agropecuaria, que também ocupa cerca de 45% do territorio (até 2021,
Projeto MapBiomas, 2023).

Mesmo nao sendo formado exclusivamente por biomas savanicos, o Cerrado
recebe o titulo de savana mais biodiversa do planeta — em termos de organismos
vegetais, uma vez que as savanas Africanas sdo mais diversas em termos de organismos
animais. Em virtude da alta presséo antropica exercida pela mineragéo principalmente no

século XIX (Fernandes; Péssoa, 2011), da intensa expansao agropecuaria em tempos
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mais recentes (Dall’Agnol, 2016), e da extraordinaria diversidade de organismos
endémicos — principalmente vegetais (BFG, 2022), o Cerrado foi estabelecido como

prioridade (hotspot) para conservagao (Myers et al., 2000).

Figura 1: Delimitagao espacial do Cerrado em territorio brasileiro (em verde) e em relagao
a Ameérica do Sul. Segundo maior dominio fitogeografico da porgao sul da América e
hotspot para conservacdo, o Cerrado ocupa cerca de dois milhdes de quildmetros

quadrados do territério nacional.

Mesmo detendo os titulos de savana mais biodiversa do planeta e hotspot para
conservagao, aproximadamente metade (46,9%) do territério do Cerrado ja nédo abriga
sua vegetagao originaria (Projeto MapBiomas, 2023). Vitima legitimada de uma visao que
direciona atengao de forma desproporcional entre dominios fitogeograficos, fazendo com
que dominios majoritariamente florestais recebam maior estimulo para preservagao e
recuperacao (Silveira et al., 2022), o Cerrado deslancha como um dos dominios em maior
risco no Pais, perdendo apenas para a Mata Atlantica (outro hotspot nacional; IBGE,

2018). Dado o intenso interesse, principalmente internacional, pela preservagcéo da
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Amazébnia, o Cerrado tem sido usado como “bioma-sacrificio” para o desenvolvimento
econdmico nacional (Jornal da Unesp, Geraque, 2023). Este fenébmeno é refletido em
suas savanas e florestas, cujas extensdes foram reduzidas em 24,9% e 15,3% entre os
anos de 1985 e 2021, totalizando uma perda de aproximadamente 25 Mha de vegetagao
nativa em apenas 36 anos e uma grande fragmentagdo da vegetagcdo remanescente

(Figura 2; Projeto MapBiomas, 2023).
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Figura 2: Diminuicdo e fragmentagdo na area ocupada por savanas e florestas no
Cerrado entre os anos de 1985 e 2021. Areas de savana foram as mais desmatadas,
acarretando a perda de cerca de 25 milhdes de hectares de vegetagao nativa em menos

de 40 anos. Elaboragdo do autor com dados da rede MapBiomas (2021).
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A velocidade com que grandes extensdes do Cerrado sdo convertidas em um
questionavel e imediatista desenvolvimento econbémico muitas vezes ultrapassa nossa
velocidade em compreender os padroes e processos responsaveis pelas peculiaridades
de suas vegetagdes. Isso se da, em parte, em funcdo dos mistérios acerca do Cerrado
serem proporcionais a sua grandeza, e do inicio dos estudos de forma mais intensiva em
suas vegetacdes serem relativamente recentes. O primeiro estudo de cunho ecolégico
no Cerrado se deu entre os anos de 1863 e 1866, quando o botanico dinamarqués
Johannes Eugenius Bulow Warming (3 de novembro 1841 — 2 de abril 19247) realizou
detalhadas observagdes e experimentos nas redondezas de Lagoa Santa, entdo um
pequeno povoado no que viria a ser a regiao metropolitana de Belo Horizonte — MG na
atualidade. E valido ressaltar que Warming ndo foi o primeiro naturalista a langar
curiosidade sobre a flora do Cerrado. Naturalistas que o precederam, como o francés
Augustin Saint-Hilaire (4 de outubro de 1779 — 3 de setembro de 1853f) e os alemaes
Johann Baptist von Spix (9 de fevereiro de 1781 — 13 de marg¢o de 1826%), Johann
Ehrenfried Pohl (12 de setembro de 1746 — 25 de outubro de 1800%), e Carl Friederich
Philipp von Martius (17 de abril de 1794 — 13 de dezembro de 18687t) ja haviam notado
as peculiaridades da vegetagao que, segundo Oliveira (2017), era capaz de despertar

estranheza e admiracao nestes naturalistas.

Contudo, apesar da inestimavel contribuicdo botanica destes pioneiros
naturalistas cujos estudos deram origem as obras responsaveis pelas fundacbes da
botanica no pais, como as Reise in Brasilien (Spix; Martius, 1823), Histoire des plantes
les plus remarquables du Brésil e du Paraguay (Saint-Hilaire, 1824a), Plantes usuelles
des Brasiliens (Saint-Hilaire, 1824b), Flora Brasilae Meridionalis (Saint-Hilaire, 1825),
Plantarum Brasilidae Icones et Descriptiones hactenus ineditae (Pohl, 1827, 1831) e Flora
Brasiliensis (CRIA, 2005), a visao ecoldgica (no sentido de como o ambiente influencia
os organismos em diferentes escalas) tinha apenas sua superficie arranhada. Isto se da,
em parte, pelo fato de naturalistas que precederam Eugene Warming adotarem o olhar
principalmente difundido por Alexander von Humboldt (14 de setembro de 1769 — 6 de
maio de 18597), olhar que, nas palavras de Warming, provia “um valor apenas estético”

no que dizia respeito a diversidade de formas exibidas por organismos vegetais
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(Warming, 1908). Em outras palavras, a visdo difundida até entdo se baseava
majoritariamente na descricdo, enquanto a visdo de Warming descansava nas
caracteristicas das plantas e suas respostas ao ambiente (Eriksson, 2023), sendo o
Cerrado, de certo, um grande influenciador no despertar desta nova visdo ecologica.
Publicado em 1892, o livro Lagoa Santa: Et Bidrag til den biologiske Plantegeografi traz
uma descricdo detalhada da vegetagcdo do Cerrado mineiro estudada por Warming
(1892), o qual destaca a relagao entre a vegetacao e as variaveis ambientais as quais
eram expostas, como periodos de estiagem e eventos de fogo. Poucos anos depois, em
1895, o autor publica o primeiro livro de Ecologia Vegetal da historia e € o primeiro cunhar
este termo (Plantesamfund — Grundtraek af den @kologiske Plantegeografi; Warming,
1895). Neste livro pioneiro, o Cerrado € mencionado em partes em que o autor discute a
estrutura e funcionamento de restingas, a similaridade com bush-forests da Africa, as
definicbes de savanas e as semelhancas com florestas de eucaliptos da Australia.
Portanto, e provavelmente de forma concomitante, a visdo fundadora de Warming que o
levou a cunhar o termo ecologia (@kologiske) em 1909 permitiu também a inaugural era

dos estudos acerca da ecologia do Cerrado em 1895 (Figura 3).
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Figura 3: llustragcdo a lapis feita por Eugene Warming durante sua expedigdo aos

Cerrados de Lagoa Santa, Minas Gerais, em agosto de 1865, registrando as
peculiaridades de uma area de campo cerrado apés um evento de fogo. Warming,
algumas décadas depois, viria a publicar o primeiro livro de Ecologia, sendo esta
vegetacao mencionada cinco vezes ao decorrer do texto. Os numeros indicam a quais
espeécies os individuos desenhados pertencem, sendo: Annona crassiflora (1,6), Qualea
grandiflora (2), Qualea sp. (sugerida como “passiflora” pelo autor) (4), Kielmeyra coriacea
(5), Erythroxylum suberosum (7), Tabebuia caraiba (sinbnimo de Tabebuia aurea) (8), e
Byrsonima sp. (10). O autor ndo indica a quais espécies pertencem os individuos
indicados pelos numeros 3 e 9, e afirma que alguns arbustos pertencem ao género

Salacia ou a espécie Sabicea cana.

Os estudos acerca da ecologia da vegetacdo do Cerrado se tornaram mais

frequentes no século XX, gragcas aos esforgos de pesquisadores brasileiros e
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estrangeiros lotados em recém-formadas instituicbes nacionais. Dentre eles, Mario
Guimaraes Ferri (7 de julho de 1918 — 15 de junho de 1985%), professor da Universidade
de Sao Paulo (USP), realizou importantes contribuicbes no campo da ecologia do
Cerrado. Junto ao aleméao Felix Rawitscher (4 de janeiro de 1890 — 18 de dezembro de
19571) — um dos organizadores do Departamento de Botanica da USP — e Mercedes
Rachid Edwards (5 de julho de 1913 — 7 de agosto de 1999t) — também docente da
instituicao — Ferri comp&s o primeiro estudo de teor ecoldgico-experimental no Cerrado,
ao investigar a relagéo entre a profundidade do solo e os campos cerrados. Este estudo,
de acordo com Silva (2019), langou questionamento sobre a visdo de que recursos
hidricos seriam limitados nas areas do campo cerrado, visdo esta elaborada por Peter
Wilhelm Lund (14 de junho de 1801 — 25 de maio de 1880%1) e perpetuada por Warming.
As contribui¢cbes de Ferri para a ecologia do Cerrado sao diversas, incluindo estudos eco-
fisiologicos sobre o uso da agua por parte de plantas lenhosas e sobre a origem de sua
vegetacao (e.g., Ferri, 1955), além de influenciar diretamente o desenvolvimento da

ecologia no pais (Felippe, 1994)".

Durante a década de 1960, James Alexander Ratter (15 de fevereiro de 1934 — 3
de novembro de 2020%) iniciou trabalhos floristicos no Cerrado que resultaram em um
importante compéndio da enigmatica flora savéanica e florestal. Jimmy, conforme é
popularmente conhecido, foi responsavel pela descricido de novas espécies e pelo
mapeamento de padrdes de distribuicdo e areas criticas para a conservacao do Cerrado
(e.g., Ratter; Bridgewater; Ribeiro, 2003; Ratter; Dargie, 1992). Scientific Officer do
Jardim Botanico Royal de Edimburgo, Ratter foi um dos principais responsaveis pela
internacionalizagdo do Cerrado, tendo contribuido com mais de 8.000 coletas de
organismos vegetais distribuidas em diferentes cole¢des botanicas ao redor do mundo
(Cubey, 2020; Mitchell, 2025).

' E valido ressaltar que, em alguns trabalhos iniciais acerca do Cerrado, o estudo ecoldgico foi utilizado
como meio de se averiguar o potencial para expansao agropecuaria. Trabalhos pioneiros de Ferri afirmam
que “O cerrado vai permitir a expansao de nossa silvicultura, de nossa agricultura e de nossa pecuaria de
leite e de carne. E, o que é muito importante, vai proteger bastante a Amazo6nia, fragil, desconhecida e
distante.” e que “50% do territorio brasileiro € coberto por vegetagéo pobre: campos, “campos cerrados” (a
entdo chamada savana) e as “caatingas™. A visdo acerca da conservagdo do Cerrado viria a ser
consolidada anos depois.
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A ecologia do Cerrado continuou a se desenvolver como disciplina e a atrair novos
pesquisadores, principalmente a partir da década de 1970. George Eiten (23 de
novembro de 1923 — 25 de setembro de 2012t), professor emérito da Universidade de
Brasilia e fundador do Departamento de Biologia Vegetal da instituigdo, debrugou-se,
principalmente, sobre o complexo emaranhado de vegeta¢cées que compdem o Cerrado.
Diversos trabalhos referiram-se ao “Cerrado” apenas quando analisando vegetagdes do
tipo “campo cerrado” (uma das muitas que ocorrem dentro dos limites do Cerrado como
dominio fitogeografico), enquanto outros identificaram vegetagcbes savanicas inseridas

nos limites da Amazo6nia como “cerrado”.

O uso e definigdo das palavras Cerrado ou cerrado foram e talvez ainda sejam
motivo de confusdo, dado que seus usos variam entre escalas de analise e observadores
(Eiten, 1992). Eiten foi um dos pioneiros no uso da visao ecolégica para definir e refinar
nosso entendimento sobre o que € (e aquilo que n&o deveria ser) considerado como
Cerrado (Eiten, 1978). Em seus trabalhos publicados na década de 1970, Eiten esculpiu
uma das primeiras e mais detalhadas sinteses acerca do Cerrado, diferenciando os
diversos tipos vegetacionais e biomas que ocorrem dentro do dominio fitogeografico e
explicando como as vegetagdes tinham composi¢ao, estrutura e ecologia distintas
(Gomes; Walter; Franco, 2012).

Ainda na década de 1970, a flora do Cerrado teve parte de seus mistérios
elucidados por Leopoldo Magno Coutinho (12 de margo de 1934 — 19 de fevereiro de
20167), professor da USP e um dos idealizadores e fundadores do primeiro curso de
ensino superior em Ecologia no pais, consolidado na Universidade Estadual Paulista
(UNESP, Rio Claro) em 1984. Assim como Eiten, Coutinho dedicou seu vasto
conhecimento e observagdes acerca dos diferentes tipos de vegetagao do Cerrado para
contribuir com o entendimento de como estes, juntos, traduziam-se como parte de um
dominio fitogeografico mais amplo (Coutinho, 1978). Talvez uma das mais importantes
contribuicdes de Coutinho para a nossa compreensao do Cerrado tenha sido sua visao
pioneira sobre o efeito do fogo na vegetagdo (Coutinho, 1990; Pausas, 2017). O
pesquisador foi o primeiro a importar técnicas de microscopia para o0 campo da botéanica

nacional (sendo esta utilizada na area zooldgica e da saude até entdo), permitindo uma
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analise detalhista dos organismos vegetais que compdéem a vegetacdo do Cerrado
(Pivello, 2016). Ao unir observagdes empiricas e experimentos em campo as
especificidades de diferentes espécies, Coutinho langou luz sobre uma gama de
adaptacdes que a flora do Cerrado possui para lidar com os efeitos adversos do fogo,
flora esta que se revelou capaz de utilizar tamanho disturbio ao seu favor. Germinacao
de sementes induzidas pelas altas temperaturas das chamas, rapida floragao favorecida
por queimadas, transformacao de gemas vegetativas (estruturas que se desenvolvem em
ramos e folhas) em gemas reprodutivas (estruturas que se desenvolvem em flores) e
ciclagem de nutrientes sdo apenas algumas das muitas contribuicdes ecologicas que
ocorreram no periodo (Coutinho, 1982) — sendo todas estas tematicas estudadas até

hoje.

Muitos foram os pesquisadores responsaveis pelo nosso entendimento sobre as
vegetacdes brasileiras e sua flora, incluindo o Cerrado, além dos aqui ja mencionados.
Pesquisadores como Aziz Ab’Saber (24 de outubro de 1924 — 16 de marco de 20127),
Carlos Toledo Rizzini (18 de abril de 1921 — 3 de outubro de 19921), Dora de Amarante
Romariz (7 de janeiro de 1922 — 4 de agosto de 20171), Graziela Maciel Barroso (11 de
abril de 1912 — 5 de maio de 2003t1) e tantos outros tiveram importantes contribui¢coes
para o estudo da ecologia e da flora do Cerrado. E necessario ressaltar que uma
varredura mais detalhada da cronologia dos estudos do Cerrado se faz necessaria; esta,
contudo, fugiria do objetivo e espago desta segao introdutdria, que se dedicam em prover
ao leitor um panorama do Cerrado em diferentes vertentes, incluindo sua jovem

bibliografia cientifica.

Se por um lado os estudos acerca do Cerrado tém seu inicio em periodos recentes,
por outro o volume de conhecimento gerado revela os legados que sao mantidos por
pesquisadores contemporaneos — muitos dos quais proveram conhecimentos que sao
alicerce para esta Tese. A enigmatica ecologia do Cerrado tem ganhado atengcdo de
forma exponencial com a consolidagéo de diversos grupos de pesquisa em virtualmente
todos os cantos do Pais, assim como no exterior. Muitos destes grupos langcam esforgos
para entender uma das mais intrigantes — e talvez confusas — questdes acerca da

vegetacdo do Cerrado: o que faz a coexisténcia de savanas e florestas, dois biomas tao
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representativos da vegetacao do Cerrado, mas, ao mesmo tempo tao distintos, possivel?
E notavel o incremento de publicacdes (e, portanto, interesse cientifico) em bases
indexadas explorando esta questdo (Figura 4), seja ao considerar os impactos de
disturbios como o fogo nas savanas e florestas, ou ao considerar o papel de estresses
abidticos na coexisténcia destes biomas (estes dois pontos sdo explorados em detalhe

na segao seguinte).
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Figura 4: Incremento de publicagbes em periddicos indexados envolvendo disturbios e

estresses em savanas e/ou florestas do Cerrado entre os anos de 1998 e 2024.2

2 Este grafico ilustra o incremento no interesse em questdes acerca de disturbios e estresses no Cerrado,
em suas savanas e suas florestas. A busca ndo tem carater exaustivo, e foi realizada na Colecao
Principal da base de dados Web of Science em 24 de novembro de 2024 considerando as seguintes
palavras-chave: (Cerrado AND (fogo OR fire)) OR ("Neotropical savanna" AND (fogo OR fire)) OR
("Neotropical savanna" AND shade) OR ("Neotropical savanna" AND (stress OR estresse)) OR (Cerrado
AND ("Alternative Stable States" OR "Estados alternativos")) OR (Cerrado AND (savanna AND fire)) OR
(Cerrado AND (savana AND fogo)) OR (Cerrado AND (forest AND fire)) OR (Cerrado AND (floresta AND
fogo)) OR (Cerrado AND (disturbance OR disturbio)).
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1.2. O que faz da coexisténcia de savanas e florestas algo intrigante?

Savanas e florestas sdo formadas por espécies vegetais que apresentam formas
de crescimento, adaptagdes ao ambiente em que vivem, histérias evolutivas e fenologias
distintas. As diferengas entre as espécies que compdem as savanas e florestas faz com
que estes dois biomas apresentem estruturas distintas que influenciam o modo como
diversos organismos impactam e sdo impactados pelo ambiente (Loidi; Navarro-Sanchez;
Vynokurov, 2022; Mucina, 2019; Pausas; Bond, 2022).

Florestas apresentam cobertura arborea continua ou quase continua, sendo
representadas por diferentes estratos de plantas lenhosas em um gradiente vertical
(Leuschner et al., 2023; Matsuo; Hiura; Onoda, 2022; Vinod et al., 2023). Estes gradientes
apresentam comunidades diferentes, com espécies mais comumente encontradas
formando o dossel florestal e outras mais comumente encontradas abaixo do dossel,
crescendo a sombra de individuos com copas posicionadas em estratos mais altos (Chai
et al., 2023; Valladares et al., 2016; Veldman; Mattingly; Brudvig, 2013). Ao passo que
novos individuos arbéreos germinam no solo e comegam a se desenvolver em busca de
luz solar (Grubb, 1977), um cenario que tem sido interpretado pelas lentes da competigao
emerge (Beauchamp et al., 2025; Magal; Zhang, 2017; Pacala et al., 1996): devido a
grande interceptacao de luz por individuos de diferentes estratos, plantas jovens tém
pouco acesso aos raios solares cruciais para o0s processos de fotossintese e
desenvolvimento. Consequentemente, espécies que sdo capazes de manter populagoes
viaveis em florestas comumente apresentam estratégias para diminuir os efeitos
negativos do sombreamento (Kunstler et al., 2011; Valladares et al., 2016), muitas vezes
aumentando o potencial de competicado por luz com plantas vizinhas (Charles-Dominique
et al., 2018).

Em savanas, por outro lado, a competicao por luz solar se faz menos acentuada
em relacao as florestas. Enquanto florestas apresentam um dossel continuo capaz de
sombrear plantas se desenvolvendo em estratos inferiores, savanas possuem pouco ou
nenhum dossel continuo (Coutinho, 1978; Eiten, 1972; Ribeiro; Walter, 2008; Trollope,
1982). Esta diferenca estrutural faz com que espécies vegetais que demandam grande

disponibilidade de luz solar se desenvolvam com mais facilidade, sendo este o caso de
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espécies gramindides que apresentam metabolismo fotossintético C4 (Bond, 2021;
Edwards et al., 2010; Keeley; Rundel, 2005; Stromberg; Staver, 2022). Este metabolismo,
em comparagao ao metabolismo C3 presente na vasta maioria de espécies lenhosas,
permite maior crescimento e produgao de biomassa (folhas, por exemplo) em condigbes
de altas temperaturas (Sage, 2004), como aquelas encontradas em savanas. Um ponto
interessante na diferenca estrutural entre savanas e florestas é que ha uma
metaestabilidade entre a auséncia de um dossel continuo e a presenca de espécies
gramindides: a auséncia de dossel € a consequéncia e, a0 mesmo tempo, a causa da
presenca de espécies graminoides, uma vez que estas sdo incapazes de manter seu
potencial fotossintético em florestas e restringem o estabelecimento e desenvolvimento
de espécies arboreas em savanas (Bond, 2008; Bond; Van Wilgen, 1996; Hoffmann et
al., 2012; Scholes; Archer, 1997).

As diferengas estruturais entre savanas e florestas podem, portanto, ser
interpretadas sob a 6tica de um balango entre estresses e disturbios (Hoffmann et al.,
2012; Oliveras; Malhi, 2016; Pausas; Bond, 2022). A baixa luminosidade encontrada em
estratos mais baixos de florestas (estresse abibtico) faz com que espécies adaptadas a
alta luminosidade das savanas nao consigam se desenvolver, ou entdo que se
desenvolvam em estado de estresse por déficit energético (Charles-Dominique et al.,
2018; Flake et al., 2021). Em contrapartida, a presenga de gramineas com metabolismo
C4 permite a ignigao do fogo (disturbio abiético) dado o grande acumulo de folhas secas
que atuam como material combustivel e que alimentam as chamas (e.g., De Castro;
Kauffman, 1998; Kauffman; Cummings; Ward, 1994; Warming, 1895). A presenca de
eventos de fogo, por outro lado, limita o estabelecimento e desenvolvimento de plantas
lenhosas ndo adaptadas a este disturbio (Bond, 2008), como € o caso de espécies
adaptadas as areas florestais que ndo contam com eventos de fogo recorrentes (Figura
5).
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Figura 5 Exemplo da coexisténcia de savanas e florestas no Cerrado e o papel de
estresses e disturbios abidticos sobre a estrutura de diferentes tipos de vegetagédo. O
esquema representa a coexisténcia do bioma savanico representado por vegetacdes
mais abertas (como campo sujo e campo cerrado — open savannas) € mais adensadas
(como o cerrado sentido restrito — woody savannas) coexistindo com o bioma florestal
representado por vegetagdes com diferentes estratos e comunidades arbéreas, como o
Cerradédo (Cerradéo forests) e a Floresta Estacional Semidecidual (Semi-deciduous
forests). O esquema se baseia no gradiente encontrado na Estagédo Ecoldgica de Santa
Barbara, localizada no estado de Sdo Paulo em um dos poucos remanescentes do
Cerrado paulista. O gradiente em questdo ocorre em uma linha de aproximadamente
cinco quildmetros, ressaltando a coexisténcia de biomas savanicos e florestais no

dominio do Cerrado. Areas em que savanas estdo em processo de transicdo para
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florestas sao representadas como fransitioning zones. Note que, nem sempre, a
coexisténcia de biomas florestais e savanicos é necessariamente em funcio de estados

estaveis alternativos. Elaboragao do autor.

Apesar das diferencas entre savanas e florestas, a coexisténcia destes dois
biomas se faz presente em todos os continentes (representados por diferentes tipos de
vegetacdo) exceto a Antartida, mas sdo mais frequentes nos tropicos através dos
continentes Sul-Americano, Africano, Asiatico e na Oceania (Bond, 2005; Lehmann et al.,
2011; Staver; Archibald; Levin, 2011). Por décadas, a explicagao para a distribuigdo de
biomas florestais e savanicos se respaldou em uma visao deterministica, a qual sugere
que determinado clima (por exemplo, alta sazonalidade e altas temperaturas com
pluviosidade média) determinariam a existéncia de um bioma ou outro (neste exemplo,
savanas tropicais; Holdridge, 1947; Whittaker, 1975). Esta visdo péde ser parcialmente
validada em diferentes partes do planeta, mas nao foi suficiente para explicar a
coexisténcia de savanas e florestas nos tropicos (Bond, 2005). Muitas vezes, os limites
dos biomas florestais e savanicos ocorrem em regides que apresentam as mesmas
condigdes climaticas e topograficas/edaficas, sem uma variagdo em regimes de
precipitacdo, temperatura e sazonalidades (variaveis deterministicas) capazes de
explicar o porqué savanas e nao florestas (e vice-versa) ocorrem ou deixam de ocorrer
em determinado local (ou porque ambos os biomas ocorrem lado a lado, como

exemplificado na Figura 5).

Além do clima, outras variaveis deterministicas respondem parte do mistério da
coexisténcia de biomas savanicos e florestais. Por exemplo, determinados tipos de solo
sdo incapazes de sustentar o desenvolvimento de vegetagdes florestais, seja em fungéo
da profundidade do lencol freatico, da porosidade do solo que permite maior ou menor
retengcado hidrica, ou da presenca de rochas como lateritos de minério ferro que
impossibilitam o desenvolvimento de raizes e a ancoragem de espécies de grande porte
(e.g., Amorim; Batalha, 2006; Cruz Ruggiero et al., 2002; Graeff, 2015; Rizzini, 1997). Em
casos como este, é possivel considerar que o tipo de solo determina o tipo de vegetacgao

encontrada, como € o caso, por exemplo, de areas de campos rupestres ou florestas
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paludosas (e.g., Chiminazzo et al., 2021; Dos Santos; Pinto; Lenza, 2012, 2012; Teixeira,
2008). Entretanto, em outros casos, nao existem diferengas nas variaveis deterministicas,
0 que levou ao surgimento de uma segunda visao complementar a deterministica para

explicar a promogéao e coexisténcia de biomas savanicos e florestais.

Cunhada durante a década de 2000, uma interpretacao baseada na interacao
entre a vegetagcdo e os estresses abioticos e disturbios bidticos (como herbivoria) e
abidtico (como eventos de fogo) foi proposta para explicar a dindmica da coexisténcia de
biomas florestais e savanicos. A explicagao se debruca na ideia de que, na auséncia de
fatores deterministicos como o clima e tipos de solo, savanas e florestas tém sua
distribuicdo como estados estaveis alternativos, com cada estado (bioma savanico ou
florestal) mantido pela presenga ou auséncia de estresses ou disturbios (Henderson;
Bauch; Anand, 2016; Higgins et al., 2024; Hoffmann et al., 2009, 2012; Pausas; Bond,
2020; Staver; Archibald; Levin, 2011). Por exemplo, na auséncia de um filtro ambiental®
como eventos recorrentes de fogo, espécies florestais sensiveis ao disturbio seriam
capazes de se estabelecer em areas de savana, gradualmente transformando a
vegetacdo em um bioma florestal. Por outro lado, em cenarios de aumento na frequéncia
e na intensidade de eventos de fogo, espécies florestais proximas aos limites entre
savanas e florestas seriam gradativamente substituidas por espécies adaptadas ao fogo

e a maior disponibilidade luminosa (Figura 6).

3 Conceito emergente da década 1970/1980, o qual aplica a metafora de que o ambiente “filtra” espécies
adaptadas as condi¢des que este apresenta. Ver Kraft et al. (2015) para revisédo detalhada.
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a) Determinismo b) Estados estaveis alternativos
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Figura 6 Representacédo grafica das duas principais perspectivas desenvolvidas para
explicar a ocorréncia de savanas ou florestas. A) Perspectiva deterministica, a qual
sugere que a promogao de savanas ou florestas depende de caracteristicas que mudam
em grandes escalas de tempo, como o clima e as condigdes geoldgicas. B) Perspectiva
dos estados estaveis alternativos, a qual sugere que a promogao de savanas ou florestas
depende da interacdo da vegetacdo predominante com o ambiente, como disturbios e
estresses (na auséncia de variaveis deterministicas). Os dois graficos sao simplificagcdes
visando a ilustracdo das duas perspectivas, uma vez que ambas sdo complementares e

interagem em um espago multidimensional. Elaboragao do autor.

A visao dos estados estaveis alternativos sofreu, e ainda sofre, grande resisténcia
por parte da comunidade cientifica que interpreta a distribuicdo de biomas
exclusivamente através de lentes deterministicas. Contudo, a existéncia de processos
capazes de gerar estados estaveis alternativos foi e vem sendo validada em diferentes
regides do planeta, apesar do continuo debate sobre 0 quao extenso estes estados sao
na superficie terrestre. No Cerrado, areas que ha algumas décadas abrigavam savanas,
agora abrigam Florestas Estacionais Semideciduas e Cerraddées em virtude da
diminuicao e supressao de eventos de fogo (Abreu et al., 2017; Durigan; Siqueira; Franco,
2007; Flake et al., 2021; Pinheiro; Durigan, 2009; Stevens et al., 2017). Na Amazodnia,

areas que antes abrigavam vegetagoes florestais agora abrigam Savanas Amazodnicas,
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com estrutura comparavel as savanas encontradas no Cerrado (Carvalho et al., 2025;
Flores; Holmgren, 2021). Exemplos na mudanga de estados também foram reportados
para complexos de savanas e florestas na Africa, na Australia, e na China, revelando a
existéncia de um processo que pode ser extrapolado ao nivel global capaz de gerar
padroes de estados estaveis alternativos (Buitenwerf et al., 2012; Cheng et al., 2025;
Garcia Criado et al., 2020; Stevens et al., 2016; Yin et al., 2016).

As relagbes entre savanas e florestas e a dinamica interagdo entre estes dois
biomas na atualidade nao sao apenas fruto de disturbios e estresses contemporaneos. A
coexisténcia de diferentes biomas na América do Sul remonta a diferentes periodos
geoldgicos, em especial apds a transigao e significativos processos de extingdo entre os
periodos Cretaceo e Paleogeno (Carvalho et al., 2021). Contudo, a ampla distribuicdo da
coexisténcia de biomas savanicos e florestais tem sua emergéncia a partir do Neogeno,
em um ainda confuso e enigmatico momento em que florestas tropicais comecaram a
perder mais de 50% de seu territorio original para vegetagcdes mais secas como savanas
(Jaramillo, 2023). Em particular no Cerrado, o aparecimento maci¢o de espécies arboreas
capazes de lidar com a alta luminosidade e eventos de fogo ocorreu mais ao fim do
periodo Neogeno, durante a época do Mioceno. De acordo com Simon e colaboradores
(2009) e Simon e Pennington (2012), a promogao de adaptagbes capazes de conferir
resisténcia a eventos de fogo ocorreu a partir da diversificagdo de espécies de linhagens
provenientes de dominios florestais como a Amazénia e a Mata Atlantica. Este fenbmeno
€ sustentado pelo fato de o Cerrado, majoritariamente composto por biomas savanicos,
possuir pouquissimos géneros endémicos, compartilhando espécies irmas com biomas
florestais (Simon et al., 2009) e, consequentemente, evidenciando a existéncia de uma

dindmica entre savanas e florestas também no ambito evolutivo.

Apesar do fogo ser o disturbio mais amplamente distribuido através de savanas
tropicais, a presenga de herbivoros de médio a grande porte também pode ser
responsavel pela promog¢ao de ambientes savanicos, particularmente naqueles
localizados no continente Africano (Charles-Dominique et al., 2016). Assim como o fogo,
herbivoros consomem estruturas de plantas lenhosas localizadas acima do solo, como

ramos e folhas, além de danificar ou remover completamente arvores do solo como fazem
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elefantes (Bell, 1984). A presenga de grandes herbivoros, portanto, também exerce
funcao de filtro ambiental ao filtrar espécies adaptadas a herbivoria ao mesmo passo que
remove espécies ndo-adaptadas (Charles-Dominique et al., 2017; Churski et al., 2024).
Como consequéncia, ndo ha a formagao de um dossel arbéreo continuo, permitindo que
gramineas C4 se estabelecam e, junto as espécies lenhosas adaptadas aos ambientes
abertos, componham vegeta¢des savanicas (Archibald; Hempson; Lehmann, 2019;
Asner; Levick, 2012; Midgley; Lawes; Chamaillé-Jammes, 2010). Na América do Sul,
grandes herbivoros foram extintos durante o Pleistoceno (Owen-Smith, 2013; Prates;
Perez, 2021), fazendo com que as vegetagdes sul-americanas experimentem pouco ou
nenhum evento de herbivoria por mega herbivoros por milhares de anos”.
Consequentemente, o legado da megafauna do Pleistoceno nas vegetagdes atuais do
Cerrado ainda é debatido (Dantas; Pausas, 2022), uma vez que, na atualidade, a
auséncia de animais de grande porte no Cerrado faz com que o disturbio de herbivoria

seja um fator menos relevante na manutengao da coexisténcia de savanas e florestas.

A relacao de variaveis deterministicas com disturbios faz com que um paradoxo
de causa e consequéncia emerja. Seriam os disturbios responsaveis pela existéncia de
vegetacdes savanicas frente as florestais ou seria a existéncia de vegetagdes savanicas
as responsaveis pela existéncia dos disturbios? Enquanto estas questdes ainda sao
combustivel para um amplo debate cientifico (e.g., Hoffmann, 2023), compreender como
diferentes espécies sado capazes de lidar com as diferentes influéncias e impactos
derivados tanto de variaveis deterministicas quanto de disturbios se faz uma tarefa
prioritaria, em especial no contexto do ameagado e cada vez mais degradado Cerrado.
Uma emergente e promissora abordagem para fomentar tal compreensao descansa na
area da Biogeografia Funcional (Violle et al., 2014), a qual considera as caracteristicas
de organismos e seus limites de distribuicdo como fatores para o entendimento acerca

do funcionamento de ecossistemas — como, por exemplo, savanas e florestas. Para tanto,

1E importante ressaltar que a cronologia da extingdo da megafauna no Pleistoceno ainda é debatida.
Recentemente, Faria et al. (2025)trouxeram evidéncias da existéncia de megafauna (em particular
Xenorhinotherium bahiense) até 3.500 antes do presente (Holoceno), no Mato Grosso e no Ceara.
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a intersecgdo entre botanica e ecologia € precisa, sendo esta explorada na segao

seguinte.
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1.3. Estresses, disturbios e as adaptacoes de espécies florestais, savanicas e

generalistas

Uma das premissas da natureza € a de que todo organismo possui uma
distribuicao definida, nao existindo organismo capaz de habitar toda e qualquer porgéao
do planeta. Esta, que pode ser considerada a maxima da Biogeografia (Brown; Lomolino,
1998), se estende a coexisténcia de savanas e florestas. Biomas florestais e savanicos
sao definidos através das espécies que os compdem, uma vez que estas sao
responsaveis por determinar a estrutura destes biomas e, portanto, guiar nosso
reconhecimento sobre os diferentes padrdes de vegetacdes encontrados nos tropicos
(Mucina, 2019). Consequentemente, savanas e florestas sdo formadas por comunidades
vegetais distintas e, salvo excegdes, por organismos limitados a existéncia apenas em
um bioma ou em outro (Charles-Dominique et al., 2015a; Chiminazzo et al., 2023; da Cruz
Silva et al., 2025; Flake et al., 2021; Oliveira, 2017; Pavan Sabino et al., 2021).

Para além das diferengas que fazem da coexisténcia de savanas e florestas algo
tao intrigante, conforme discutido na se¢ao anterior, ha também notaveis diferengas entre
as espécies limitadas a se desenvolverem em savanas ou em florestas. A presenca de
disturbios de fogo frequentes em savanas e raros em florestas, incube as espécies
savanicas a mazela de, constantemente, protegerem-se contra as inevitaveis queimadas.
Apesar do expressivo desafio, uma gama de espécies vegetais é capaz de superar 0s
eventos de fogo (Lamont; He; Yan, 2019). Entre as estratégias mais comuns encontradas
em savanas tropicais, a capacidade de rebrote — ou seja, do brotamento de novas
estruturas apds eventos de disturbio (Bond; Midgley, 2001; Clarke et al., 2013) — é a mais
amplamente apresentada por espécies savanicas (Figura 7; Charles-Dominique et al.,
2015b; Chiminazzo et al., 2021b; Pilon et al., 2021; Souchie et al., 2017; Zupo et al.,
2021). O rebrote é o resultado de uma série de processos dependentes de diferentes
atributos funcionais® e, para que este seja possivel, € necessaria a superagdo de

diferentes efeitos negativos que o fogo exerce sobre organismos vegetais.

5 Um atributo funcional é toda e qualquer caracteristica mensuravel em um individuo (Violle et al., 2007).
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Figura 7 O rebrote é a principal estratégia de sobrevivéncia de espécies lenhosas nas
savanas no Cerrado. A) Exemplificacdo da agdo mecanica das chamas sobre dois
individuos de Salvertia convallariodora (Vochysiaceae) durante queima prescrita. B)
Detalhe dos efeitos de primeira ordem logo apds o fogo em Salvertia convallariodora. C)
Annona crassiflora exibindo rebrote aéreo apdés evento de fogo. D) Erythroxylum
suberosum (Erythroxylaceae) também exibindo rebrote aéreo apés evento de fogo. E)
Aegiphila integrifolia (Lamiaceae) exibindo rebrote subterréneo. F) Connarus suberosus
(Connaraceae) exibindo um ramo queimado e estruturas rebrotadas quatro anos apés
evento de fogo. Fotos A-B: Reserva Natural Serra do Tombador (Cavalcante, Goias).

Fotos C-E: Estacdo Ecoldégica de Santa Barbara (Aguas de Santa Barbara, Séo Paulo).
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Foto F: Estagcédo Ecoldgica e Experimental de Itirapina (ltirapina, Sdo Paulo). Elaboragao

do autor.

No caso de organismos vegetais lenhosos, como arvores e arbustos, o rebrote
depende, em um primeiro momento, da resisténcia mecanica as chamas durante os
eventos de fogo. O éxito nesta etapa decorre, principalmente, de dois atributos. O
primeiro deles, mais comum no caso de espécies arbdreas (que possuem parcela
consideravel de seus corpos acima do solo — como caules, ramos, folhas, flores e frutos),
diz respeito a producdo e retencdo de grandes quantidades de casca (tecidos mortos
localizados na porg¢ao externa do caule, comumente sendo do tipo suber, Figura 8; e.g.
Charles-Dominique; Midgley; Bond, 2017; Chiminazzo et al., 2023; Hoffmann et al., 2009;
Hoffmann; Franco, 2003; Lawes et al., 2011; Lawes; Midgley; Clarke, 2013; Pausas,
2015; Trollope, 1982; VanderWeide; Hartnett, 2011). A casca, quando comparada a
outras estruturas como folhas, possui, em geral, menor teor de inflamabilidade e,
portanto, auxilia na prote¢ao mecanica do caule ao prover isolamento térmico aos tecidos
vivos localizados na porgao interior (como isolamento a feloderme, cambios,

parénquimas).
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Figura 8 Exemplos de alta produgao e retengcdo de casca em espécies de savanas do
Cerrado. A) Rourea induta (Connaraceae), B) Qualea parviflora (Vochysiaceae), C)
Calisthene major (Vochysiaceae), D) Davilla elliptica (Dileniaceae), D) Erythroxylum
suberosum (Erythroxylaceae). Os cortes transversais foram feitos em caules primarios
com idade de trés anos. Escala = 2 mm. Elaboragao do autor.

O segundo atributo, mais comum em espécies arbustivas, diz respeito a presenga
e/ou desenvolvimento de 6rgaos localizados abaixo do solo (Figura 9). Estes 6rgaos,
parte dos sistemas subterraneos de plantas, permitem que reservas energéticas (como
agucares e amidos) subsidiem o rebrote apés a passagem do fogo (Appezzato-Da-
Gldria, 2015; Lindman, 1906; Pausas et al., 2018; Rizzini, 1936; Rizzini; Heringer, 1961;
Warming, 1892). Uma vez que as chamas nao atingem o subsolo e a temperatura é
reduzida drasticamente (Coutinho, 1976; salvo em casos de fogos subterraneos), estes
orgaos resistem aos eventos de fogo por conta do isolamento térmico provido pelas
camadas superficiais do solo. Estes 6rgaos podem ser geneticamente expressados pelas

plantas desde o comego da ontogenia ou se desenvolverem por influéncia do ambiente,
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sendo eventos de fogo um dos principais responsaveis pela promog¢ao destes 6rgaos

subterraneos (Appezzato-Da-Gldria, 2015).

Figura 9 Exemplos de 6rgaos subterraneos desenvolvidos por espécies de savanas do
Cerrado. A) Copaifera langsdorffii (Fabaceae). B) Psidium australe (Myrtaceae). C)
Leptolobium elegans (Fabaceae). D) Miconia albicans (Melastomataceae). E) Pradosia
brevipes (Sapotaceae). F) Stryphnodendron rotundifolium (Fabaceae). G) Annona
coriaceae (Annonaceae). Fotos A,C,D,F: Estacéo Ecolégica de Santa Barbara (Aguas de
Santa Barbara, Sao Paulo). Fotos B,E,G: Estagao Ecolégica e Experimental de Itirapina

(Itirapina, Sao Paulo). Elaboragao do autor.

Enquanto o primeiro estagio para o rebrote depende da resisténcia aos eventos
de fogo, o segundo depende da sobrevivéncia das estruturas que se desenvolvem em
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novos ramos (ou seja, que rebrotam), intituladas gemas (Figura 10). As gemas sao
estruturas majoritariamente encontradas nos entrends de ramos aéreos (entre uma folha
e outra, comumente nas axilas do peciolo, salvo em casos de metatopia) e nos entrends
dos érgéos subterraneos. Todas as espécies lenhosas produzem gemas, e estas podem
ser divididas entre gemas pré-formadas e neo-formadas (Critchfield, 1960; Guédon et al.,
2006; Hallé; Oldeman; Tomlinson, 1978; Kaplan, 2022; Puntieri et al., 2000; Spann;
Beede; Dedong, 2007; Stecconi; Puntieri; Barthélémy, 2000). As gemas pré-formadas sao
aquelas que sao produzidas durante o processo de crescimento sazonal, que sao
capazes de ficarem dormentes, mas viaveis, € que ndo se desenvolvem na mesma
estacdo em que foram produzidas — como no caso das gemas neo-formadas (Barthélémy;
Caraglio, 2007; Critchfield, 1960). Tao importante se faz a presenca e a protecao destas
estruturas em ambientes savanicos que diversas espécies apresentam um verdadeiro
banco de gemas pré-formadas estocadas, prontas para rebrotar apds eventos de
disturbios (Fidelis et al., 2014; KlimeSova; Klimes, 2007; Ott; KlimeSova; Hartnett, 2019;
Vesk; Westoby, 2004). Além das gemas, tragos epicormicos (epicormic strands) também
sdo encontrados em espécies savanicas adaptadas ao fogo. Na literatura, contudo, estas
estruturas encontram-se documentadas apenas para espécies australianas, em
particular naquelas pertencentes aos géneros Eucalyptus, Angophora e Lophostemon
(Burrows, 2002; Burrows et al., 2010).
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Figura 10 Exemplos de protecao as gemas aéreas encontradas em espécies do cerrado.
A) Gema principal e acessoéria circundadas pela casa em Erythroxylum suberosum
(Erythroxylaceae). B) Gema circundada pela casca e com meristema protegido por
catafilos em Diospyros lasiocalyx (Ebenaceae). C) Gema completamente recoberta pela
casca em Kyelmeiera coriacea (Calophyllaceae). Microscopias de varredura mostrando
D) a presenga de gemas acessérias e tricomas em Moquiniastrum polymorphum
(Asteraceae), F) tricomas e catafilos em Qualea grandiflora (Vochysiaceae) e G)
localizagdo de uma gema circundada pela casca no entrend em Hancornia speciosa

(Apocynaceae). Escalas A-C: 1 mm. Elaboragao do autor.

Além da protecdo exercida pela casca para as gemas aéreas, trabalhos recentes
relatam outras estruturas que auxiliam na sobrevivéncia e desenvolvimento das gemas
durante e apds o fogo, respectivamente. Estruturas como catafilos (primérdios foliares
pré-formados nas gemas) e tricomas foram reportadas como responsaveis pelo rebrote
poés-fogo em espécies que possuem pouca ou henhuma protegao exercida pela casca
sobre suas gemas (Chiminazzo et al., 2021b). Além disso, a presenga de mais de uma
gema pré-formada por entrené também foi relatada (Barthélémy; Caraglio, 2007;

Chiminazzo et al., 2021b; Cremer, 1972; Meier; Saunders; Michler, 2012), evidenciando
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a importancia das gemas para espécies de savanas, assim como suas relagbées com os

eventos de fogo.

A combinacgao de resisténcia durante e rebrote apds o fogo é de grande valor para
a sobrevivéncia de plantas em savanas, mas outras ameagas menos visiveis também
colocam as plantas em risco. Durante o fogo, além das chamas que exercem danos
mecanicos, o0 ar quente que emerge junto a pluma de fogo pode ser letal. Por conta do
aquecimento do ar localizado acima das chamas, uma regido de pressao negativa se
forma fazendo com que a estabilidade entre a atmosfera e o corpo interno da planta seja
rompida (West et al., 2016). Por conta do movimento do ar entre a area de maior pressao
(parte interna da planta, mais especificamente nos vasos do xilema) para a area de menor
pressado (atmosfera durante a passagem das chamas), bolhas de ar se instauram nas
estruturas do xilema, rompendo o transporte de agua entre as raizes e as folhas
(embolismo por cavitagdo; Michaletz; Johnson, 2007; West et al.,, 2016). Como
consequéncia, mesmo que a planta sobreviva ao evento de fogo e até mesmo rebrote,
ela perece de forma gradual (Bar; Michaletz; Mayr, 2019). Em outras palavras, a planta

morre de sede por um efeito secundario do fogo.

As estratégias para lidar com os efeitos primarios do fogo (aqueles que ocorrem
diretamente durante o evento de fogo, como o dano mecanico as estruturas aéreas; Bar;
Michaletz; Mayr, 2019) foram mais amplamente estudadas em savanas tropicais quando
comparadas as estratégias para lidar com os efeitos secundarios. No caso das savanas
do Cerrado, poucos sao os estudos explorando o potencial das espécies em superarem
efeitos secundarios do fogo, em particular aos niveis de tecido (através da anatomia) e
de funcionamento de processos vitais das plantas (através da fisiologia). Essa escassa
literatura revela a necessidade de métodos que integrem as diferentes escalas de analise
em organismos vegetais para a compreensdo, principalmente aquelas partindo de
individuos com foco na relagao entre padroes e processos, acerca do funcionamento de

savanas e a influéncia do disturbio de fogo e/ou estresse luminoso sobre a vegetagao.

Enquanto os atributos descritos acima sdo combinados em estratégias (ou
sindromes de atributos) que promovem resisténcia e sobrevivéncia ao fogo, a expressao

destes atributos também ¢é capaz de diferenciar as espécies savanicas das florestais
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(e.g., Bernardino et al., 2021; Charles-Dominique et al., 2015a; Chiminazzo et al., 2023,
2021b; Hoffmann; Franco, 2003; Rossatto; Hoffmann; Franco, 2009). Muito
provavelmente por consequéncia da auséncia de eventos de fogo frequentes e da intima
histéria evolutiva entre eventos de fogo e os atributos das espécies savanicas (Lamont;
He, 2017; Lamont; He; Yan, 2019; Maurin et al., 2014; Simon et al., 2009; Simon;
Pennington, 2012), os atributos expressados por espécies de savana sdo menos
encontrados em espécies de floresta. Por exemplo, as gemas das espécies florestais sdo
desprotegidas quando comparadas as de savana, a produgédo e retengcdo de casca
também é inferior, gemas acessérias e tricomas s&0 menos proeminentes e,
consequentemente, a taxa de mortalidade de espécies florestais apds o fogo € maior do
que a taxa de mortalidade de espécies savanicas (Charles-Dominique et al., 2015b;
Charles-Dominique; Midgley; Bond, 2017; Chiminazzo et al., 2023, 2021b). Isso se da,
em boa parte, por conta dos efeitos primarios do fogo sobre as espécies florestais: ha
evidéncia que espécies florestais perecem ao fogo (ndo exclusivamente, mas, também)
por danos causados ao floema (tecido responsavel pelo transporte de solutos) que, no
caso de espécies savanicas, encontra-se protegido por casca espessa (Kavanagh;
Dickinson; Bova, 2010; Partelli-Feltrin et al., 2023; Vines, 1968). Neste caso, as plantas
morrem de fome por ndo conseguirem transportar e utilizar os solutos através dos

floemas danificados.

A baixa expressividade de atributos que conferem resisténcia ao fogo pode,
portanto, explicar os limites impostos para espécies florestais e subsidiar o entendimento
do padrao destas ndo se desenvolverem e manterem populacdes em areas savanicas.
As espécies florestais, por outro lado, tém de lidar com outros efeitos adversos do
ambiente em que vivem. Em particular nas florestas, como discutido na secéo anterior, a
disponibilidade luminosa € extremamente baixa, salvo para os individuos mais velhos que
formam o dossel e que interceptam a maior parte da luz solar antes que essa possa
alcangar individuos mais jovens. Esse fendmeno cria um ambiente hostil para que
organismos vegetais se desenvolvam, ja que a luz solar € um componente fundamental
para a sobrevivéncia destes. Portanto, enquanto espécies savanicas apresentam

atributos e estratégias para lidar com disturbios, as espécies florestais apresentam
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atributos e estratégias para lidar com estresse imposto pela baixa luminosidade (e.qg.,
Charles-Dominique et al., 2018; Hoffmann et al., 2012).

Talvez os atributos mais amplamente descritos e estudados em plantas com
acesso limitado a luz solar sejam aqueles expressados em suas folhas. Isso se faz l6gico,
pois as folhas sdo as estruturas responsaveis pela interceptacéo e sintese da luz solar
através do processo de fotossintese. Para aumentar a area de interceptacao foliar,
especies florestais apresentam folhas com superficie extensa, de pouca espessura, €
produzidas em arranjos que promovem maior disposi¢cao espacial (Barthélémy; Caraglio,
2007; Charles-Dominique et al., 2018; De Haldat du Lys et al., 2023; Diaz et al., 2022;
Hoffmann et al., 2005). Estes atributos sdo distintos daqueles expressados por espécies
de savanas, ja que a luz solar é praticamente ilimitada dada a auséncia de dossel
continuo. Neste caso, as folhas de espécies de savana apresentam atributos antagonicos

as folhas de espécies florestais (Hoffmann et al., 2005).

Outra estratégia apresentada por espécies florestais para superar o estresse
luminoso diz respeito as suas alturas. Nas areas florestais, o crescimento vertical é
favorecido uma vez que este aumenta as chances de individuos alcangarem estratos
mais altos do dossel e interceptarem maiores quantidades de raios solares. Esse
crescimento, aliado a maior produgao de estruturas que interceptam luz — como ramos
laterais e pequenos galhos que abrigam diversas folhas (short shots) —aumenta a chance
de individuos jovens superarem o estresse luminoso (Archibald; Bond, 2003; De Haldat
du Lys et al., 2023; Guo et al., 2017; Matsuo; Hiura; Onoda, 2022; Trueba et al., 2016;
Valladares et al., 2016). Portanto, as diferengas estruturais entre savanas e florestas
apresentadas na seg¢ao anterior podem ser relacionadas as proprias caracteristicas dos
organismos vegetais que habitam estes biomas (por exemplo, dossel mais alto e continuo
em florestas dada a intensa competicdo por luz em contraponto aos dosséis baixos e

descontinuos em savanas em virtude dos frequentes eventos de fogo; Figura 11).
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Figura 11 De forma antagbnica as savanas, florestas possuem baixa disponibilidade
luminosa e demandam atributos diferentes daqueles necessarios para sobreviver a
eventos de fogo. A) Exemplificagcdo das diferentes alturas de dossel entre savana
(primeiro plano) e floresta (segundo plano). B) Vista interna de uma area de mata. C)
Exemplificagdo da interceptacao de luz solar por individuos mais velhos que alcangaram
o dossel. D) Um individuo de Trichilia catigua (Meliaceae), marcado em vermelho e com
idade de cinco anos, demonstrando notavel crescimento primario em busca de luz solar.
E) Exemplo da alta ocupacgao espacial promovendo maior interceptagao de luz solar por

Casearia gossypiosperma (Salicaceae) e por F) Mollinedia widgrenii (Moniamiaceae) sob
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uma otica ortotrépica. G) Exemplos de folhas com alta superficie para interceptacéao de
luz solar em Sorocea bonplandii (Moraceae) e em H) Trichilia catigua. Foto A: Tocantins,
proximo ao Quilombo Correnteza. Foto B-D Reserva Natural Serra do Tombador

(Cavalcante, Goias). Elaboracdo do autor.

Um importante aspecto acerca das diferencas entre espécies de savanas e
florestas, para além das suas relagdes com seus respectivos biomas, diz respeito aos
limiares, nem sempre tao nitidos, que delimitam savanas e florestas e vice-versa
(Hoffmann et al., 2012; Newberry et al., 2020; Oliveras; Malhi, 2016). Se espécies
florestais sado restritas as florestas e espécies savanicas as savanas, quais organismos
habitam as areas intermediarias entre savanas e florestas? Esta questao tem chamado
a atencdo de ecdlogos e, recentemente, duas importantes observagbes foram
constatadas. A primeira delas diz respeito ao grupo de organismos vegetais que abrigam
essas zonas intermediarias. Em estudo conduzido na Africa do Sul, foi constatado que,
nas areas intermediarias entre savanas e florestas, uma comunidade vegetal distinta das
comunidades savanicas e florestais existe (Cardoso et al., 2020). Essa comunidade é
composta por individuos que sao expostos tanto ao estresse luminoso quanto ao disturbio
de fogo, porém em doses menores. Nessas areas, portanto, as estratégias que séo
favorecidas nao sao, possivelmente, as mesmas encontradas em savanas e florestas, ja

que as variaveis ambientais variam consideravelmente.

A segunda importante observacao feita nas areas intermediarias entre savanas e
florestas € a de que, na auséncia de eventos de fogo, espécies que sao capazes de
manter populag¢des tanto em savanas quanto em florestas s&o as mais favorecidas (Flake
et al., 2021). Apesar da maior parte das espécies ter distribuicao restrita a savanas ou
florestas, algumas espécies apresentam habito generalista (Kirsch; Kaproth, 2022),
sendo passiveis de habitarem ambos os biomas. Duas importantes questbes derivam
desse fendbmeno. A primeira é a de que existem espécies capazes de lidar tanto com a
alta luminosidade em savanas e a baixa luminosidade em florestas, além dos eventos de
fogo em savanas, levantando a questao do porqué apenas algumas espécies possuirem

este potencial enquanto outras ndo o possuem. A segunda € a de que, uma vez que
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atributos de espécies de savanas e de florestas sdo antagbnicos, quais seriam os
atributos expressados por espécies generalistas? Seriam os mesmos atributos, mas em

diferentes graus de expressao, ou seriam atributos distintos, exclusivos destas espécies?

Apesar da existéncia de espécies generalistas ter sido descrita em 1965 por
Bradshaw, a importancia destes organismos na dindmica entre savanas e florestas ainda
tem sido pouquissimo explorada. Por exemplo, Maracahipes e colaboradores (2018)
exploraram essa questdo, constatando que em savanas espécies generalistas
apresentavam alguns atributos de folha distintos do que em florestas e que eram
menores. Os autores, contudo, ndo encontraram diferencas para nenhum outro atributo
analisado. Ao analisar a producdo de casca de algumas espécies generalistas,
Chiminazzo e colaboradores (2023) constaram que a producdo de casca de espécies
generalistas ndo aparenta ser estatica. Quando amostradas em areas florestais, essas
espeécies apresentaram produgao de casca menor do que quando amostradas em areas
savanicas. Contudo, essas espécies se mostraram incapazes de equiparar a produgao
de casca de espécies de savana. Segundo os autores, as espécies generalistas
aparentemente possuem ‘estratégias intermediarias’ que permitem que superem — ao
menos até determinado limiar — tanto estresses luminosos quanto disturbios de fogo
(colocando-as no grupo de espécies com a estratégia 'jack-of-all traits master-of-none";
Mozdzer; Megonigal, 2012). Ainda segundo os autores, uma possivel explicacao seria a
plasticidade fenotipica, ou seja, a capacidade de um gendtipo (e.g., genes responsaveis
pela producao de casca) expressarem diferentes fenétipos (Forsman, 2015; neste caso

maior ou menor produgao de casca a depender do ambiente).

Contudo, tanto a existéncia de espécies generalistas quanto de areas de transigao
nos limiares de savanas e florestas necessitam de mais estudos e visibilidade. Apesar da
existéncia dos estudos exemplificados acima, pouco se tem elucidado sobre estes dois
fendmenos. Isso se da, ao menos em parte, pelo fato de os poucos estudos existentes
focarem em atributos especificos (espessura de casca, folhas, altura da planta) e que
nao necessariamente podem ser os responsaveis pelo sucesso de espécies generalistas.
E sabido que organismos vegetais ndo s&o estaticos e, embora ndo se movam, estes

exploram o espaco vertical durante todo o seu desenvolvimento, desde a germinagéo no
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solo até alcangarem altas por¢des do dossel (Barthélémy; Caraglio, 2007; KlimeSova et
al., 2019). Durante todo este processo de desenvolvimento (ontogenia), diferentes sédo
os ambientes que os organismos experimentam e diferentes sdo as respostas que estes
podem ter (Diggle, 2002). Logo, a analise das diferengas entre casca, folha e altura de
individuos de savanas e florestas, apesar de evidenciar padrdes, nao capta,

necessariamente, os processos por tras destes padrdes observados.

Tomemos, como exemplo, as variagdes intraespecificas de atributos de folhas de
individuos de savanas e florestas encontradas por Maracahipes e colaboradores (2018)
e Bedetti e colaboradores (2011). Estes estudos mostram que folhas produzidas em
savanas ou em florestas variam, em especial em sua area especifica foliar e no teor de
alguns minerais, como fosforo ou nitrogénio. Enquanto essas diferengas de certo
aumentam o fitness destes individuos nas savanas e florestas, seriam estas variagdes
ou, entado, estes atributos os responsaveis pelo sucesso dessas espécies generalistas?
Até que ponto a variacao intraespecifica nas folhas favorece individuos de savanas que
sdo expostos ao fogo? Tomando outro exemplo, seria a diferenga na altura de individuos
de savana e florestas responsavel pelos seus sucessos nestes ambientes, conforme
sugerido (Maracahipes et al., 2018), ou seria a altura destes organismos o resultado do(s)
processo(s) ndo captados apenas por este atributo? Ou seja, seria a consequéncia, e
nao a causa? Ainda na mesma linha de raciocinio, seria plasticidade fenotipica, no
sentido estrito, a responsavel pelas diferentes producées de casca entre individuos de
savanas e florestas, conforme sugerido por Chiminazzo e colaboradores (2023), ou seria
outro processo — tal como a historia de vida desses individuos — responsavel pelos
diferentes valores destes atributos? Ou seja, ndo necessariamente dependente da

expressao genotipica?

Apesar destas questdes alimentarem a ciéncia basica, ha certa urgéncia em
entender as dindmicas de savanas e florestas — em particular no Cerrado, mas também
em outras areas tropicais — e os mecanismos por tras do sucesso de espécies com
diferentes graus de especializagcao (especialistas de savanas/florestas ou generalistas).
Ainda que, conforme brevemente discutido na primeira secédo, os estudos no Cerrado

tenham tido inicio recente e que, conforme debatido na segunda se¢édo, a comunidade
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cientifica ainda esteja discutindo a influéncia das variaveis deterministicas e dos estados
estaveis alternativos sobre a coexisténcia de savanas e florestas, mudancas nestas duas
variaveis estdo sendo reportadas e antecipadas para o futuro (Costa-Coutinho et al.,
2022; Jones et al., 2022; Oliveras Menor et al., 2025; Puig-Gironés et al., 2025; Simler et
al., 2018; Wu et al., 2022). O entendimento acerca da coexisténcia de savanas e florestas,
assim como de suas espécies, se faz crucial neste contexto, pois apenas com o
entendimento refinado acerca da biologia e ecologia destes organismos sera possivel o
desenho e implementacéo de politicas e agdes que minimizem os impactos negativos

das mudangas ambientais antecipadas.

Logo, para melhor compreender a ecologia e a biologia de espécies savanicas e
florestais e, portanto, as dindamicas de savanas e florestas, estudos integrativos sao
necessarios. O entendimento acerca da histéria de vida de organismos vegetais a
depender de seus ambientes, como estes organismos respondem as variagdes
ambientais, como as respostas individuais podem ser extrapoladas a niveis hierarquicos
mais altos, a exemplo de populag¢des, comunidades e biomas sao, sob a 6tica desta Tese,
passos fundamentais para explicar a dindmica atual de savanas e florestas e para

subsidiar predigdes acerca desta dinamica no futuro.
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finais



9. Consideracdes finais

Este trabalho discute e reflete sobre biomas savanicos e florestais sob as o6ticas
da ecologia funcional, biogeografia, morfologia e anatomia. Utilizando-se principalmente
do Cerrado (salvo no capitulo 7 no qual savanas e florestas Sul-Africanas também s&o
analisadas), a Tese permeia a ecologia de individuos, populagdes e comunidades
savanicas, florestais e de ecotonos (zonas de transi¢ao entre savanas e florestas). Dado
que a introdugao e que cada capitulo trazem uma discussao aplicada aos temas que
exploram, esta sessdo tem como objetivo uma discussao mais ampla e menos extensiva

amparada nos principais resultados obtidos.

Talvez uma das principais novidades aplicadas pelo trabalho seja a analise de
comunidades sob uma otica funcional-temporal. O uso da ontogenia de individuos
partindo de modelos de arquitetura e desenvolvimento permitem a analise de atributos
funcionais de forma sincrénica, ou seja, sob a 6tica de como os atributos apresentam
diferentes valores através do tempo. Enquanto uma revisdo profunda sobre como
atributos s&o utilizados na ecologia funcional de forma geral se faz necessario, € seguro
afirmar que a maioria dos estudos consideram atributos a partir da 6tica diacroénica (um
valor obtido em um momento/condi¢ao especifica). Este método diacrénico € util para
revelar padrdes através de diferentes ecossistemas a depender das perguntas e
hipéteses levantadas, mas, talvez ndo seja o melhor candidato para explicar os

processos por tras dos padrdes.

Conforme discutido nos Capitulos 1, 2, e 3, organismos vegetais lenhosos séo
organismos modulares que, apesar de imodveis, constantemente se deparam com novos
ambientes ao passo em que se desenvolvem. Logo, tanto gradientes verticais quanto
temporais existem e impactam diretamente como estes organismos impactam e sao
impactados pelo ambiente. Por exemplo, conforme discutido nestes capitulos e na
introducéo, florestas apresentam um gradiente vertical de luminosidade. Como
consequéncia, a disponibilidade luminosa em que cada modulo € produzido de forma
subsequente varia durante a ontogenia do individuo. Portanto, o valor para determinado
atributo amostrado em determinado estagio de desenvolvimento pode ndo ser o mesmo

quando amostrado em outro estagio. Quando este é o caso, a relagédo processo-padréao
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deve levar em consideragdo a variagado do atributo através do tempo, pois permite a
obtencdo da amplitude de variagao do atributo e a comparacéo com diferentes valores
nas variaveis ambientais (como, por exemplo, gradientes luminosos). E importante notar

que essa variagao nao é intraespecifica, mas sim intra-individual.

Enquanto o exemplo acima descansa nos gradientes verticais encontrados em
florestas, gradientes verticais também s&o encontrados em savanas. De acordo com a
discussao realizada no Capitulo 1, eventos de fogo criam um gradiente vertical de maior
intensidade proximo ao solo (onde o estrato herbaceo atua com fonte de combustao) e
menor intensidade em partes mais altas. Estes diferentes valores de intensidade
acarretam um gradiente de severidade experimentado pelos organismos vegetais. Dada
a natureza modular destes organismos, uma relagao entre estagio de desenvolvimento
do(s) modulo(s) e sua(s) posicéo(des) em relagdo as chamas existe, sendo passivel de
subsidiar a explicagdo para mortalidade ou sobrevivéncia de organismos e/ou suas

estruturas, conforme discutido nos Capitulos 1 e 4.

Isso ocorre pelo fato dos valores de atributos funcionais que conferem resisténcia
ao fogo nédo serem imediatamente expressados pelo organismo, mas sim desenvolvidos
pelo tempo através do desenvolvimento. Revela-se, portanto, outro importante achado
desta Tese, o qual sugere que atributos podem apresentar diferentes valores através do
tempo e impactar diretamente o fitness do organismo. Logo, ao menos no que diz
respeito a sobrevivéncia ao fogo, mas, muito possivelmente também em relagéo a outras
variaveis, a resposta de organismos ao ambiente pode n&do ser depender somente da
espéecie, mas sim do individuo e como este responde ao ambiente. Essas observacdes
permitem a utilizacdo de uma visdo mecanistica capaz de revelar relacbes entre
processos e padroes: por exemplo, a relagao ontogenia-protecao de gema-producao de
casca explorada no Capitulo 1 e a relagao ontogenia-sazonalidade explorada no Capitulo
2. Tais relagodes ilustram como o desenvolvimento individual pode modular estratégias
ecologicas ao longo do tempo, conectando atributos funcionais e mecanismos
fisiologicos a padrdes de persisténcia e fitness diante de pressdes ambientais especificas

(como disturbio de fogo e/ou estresses luminosos).
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Se por um lado atributos podem variar através do tempo, por outro o quanto eles
variam em escala de tempo pode diferir através de diferentes ecossistemas. Ao menos
para as savanas Cerrado, conforme trazido no Capitulo 2 e para as florestas (amostradas
sob a dtica temporal nos Capitulos 4, 6 e 7), é nitido que individuos apresentam
crescimento ritmico anual relacionado as esta¢gdes seca e chuvosa. Estes resultados tém
ao menos uma importante implicacdo: a existéncia de ritmicidade no desenvolvimento
de organismos de ecossistemas tropicais questiona a no¢gao amplamente difundida de
que os tropicos — por possuirem estacbes menos marcadas quando comparados as

zonas temperadas — deveriam ser representados por espécies sem ritmicidade.

Portanto, outro importante ponto para discussao é trazido pela Tese. Além de
gradientes espaciais (como os gradientes verticais em savanas e florestas), organismos
também experimentam gradientes temporais que conversam diretamente com suas
ontogenias e como se relacionam com o ambiente. No caso de savanas, ndo apenas a
posicao dos moédulos em relagcdo ao ambiente, mas, também, quando estes sao
produzidos se faz importante para compreender a dindmica organismo-ambiente. Por
exemplo, conforme discutido nos Capitulos 1, 2 e 8, existe uma relagdo ontogenia-
sazonalidade-regime de fogo a qual espécies de savanas do Cerrado sdo expostas.
Logo, variagbes temporais que modifiquem a sazonalidade (como estagcbes secas mais
longas) ou que interfiram nos regimes de fogo (como eventos mais frequentes) podem
impactar diretamente organismos e populagdes — nao por estes ndo possuirem a
capacidade de protecdo, mas sim pela dissociacdo temporal entre ambiente e

desenvolvimento.

Logo, é preciso levar em consideragdo atributos que se relacionam com as
variaveis de cada ambiente, mas, também, que se relacionam com o proprio individuo.
Por exemplo, especialmente em savanas, atributos cruciais para sobrevivéncia de
organismos lenhosos sao pouco explorados — a exemplo dos diferentes tipos de 6rgaos
subterraneos, taxas de casca (interna e externa), protecdo de gemas e padrdes de
arquitetura. No lugar destes, atributos como area especifica foliar, altura do individuo e
densidade do lenho sdao amplamente utilizados. Claro que estes atributos sao

importantes e passiveis de revelar padrées. Contudo, ao menos no que diz respeito a
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identificacdo de processos, estes atributos sdo menos relacionados a um dos maiores
filtros ambientais encontrados em savanas — o fogo. Essa questdo fica evidente no
Capitulo 4, onde atributos desfavoraveis durante eventos de fogo (como caules densos)
foram mais associados a individuos de savana, nao pela relagéo atributo-ambiente, mas

sim pela relacao atributo-desenvolvimento.

De forma complementar, conforme discutido no Capitulo 3, processos
ontogenéticos sao capazes de impactar os padrées observados. Tomemos como
exemplo a altura de individuos (um dos atributos mais amplamente mensurados dada a
facilidade de quantificagdo e alto poder de sintese). Quando comparando individuos
habitando savanas ou florestas, variagbes intraespecificas foram observadas. Tal
variagao poderia, como comumente €, ser interpretada sobre a O6tica de atributos
funcionais (com a altura sendo um “atributo”). Contudo, a altura dos individuos € a
consequéncia final de uma série de processos ontogenéticos cujos resultados dependem
diretamente da relagdo ontogenia/tempo-ambiente/espago. Logo, essas observagdes
sugerem uma super-simplificagdo dos processos e padrées encontrados em savanas €
florestas ao utilizar atributos com alto poder de sintese, sendo necessaria a utilizacao de
“atributos” que melhor captem a relagdo os processos aos quais organismos lenhosos

sao expostos.

Ainda nestas linhas, esta Tese revela a necessidade de se considerar o contexto
em que os valores de atributos foram obtidos. Conforme discutido no Capitulo 4, ha
grande variagao intraespecifica entre individuos habitando savanas ou florestas. Taxas
de crescimento primario e secundario, densidade do caule, numero de vasos no xilema,
crescimento de casca interna e areas especificas foliares apresentaram grande variagéo.
Tal variagao nao seria passivel de ser detectada obtendo as médias destes valores ao
amostrar individuos apenas em savanas ou apenas em florestas, nem tampouco ao
aplicar métodos classicos de amostragem de individuos lenhosos (como incluséo de
plantas com X didmetro na altura do peito), j4 que em savanas todos os individuos

amostrados apresentaram forma de crescimento arbustiva com altura reduzida.

Se faz preciso, portanto, reduzir a dicotomia de atributos a fim de se melhor

compreender as complexidades de ambientes savanicos e florestais. Conforme discutido
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no Capitulo 3, mais de 800 espécies do Cerrado apresentam formas de crescimento
distintas (arbusto e arvores). Contudo, raros sdo os estudos que consideram este
potencial de expressao de diferentes formas de crescimento — cada qual responsavel por
moldar nossa compreensao acerca dos diferentes tipos de vegetagdao encontrados no
Cerrado. Na maioria das vezes, espécies recebem um valor unico para o “atributo” forma
de crescimento (arbusto ou arvore) ou, entédo, sdo agrupadas dentro de um grande grupo
(arbustos + arvores). Como consequéncia, nosso poder preditivo é reduzido ao ignorar
o potencial de resiliéncia em funcdo da variagdo deste “atributo”. Portanto, outra
importante consideragado emerge desta Tese: formas de crescimento ndo séo estaticas e

devem ser analisadas como um espectro, e ndo como categorias.

Dada estas observacgdes, talvez caiba nessa breve discussdo uma perspectiva.
Recentemente, Alvarez e colaboradores (2025) revelaram que o Cerrado é um dominio
biogegrafico representado por hiperdominancia de espécies “arboreas”, sendo este
resultado discutido, além de outros, sob a 6tica de vegetagbes estarem em risco em
casos de mudancgas no ambiente (grande hiperdominancia levando a maior chance de
espécies perecerem localmente). Das 30 espécies mais dominantes no Cerrado, 18
foram amostradas nesta Tese, sendo 13 capazes de se desenvolverem como arvores
e/ou arbustos, sub-arbustos e lianas. Essas observagdes levam a crer que, talvez, caiba
um pouco de otimismo em relacdo a resiliéncia destas espécies. Mesmo
hiperdominantes, tais espécies apresentam grande potencial de variagéo intraspecifica,
incluindo a capacidade de mudar completamente suas formas de crescimento. Esse
potencial é de certo benéfico em cenarios de mudangas no ambiente (conforme discutido
no Capitulo 8), e sugere que tais espécies sao hiperdominantes justamente por terem

potencial de lidar com uma variedade de condigdes ambientais.

Contudo, mesmo com o grande potencial de resiliéncia, existem limites que sao
impostos as espécies do Cerrado. O Capitulo 6 revela sindromes de atributos que sao
encontradas em espécies florestais, mas ndo em espécies savanicas e vice-versa. Ou
seja, ao passoO que especies savanicas possuem potencial de apresentar grande
variagdo em seus atributos (capazes de conferir grande potencial de resiliéncia em

savanas), estas ndo expressam atributos necessarios para o desenvolvimento em areas
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sombreadas. De acordo com o Capitulo 7, uma possivel explicacdo para este fendmeno
descansa no modo distinto em que recursos séo utilizados por espécies florestais e
savanicas. Para uma mesma quantidade de biomassa, espécies florestais apresentam
maior desenvolvimento de estruturas responsaveis por captacao de luz solar, enquanto
espécies savanicas apresentam maior desenvolvimento de casca (tanto interna quanto
externa). Portanto, € possivel que o maior crescimento secundario (necessario para
diminuir a inércia da temperatura sobre o xilema durante eventos de fogo) e a maior
producao e retencao de casca (em particular a casca externa, necessaria para a protegao
dos tecidos vivos contra a agdo mecanica das chamas), demandem excessivos recursos
por parte de espécies savanicas, levando a inibicdo do desenvolvimento de estruturas

necessarias para competi¢cao por luz solar.

As observagdes acima também se aplicam, de forma antagbnica, as espécies
florestais. Ao passo que espécies savanicas alocam poucos recursos para
desenvolvimento de estruturas responsaveis por competicdo por luz solar, espécies
florestais também alocam poucos recursos para o desenvolvimento de estruturas
capazes de conferir resisténcia ao fogo. Uma observagao que se faz interessante é a de
que aparentemente existe uma sindrome geral relativa ao fogo: nao apenas espécies
florestais nao desenvolvem casca espessa e elevado crescimento secundario, como
também ndo apresentam suas gemas protegidas (dado que protegdo de gemas aéreas
nao necessariamente depende de uma casca espessa, mas sim da posigdo da gema em
relagcédo ao caule). Portanto, o Capitulo 6 sugere ordenagdes de atributos que, juntos,
traduzem em estratégias que conferem competi¢cao por luz (Spear) ou protegcéo contra o
fogo (Shield).

Apesar da existéncia de duas sindromes de atributos bem definidas, existem
espécies que desafiam — ao menos em parte — os limites impostos quando expressando
uma estratégia ou outra. Este é o caso de espécies generalistas capazes de serem
encontradas tanto em savanas quanto em florestas. Um achado interessante desta Tese
€ a de que existem evidéncias que espécies generalistas ocupam espagos
intermediarios, sendo capazes de expressar valores de atributos que se relacionam tanto

com aqueles expressados por espécies florestais quanto savanicas. Esta observacao &
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particularmente importante no contexto atual-futuro. De acordo com Flake e
colaboradores (2021), espécies generalistas sdo justamente aquelas responsaveis por
alterar a estrutura de vegetagdes savanicas quando o fogo € suprimido. Logo, conforme
discutido no Capitulo 6, uma possivel explicagcdo para o sucesso de espécies
generalistas na auséncia de fogo seja justamente o potencial destas adquirirem
estratégias alternativas. Este potencial, em teoria, permite que estas se estabelecam em
savanas, mas que continuem a se desenvolver no espago aéreo no caso de supressao
de fogo. De forma analoga, tais espécies também conseguem se desenvolver em
florestas (também como consequéncia do potencial de se desenvolverem bem no espago

aéreo) e poderiam persistir em caso de eventos de fogo.

Enquanto estas observacdes se fazem tedricas, ha certa aplicabilidade pratica no
que diz respeito as mudancas observadas e antecipadas nos tropicos. Tanto em fungao
das mudancas reportadas no clima, quanto pelas interferéncias antrépicas em biomas
savanicos e florestais, ha um consenso de que varidveis ambientais cruciais para a
manutengdo de savanas e florestas estdo e vao continuar mudando. Mudangas no
regime de fogo, na disponibilidade luminosa e na sazonalidade relacionada ao clima sao
algumas das mudancgas previstas para o curto-médio prazo. Desta forma, o uso do
esquema proposto no Capitulo 8 pode ser util para tomadores de decisao direcionarem
esforgcos aos individuos ou espécies que sejam mais provaveis de serem favorecidos ou

perecerem em cenarios de mudancas no ambiente.

Essas observagdes também dialogam com um outro interessante achado desta
tese, 0 qual compete as zonas intermediarias (de transicao) entre savanas e florestas. A
existéncia dessas zonas intermediarias é possivel de ser validada de forma visual, mas,
também, sob as éticas funcionais e de composicao. Conforme discutido no Capitulo 6,
zonas de transicdo abrigam comunidades de organismos lenhosos diferentes daquelas
encontradas em savanas ou florestas. Essa diferenca também é refletida nos atributos
expressados pelos individuos se desenvolvendo em areas de transigdo, os quais
apresentam valores de atributos intermediarios (ou seja, valores de atributos que nao se
assemelham aqueles encontrados em florestas ou em savanas). Portanto, a existéncia

de tais zonas com estrutura, composicao e sindromes de atributos distintos acarreta mais
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uma evidéncia acerca da dindmica coexisténcia de savanas e florestas como estados

alternativos, em contrapartida as visdes estritamente deterministicas.

Finalmente, se faz importante ressaltar algumas limitagdes desta Tese.
Comunidades de savanas e florestas, nos capitulos que dizem respeito a esta escala de
analise, foram analisadas em um estrato especifico (altura entre ~1.5 e 4 metros). Este
método foi aplicado por permitir a analise de atributos em individuos passiveis de serem
expostos a baixa luminosidade em florestas e as chamas durante eventos de fogo em
savanas. Contudo, a repeticdo dos métodos aplicados e dos atributos amostrados para
outros estratos € encorajada, pois podem auxiliar nosso entendimento acerca de
individuos que ja escaparam das chamas e que ja alcangaram as areas com grande
disponibilidade luminosa no dossel. De forma complementar, a analise de atributos
relativos a regeneracao de individuos através de savanas, florestas e zonas de transicao
também sao necessarias, visto que este trabalho teve como foco atributos de

persisténcia.

Outro ponto que vale atencao € o de que mais espécies devem ser estudadas em
detalhe para se compreender como espécies generalistas habitam savanas e florestas.
Neste trabalho, as espécies Handroanthus ochraceus (Bignoniaceae) e Miconia albicans
(Melastomataceae) foram utilizadas como espécies-modelo dada suas amplas
distribuicdes na América do Sul. Contudo, a necessidade de analise de uma gama maior
de espécies se faz necessario pois, na opiniao do autor, € improvavel que apenas uma
combinacao de atributos seja responsavel pelo sucesso de espécies generalistas em
diferentes ambientes. Por exemplo, enquanto o processo shrubing out proposto no
Capitulo 5 auxilia na compreensdo de como espécies generalistas habitam ambientes
contrastantes, ele sozinho nao é suficiente para explicar o padrdo da ampla distribuicao
de espécies generalistas — uma vez que nem toda espécie generalista é capaz de mudar

sua forma de crescimento.

Em conclusao, ainda ha muito a ser descoberto sobre a flora do Cerrado, tanto
em nivel de individuo quanto em niveis hierarquicos superiores, como populagdes,
comunidades, formagdes vegetais e biomas. Esta Tese demonstra como o0 uso mais

aplicado da botanica, em interse¢gdo com fundamentos da ecologia, pode ser valioso para
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revelar relagcdes entre organismos e ambiente, além de subsidiar hipéteses acerca das
conexoes entre diferentes padrbes e processos. Se, por um lado, estudos de larga escala
sao eficazes para identificar padrdes, por outro, abordagens aplicadas e mais detalhadas
permitem evidenciar os processos subjacentes a esses padrbes. Portanto, € nesse
didlogo entre escalas e enfoques que reside o maior potencial para compreender,

conservar e manejar a complexa diversidade do Cerrado.
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