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"Se vocé puder

olhar para as sementes do tempo,

E dizer qual grao vai crescer e qual ndo vai, fale comigo. "

- William Shakespeare, Macbeth, 1:3




RESUMO

O regime de fogo influencia as respostas das plantas e seus atributos em ambientes
pirofiticos. Além disso, diferentes regimes de fogo podem levar a mudancas na resposta das
plantas, na diversidade e na dinamica da comunidade. Diante disso, este estudo teve como
objetivo avaliar como o regime de fogo afeta os atributos das plantas em uma savana tropical.
Para isso, a pesquisa foi estruturada em objetivos principais: i) Avaliar como a frequéncia do
fogo afeta o trade-off na alocacao de recursos entre estruturas vegetativas e reprodutivas em
espécies rebrotadoras clonais e ndo-clonais; ii) Examinar como as respostas germinativas a
fatores relacionados ao fogo (choque térmico e fumaca) sdo afetadas quando as sementes
ficam armazenadas in situ; iii) Explorar a relacdo entre a tolerdncia das sementes a altas
temperaturas e seus atributos em espécies do Cerrado. Para responder a primeira questdo,
foram medidos atributos de sementes e plantas em dreas com diferentes frequéncias de fogo
no Cerrado. Os experimentos de enterrio para o segundo objetivo foram conduzidos em duas
areas de Cerrado no Sudeste e Centro do Brasil, enquanto dados de viabilidade provenientes
de diferentes regides do Cerrado foram utilizados para o terceiro objetivo. Os resultados
ressaltaram a importancia dos atributos funcionais para compreender as respostas das plantas
ao fogo no Cerrado. Dentre os principais achados, destacam-se: (i) a eficacia das estratégias
de sobrevivéncia e regenerac¢do adotadas pelas espécies do Cerrado, que apresentam poucos
trade-offs na alocacdo de recursos, sendo essas relagdes fortemente influenciadas pelo regime
de fogo; (ii) o papel decisivo de fatores como o ambiente, o tempo de permanéncia no solo e
a época de dispersdo, que afetam diretamente os atributos germinativos e a resposta das
sementes a exposicdo a altas temperaturas e a fumaca; e (iii) a identificacdo de atributos das
sementes que, em conjunto com outros fatores, determinam a tolerancia térmica,
evidenciando que essa adaptacdao aos efeitos do fogo é tanto espécie-especifica quanto
dependente das condi¢des ambientais. Esperamos que os resultados desta pesquisa possam
fornecer informacdes fundamentais sobre os atributos reprodutivos e a resposta e estratégias
das plantas ao regime de fogo, contribuindo na conservacdo da diversidade do Cerrado e de

outras savanas tropicais.

Palavra-chave: fogo e ecologia, atributos de plantas, sementes, germinacao, Cerrado.



ABSTRACT

The fire regime influences plant responses and their traits in fire-prone environments.
Additionally, different fire regimes can lead to changes in plant responses, biodiversity, and
community dynamics. Given this, the aim of this study was to evaluate how the fire regime
affects plant traits in a tropical savanna. To achieve this, the research was structured around
three main objectives: i) Assess how fire frequency influences the trade-off in resource
allocation between vegetative and reproductive structures in clonal and non-clonal
resprouting species; ii) Examine how germination responses to fire-cues (heat shock and
smoke) are affected when seeds remain stored in situ; iii) Explore the relationship between
seed tolerance to high temperatures and seed traits in Cerrado species. To address the first
objective, seed and plant traits were measured in areas with different fire frequencies in the
Cerrado. Burial experiments for the second objective were conducted in two Cerrado areas in
southeastern and central Brazil, while viability data for species from different regions of the
biome were used for the third objective. The results highlighted the importance of functional
traits in understanding plant responses to fire in the Cerrado. Key findings include: (i) the
effectiveness of survival and regeneration strategies employed by Cerrado species, which show
few trade-offs in resource allocation, with these relationships being strongly influenced by fire
regimes; (ii) the critical role of factors such as environment, time in the soil, and dispersal
season, which directly affect germination traits and seed responses to high temperatures and
smoke exposure; and (iii) the identification of seed traits that, in combination with other
factors, determine heat tolerance, emphasizing that this adaptation to fire is both species-
specific and condition-dependent. We expect that the results of this research will provide
essential insights into reproductive traits and plant responses to the fire regime, contributing
to a better understanding of plant strategies in post-fire environments and to the conservation

of biodiversity in the Cerrado and other tropical savannas.

Keywords: fire ecology, plant traits, seeds, germination, Cerrado
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INTRODUGAO GERAL

A importéncia dos atributos em ecologia de comunidades

Atributos sdo caracteristicas dos organismos (fisiolodgicas, morfoldgicas e fenoldgicas)
que podem ser mensuradas ao nivel do individuo (Violle et al. 2007). Em plantas, os atributos
influenciam suas funcdes, fitness e respostas a fatores bidticos e abidticos (Garnier et al. 2016;
Funk et al. 2017; de Bello et al. 2021). Portanto, o conhecimento sobre esses atributos pode
ajudar a elucidar processos ecoldgicos, respostas a disturbios e padrdes nas comunidades
vegetais (Garnier et al. 2016; Funk et al. 2017; Larson et al. 2020). Por exemplo, plantas mais
altas e com folhas maiores possuem vantagens competitivas na aquisicdo de luz, o que confere
maior sucesso no estabelecimento e ambientes onde a luz é um fator limitante, como florestas
(Diaz et al. 2016). Esses atributos (altura da planta e area foliar), juntamente com a drea foliar
especifica (SLA), conteido de nitrogénio e seed mass, estdo entre os mais utilizados para

entender padrdes nas estratégias ecoldgicas e fungbes das plantas (Levine 2016; Moles 2018).

Além dos atributos vegetativos, os atributos reprodutivos também sdo de grande
relevancia, pois atributos de sementes e germina¢do podem fornecer informagdes essenciais
sobre processos como recrutamento, estabelecimento de plantulas, funces das plantas e
estratégias ecoldgicas (Jiménez-Alfaro et al. 2016; Saatkamp et al. 2019). Além disso, os
atributos das sementes geralmente ndo estao relacionados aos atributos das folhas ou outros
atributos vegetativos, tornando-os uma importante fonte de informacdes para compreender
os atributos das plantas em sua totalidade (Laughlin 2014; Pierce et al. 2014; Jiménez-Alfaro
et al. 2016). Por exemplo, o tamanho (peso) e a forma das sementes ja foram associadas a
persisténcia inicial das plantas, aos processos de dispersdo, as respostas a distUrbios e a
competicdo (Westoby et al. 2002; Fenner & Thompson 2005; Pérez-Harguindeguy et al. 2016).
Conforme observado por Leger et al. (2019), uma graminea perene tem maiores chances de
sobreviver a primeira estacdo de crescimento quando as sementes sdo provenientes de

populagdes com sementes maiores e emergéncia mais rapida.

Portanto, existe uma diversidade de atributos das plantas a serem explorados e o
aprofundamento do conhecimento sobre eles e suas interacdes pode melhorar a

compreensdo das fungbes e padrdes das plantas (Levine 2016; Funk et al. 2017; Moles 2018).
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Atributos de plantas em ecossistemas inflamdveis

O fogo e um fator determinante em diversos sistemas ao redor do globo, que influéncia
direta e indiretamente organismos, processos, composicdo e dindmica das comunidades
vegetais (Whelan 1995; Bond & van Wilgen 1996; Bowman et al. 2009). Além de alterar o ciclo
de nutrientes, o fogo afeta as interacdes entre plantas (Bond & van Wilgen 1996; Keeley et al.
2011) e consequentemente pode afetar o fitness das espécies em diferentes niveis, seja
alterando a aloca¢do de recursos em plantas rebrotadoras (Bond & van Wilgen 1996) ou
influenciando os atributos da progénie por meio de efeitos na planta-mde e no ambiente

(Donohue 2009).

Dessa forma, plantas de ecossistemas inflamaveis exibem atributos morfoldgicos,
anatémicos e fisiologicos relacionados ao fogo, permitindo-lhes sobreviver, reproduzir e
persistir nesses ambientes (Keeley et al. 2011; Simon & Pennington 2012). Essas plantas
possuem caracteristicas relacionadas a persisténcia, como cascas espessas (Gignoux et al.
1997; Chiminazzo et al. 2023), gemas e meristemas protegidos que conferem aos individuos a
capacidade de rebrota (Clarke et al. 2013; Pausas et al. 2018; Chiminazzo et al. 2021). Em locais
onde o fogo é recorrente, muitas espécies sao rebrotadoras e podem apresentar crescimento
clonal, o que, por sua vez, influencia a resposta das plantas ao disturbio (Lamont et al. 2011,
Clarke et al. 2013). O fogo pode impactar a clonalidade (crescimento lateral) ao alterar
condigbes como niveis de luminosidade e disponibilidade de nutrientes, aumentando a
fertilidade do solo e estimulando o crescimento clonal (Brewer & Platt 1994). Plantas clonais
também possuem vantagens em ambientes pds-fogo quando comparadas a plantas nao
clonais, pois o crescimento clonal pode originar muitos individuos que, embora geneticamente
idénticos, tém o potencial de serem fisicamente e fisiologicamente independentes,
proporcionando uma fonte adicional de recursos (Suzuki & Stuefer 1999; Duchoslavova &

Jansa 2018; Herben & Klimesova 2020).

No Cerrado, um hotspot de biodiversidade (Myers et al. 2000), onde o fogo estd
presente ha pelo menos 4 milhGes de anos (Simon et al. 2009), as plantas possuem atributos
adaptados ao fogo que influenciam sua persisténcia e estratégias de regeneracdao no ambiente

pds-fogo, principalmente para espécies estrato herbaceo (Coutinho 1990).
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Por exemplo, em relagcdo a persisténcia, sabe-se que a maioria das plantas do Cerrado
tem a capacidade de rebrotar apds o fogo, pois os meristemas estao protegidos nos caules ou
em 0Orgdos subterraneos (Coutinho 1982, 1990; Appezzato-da-Gléria 2003; Pilon et al. 2021,
Zupo et al. 2021 ). Grande parte dessas plantas tem sua parte aérea completamente
consumida durante o fogo e depende da capacidade de rebrota para sobreviver no ambiente,
algumas apresentando crescimento clonal (Coutinho 1982, 1990; Hoffmann 1998; Appezzato-

da-Gléria 2003; Pilon et al. 2021).

As plantas também apresentam atributos de regeneracdo em ambientes inflamaveis,
incluindo o estimulo da germinacdo ocasionado pela fumaca, a quebra de dorméncia fisica por
choques térmicos (Auld & Ooi 2009; Moreira et al. 2010a; Sods et al. 2019) e a tolerancia das
sementes a altas temperaturas (Ribeiro et al. 2013; Fichino et al. 2016; Daibes et al. 2019;
Zirondi et al. 2019; Zupo et al. 2021). Apesar de estudos demonstraram que as respostas aos
fatores do fogo, como fumaca e temperatura, para espécies do Cerrado ndo possuirem um
padrdo (Daibes et al. 2022), sendo a maioria das respostas espécie-especificas (ver Zirondi et
al. 2019; Zupo et al. 2021; Motta et al. 2024), um fator que se destaca é a tolerancia das
sementes as altas temperaturas. A tolerancia das sementes a altas temperaturas podem estar
associada a certos atributos, como o tamanho das sementes (Ribeiro et al. 2015), o tipo de
dorméncia (Ramos et al. 2016) e o conteudo de dgua das sementes (Tangney et al. 2019). Esses
atributos, entre outros, permitem a sobrevivéncia das plantas e o sucesso nos processos de

recrutamento apds o fogo.

Por fim, outros fatores ambientais podem se somar aos atributos e alterar as respostas
das sementes ao fogo. No Cerrado, Dairel et. al (2024) evidenciou um aumento significativo na
germinacdo pds-fogo de sementes do banco de sementes em areas antes excluidas do fogo.
Ainda assim, faltam estudos sobre como o tempo de armazenamento in situ poderia afetar as

respostas dos atributos aos fatores do fogo como exposicao a fumaca e altas temperaturas.

Influéncia do regime de fogo nos atributos das plantas
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As plantas ndo sdo adaptadas ao fogo em si, mas aos regimes de fogo (Keeley et al.
2011). Assim, a ocorréncia de certo atributo depende da pressdo exercida por caracteristicas
do regime de fogo (ex. época, intensidade e frequéncia do fogo) (Bond & van Wilgen 1996;
Keeley et al. 2011). Dentre essas, a frequéncia do fogo é uma caracteristica importante do
regime de fogo, pois atua como um filtro, selecionando espécies adaptadas a intervalos
especificos de retorno do fogo. Por exemplo, plantas que necessitam de mais tempo para
crescer e atingir a maturidade (como as germinadoras) s6 sobreviveriam em areas com baixa
frequéncia de fogo (Bond & van Wilgen 1996; Keeley et al. 2011). Por outro lado, plantas com
alta capacidade de rebrota conseguem persistir em habitats com maior frequéncia de fogo

(Bond & Midgley 2001; Pausas et al. 2004).

Os atributos de sementes e germinacdo também sdo afetados por mudancas na
frequéncia do fogo, como a morfologia das sementes (Saracino et al. 2017), sua persisténcia e
dorméncia (Ooi 2012; Jiménez-Alfaro et al. 2016). Gomez-Gonzalez et al. (2011) observaram
que uma espécie de Asteraceae apresentou sementes mais pubescentes, arredondadas e com
pericarpos mais espessos em areas com maior frequéncia de fogo. Assim, diferentes regimes
de fogo podem levar a populacdes com diferentes atributos das plantas e na frequéncia com
gue esses atributos aparecem na comunidade. Contudo, h3a ainda lacunas de conhecimento

sobre como o regime de fogo afeta esses atributos em espécies de savanas abertas.

Alguns fatores influenciam os regimes de fogo, como a presenca de espécies invasoras,
atividades humanas e mudancgas climaticas (Brooks et al. 2004; Bond & Parr 2010; Pivello 2011;
Stevens et al. 2016; Alvarado et al. 2018). No Cerrado, o regime de fogo - principalmente a
estacdo e a frequéncia do fogo - vem sendo alterados devido a mudangas no uso da terra
(agricultura e pastagem) e politicas de supressdo de fogo (Coutinho 1990; Fidelis & Pivello
2011; Pivello 2011; Schmidt & Eloy 2020). A politica de supressao de fogo, conhecida como
“politica de fogo zero”, tem mudado recentemente (Schmidt et al. 2018; Fidelis et al. 2018),
mas ja resultou em consequéncias negativas, como a perda de riqueza de espécies herbaceas
e o adensamento em algumas areas (Durigan & Ratter 2016; Abreu et al. 2017). Em geral,
alteracBes nos regimes de fogo em savanas tropicais tém grandes impactos sobre as interagoes
entre espécies vegetais, 0s processos ecossistémicos, a dindmica e a biodiversidade da

comunidade. Portanto, compreender como mudancas nos regimes de disturbios afetam os
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ecossistemas de savanas é de suma importancia para entender os fatores que influenciam sua

distribuicdo (Hoffmann et al. 2012).

Importéncia ecoldgica

As informacdes sobre atributos de persisténcia e regeneragdo sdo essenciais para
compreender como o fogo afeta os ciclos de vida das plantas e, consequentemente, a
montagem das comunidades e os processos ecoldgicos em ambientes inflamaveis (Jiménez-
Alfaro et al. 2016; Larson & Funk 2016; Saatkamp et al. 2019). Essas informacbes sdo
fundamentais para garantir a conservagao da biodiversidade, pois, ao entender como o fogo
impacta as comunidades vegetais, é possivel planejar agdes que assegurem sua preservagao,
especialmente em relacdo as espécies presentes no estrato herbaceo. O estrato herbaceo
apresenta alta diversidade e concentra grande nimero de espécies relevantes em areas
abertas do Cerrado, contribuindo significativamente para o armazenamento de carbono no
subsolo e fornecendo diversos servigcos ecossistémicos para a sociedade (Castro & Kauffman

1998; Fidelis et al. 2013; Honda & Durigan 2016; Buisson et al. 2019, 2022).

As sementes desempenham um papel crucial como fonte de propdgulos na restauracdo de
ecossistemas. Entender os requisitos para a germina¢ao pode melhorar esse processo e ser
determinante para o sucesso da restauracdo (Jiménez-Alfaro et al. 2016). Por exemplo, a
restauracdo no Cerrado por meio de semeadura direta tem enfrentado desafios devido a
fatores como disponibilidade de sementes vidveis, presenca de espécies invasoras e
caracteristicas do solo (Silva & Vieira 2017; Pellizzaro et al. 2017; Pilon et al. 2019; Sampaio et

al. 2019).

Embora a semeadura direta tenha se mostrado eficiente para a recuperacdo de algumas
areas, especialmente com o uso de espécies arbdreas e arbustivas (Silva & Vieira 2017;
Pellizzaro et al. 2017), ainda ha lacunas no conhecimento sobre os requisitos de germinacao
de espécies herbdceas para a restauracdo de ecossistemas abertos no Cerrado. Além disso,
faltam estudos sobre como sementes do banco de sementes do solo respondem a estimulos

de fogo apds serem armazenadas in situ. Esse conhecimento seria valioso para a restauragao
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de ecossistemas abertos do Cerrado. Ao compreender como esses atributos influenciam a
comunidade vegetal, seria possivel melhorar o sucesso da germinacao e do estabelecimento
de plantas em dreas de restauracdo. Também permitiria entender as mudancas no ambiente
pos-fogo, preservar espécies e desenvolver planos de manejo do fogo voltados para a

conservacao da diversidade vegetal.

Portanto, considerando o fogo como um distlrbio recorrente no Cerrado, este estudo
buscou investigar como os atributos das plantas foram afetados pelo fogo em uma savana
tropical. Além de avaliar o trade-off na alocacdo de recursos em plantas rebrotadoras e como
variam conforme a frequéncia do fogo, o estudo também avaliou os impactos nos atributos
das sementes e respostas ao fogo ao longo do tempo, quando armazenadas no solo, e a

relacdo entre os atributos e a tolerancia as altas temperaturas em espécies do Cerrado.
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Estrutura da Tese

A tese foi estruturada em Introducdo geral, trés capitulos e conclusdes gerais onde sdo
abordados um resumo dos principais achados deste estudo assim como implicacdes ecoldgicas
gerais do tema abordado. A introdugdo geral e as consideragdes finais foram redigidas em
portugués, enquanto os capitulos foram redigidos em inglés, j4 no formato de artigos

cientificos e colocados na seguinte ordem:

No primeiro capitulo “Are there trade-offs? Resource allocation between vegetative
and reproductive traits in a tropical savanna”, investigamos se diferentes frequéncias de fogo
(alta e baixa) e tempo desde a ultima queima afetaram a alocacdo de recursos entre estruturas

vegetativas e reprodutivas (sementes) em plantas rebrotadoras (clonais e ndo-clonais).

No segundo capitulo “In situ seed storage affects germination responses to fire-
related cues in Cerrado species”, avaliamos como o tempo de armazenamento no solo afeta

as respostas germinativas aos fatores do fogo, choque de temperatura e fumaga.

No terceiro capitulo “Seeds of Fire: Unraveling the link between heat tolerance and
seed traits in Cerrado species”, avaliamos como os atributos de sementes influenciam na

tolerancia das sementes as altas temperaturas.
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CONSIDERAGOES FINAIS

No geral, o estudo forneceu evidéncias da importancia dos atributos para se avaliar as
respostas das plantas ao fogo no Cerrado. Os resultados, que podem ajudar a preencher as
lacunas de conhecimento ainda existentes nessa savana tropical, incluem: i) a eficdcia das
estratégias de sobrevivéncia e regeneracao das plantas do Cerrado, que apresentam poucos
trade-offs na alocacdo de recursos, e como essas relagdes sao influenciadas pelo regime de fogo;
ii) a influéncia do ambiente, do tempo no solo e da época de dispersdao como fatores cruciais que
afetam os atributos germinativos e as respostas das sementes a exposi¢do a altas temperaturas
e a fumaca e iii) a identificacdo de atributos de sementes, em combina¢do com outros fatores,
como determinantes da tolerancia das sementes a altas temperaturas, destacando a relacao
espécie-especifica e, além disso, condi¢ao-especifica na adaptac¢do dos atributos reprodutivos ao
fogo.

Sabe-se que a maioria das espécies do Cerrado sdo rebrotadoras, como parte da estratégia
de persistir nesse ambiente de constante disturbio (Zupo et al. 2021; Chiminazzo et al. 2023).
Portanto as espécies precisam sempre alocar recursos para a formagdo dos novos ramos (Bazzaz
& Grace 1997) apds o disturbio. No entanto, esses recursos também sdo necessarios na formacao
de frutos e sementes (Reekie & Bazzaz 2005) os quais continuam a ser produzidos por essas
espécies. Apesar da germinacdo ndo ser a principal estratégia, ainda é de grande importancia para
eventualmente garantir a colonizacdo de novas dareas (Zupo et al. 2021) e variabilidade genética
da populagdao. Ademais, estudos recentes demonstraram que a exclusao do fogo, mesmo que por
curtos periodos, afeta os atributos de sementes e a germinacdao quando comparados a areas
recém-queimadas (Zirondi et al. 2024). Essas evidéncias levantam questdes importantes: o uso
continuo de recursos para o rebrote pode levar a trade-offs entre atributos vegetativos e
reprodutivos? E, em areas de alta frequéncia de fogo, onde os disturbios sdo mais recorrentes, a
relacdo entre esses atributos seria afetada de forma diferente?

Ao contrdrio do que se esperava, os resultados do Capitulo 1 indicaram que, que

primeiramente ha uma baixa ocorréncia de trade-offs entre atributos vegetativos e reprodutivos
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nas espécies avaliadas. Além disso, essa relacdo entre atributos reprodutivos e vegetativos pode
ser positiva ou na maioria dos casos inexistente. Isso sugere que as espécies do Cerrado possuem
acesso a recursos o suficiente eliminando a necessidade de trade-offs entre a maioria de seus
atributos, possivelmente devido a capacidade de armazenamento de reservas e as altas taxas
fotossintéticas (Scalon & Rossatto 2021; Cozin et al. 2024). As estratégias das plantas s6 foram
alteradas em nivel de comunidade nas areas de baixa frequéncia de fogo, onde o tempo sem
disturbios pode ter sido suficiente para esgotar macronutrientes especificos, impactando
negativamente as estruturas reprodutivas. Ja em nivel de espécie, a relacdo entre atributos
vegetativos e reprodutivos variou, sem um padrdo definido, podendo estar associada a
estratégias de vida especificas e aos parametros do regime de fogo. Portanto, os atributos das
plantas e as interacdes entre eles sdo fortemente influenciados pelas condicdes ambientais
vivenciadas por cada individuo, evidenciando uma elevada plasticidade das respostas das
espécies frente ao disturbio.

Isso nos leva ao segundo capitulo. Se a relacdo entre atributos vegetativos e reprodutivos
é influenciada por uma combinacdo de condi¢des e fatores, ndo seria razoavel supor que a
resposta das sementes aos fatores de fogo (choque de temperatura e fumaca) também fosse
alterada? Os resultados confirmaram essa hipotese, demonstrando que o efeito dos fatores de
fogo na germinacdo varia de acordo com o periodo de dispersdo das sementes (sazonalidade) e
o tempo que permanecem no solo. No entanto, diferentemente de outros ambientes pirofiticos,
ndo foi identificado um padrdo claro nessas respostas (Daibes et al. 2022). Dessa forma, para
compreender completamente as respostas das espécies a esses fatores, é essencial conduzir
experimentos com uma gama mais ampla de sementes, considerando diferentes idades (tempo
apos a dispersao) e condicées de armazenamento. Isso permitira eliminar o viés associado ao uso
exclusivo de dados de sementes frescas ou de um Unico lote/coleta, proporcionando uma visdo
mais precisa dos processos de recrutamento em ecossistemas inflamaveis.

Até o presente momento, a maioria dos estudos realizados para o Cerrado com este
enfoque de avaliar as respostas germinativas a choques de temperatura ndo encontraram

resultados padrdes na quebra de dorméncia ou estimulo de germinacdo, porém observaram a
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tolerancia das sementes as altas temperaturas (Ribeiro et al. 2015; Ramos et al. 2016; Zupo et al.
2021; Daibes et al. 2022). O que levou ao terceiro capitulo, que demonstrou a importancia de
atributos como dorméncia, tamanho e forma das sementes, forma de crescimento, e fatores
como o habitat na definicdo da tolerancia das sementes as altas temperaturas.

Portanto, os resultados deste estudo tém importantes implicacdes tanto ecoldgicas
quanto praticas para a conservacao do Cerrado. Este trabalho foi o primeiro a mostrar que a
relacdo entre atributos vegetativos e reprodutivos em plantas rebrotadoras é espécie-especifico
e influenciada pelos parametros do fogo e clonalidade. E esclarecer que as condicdes e tempos
de armazenamento vao alterar as respostas aos fatores de fogo, portanto sendo enviesado
afirmacoOes sobre as sementes do Cerrado ndo terem adaptacdes ao fogo, sendo que ndo foi
avaliado isso em sementes de diversos lotes e idade. As respostas das plantas demonstraram uma
notavel plasticidade, influenciada por fatores como tempo, sazonalidade e atributos. Os atributos
vegetativos e reprodutivos avaliados se mostraram fundamentais para compreender os padroes
e estratégias adaptativas em relacdo ao fogo no Cerrado. No entanto, sua andlise isolada é
limitada; a inclusdo de outros fatores ambientais é essencial para uma compreensdo mais
abrangente.

Ao revelar a complexidade das respostas das plantas e a influéncia de atributos especificos
na persisténcia e regeneracdo em ecossistemas inflamaveis, este trabalho fornece subsidios
essenciais para o desenvolvimento de estratégias de restauracdo mais eficientes. O
conhecimento sobre os efeitos do tempo de armazenamento das sementes e suas respostas a
estimulos relacionados ao fogo pode ser aplicado na restauracdo de areas degradadas,
especialmente em fisionomias abertas do Cerrado. Atualmente, a restauracdao por semeadura
direta tem ganhado espaco em diversos ecossistemas devido ao seu menor custo em comparagao
com outras técnicas (Raupp et al. 2020). No entanto, sua implementacdo ainda enfrenta desafios,
como a aplicabilidade em larga escala, a disponibilidade de sementes nativas vidveis (de Souza &
Engel 2023), a influéncia do solo e a presenca de espécies invasoras (Silva & Vieira 2017). Em
fisionomias abertas, resultados promissores comecaram a ser encontrados (ver Sampaio et al.

2019; Wiederhecker et al. 2024). No entanto ainda falta conhecimento prévio sobre como o fogo,
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disturbio presente no Cerrado, interage na germinacdo e consequentemente o estabelecimento
das espécies herbdceas e arbustivas no processo de restauracdo. Ao se ter conhecimento de
como as respostas germinativas aos fatores de fogo sdao moduladas pelo tempo de
armazenamento, essa informacao poderia guiar na escolha de espécies para a restauracdo nesse
ambiente inflamavel, levando a um maior sucesso no estabelecimento, garantindo diversidade
de espécies e servigos ecossistémicos.

Por fim, este estudo reforca a necessidade de pesquisas que abordem atributos funcionais
em um espectro mais amplo de espécies, permitindo conclusdes mais robustas. Os desafios se
encontram muitas vezes na logistica da pesquisa, uma vez que alguns dos atributos sdo
consideram hard traits, que demandam grande investimentos financeiros e logisticos.

Esses achados também destacam a importdncia de prdticas de conservacdo que

considerem a variabilidade das respostas das espécies ao fogo, contribuindo para a manutencao

da biodiversidade e dos servigos ecossistémicos dessa savana tropical.
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	CAPÍTULO 2
	In situ seed storage affects germination responses to fire-related cues in Cerrado species
	Abstract

	Fire-related cues often influence germination and seedling establishment processes in fire-prone ecosystems through cracks on the seed coat in physically dormant species and chemical compounds modulating germination in species with water-permeable s...
	Keywords: Seed storage, seed longevity, fire cues, germination, Cerrado
	Introduction

	In fire-prone prone ecosystems a variety of species have their germination and seedling establishment affected by fire-related cues, such as heat and smoke (Keeley and Fotheringham, 2000; Keeley et al., 2011; Lamont et al., 2018; Pausas and Lamont 2...
	Under favorable conditions, germination of non-dormant seeds occurs following dispersal, but otherwise seeds can be incorporated into soil seed banks (Murdoch and Ellis, 2000; Fenner and Thompson, 2005). While seeds remain in the soil, they are expo...
	The few studies testing how fire-related cues affect germination in seeds stored in soil seed banks indicate enhanced germination compared to fresh seeds (Valbuena and Vera, 2002; Turner, 2013; Downes et al., 2015). For example, Turner (2013) showed...
	In the Cerrado, most species tested seem to lack a strong response to fire cues (e.g. as dormancy breakage or high increase in germination by smoke) as found in species of other fire-prone ecosystems, with general result being the seed tolerance to ...
	Material and Methods

	Study area
	The experiments were carried out in two Cerrado areas in Brazil, the Estação Ecológica de Itirapina (EEI, 22  11′–22  15′ S, 47  51′–48  00′ W, Southeastern Brazil) and the Reserva Natural Serra do Tombador (RNST, 13   35-38 'S, 47   45'-51' W, Cent...
	Seed storage in situ and fire-related cues
	To investigate if seed storage and in situ burial affect responses to fire-related cues, we collected fresh seeds from 13 native species based on seed availability at their dispersal peak (beginning of the dry season at EEI and beginning of the rain...
	Seeds from T0, T1, T3, T6, T9 and T12 were exposed to heat shock and smoke experiments after the buried period. For the heat shock experiments, seeds were exposed to 100ºC and to 200ºC for one minute, using a pre-heated muffle. For the smoke experim...
	Table 1. Study species according to their family, growth-form, presence of dormancy (ND: non-dormant; PY: physical dormancy) and dispersal season.
	For evaluating the effect of time on fire cues responses we used the retrieved seeds in each period to conduct the experiments. We then adjusted the germination percentage by the number of viable seeds to conduct the statistical analysis (see Table ...
	Statistical analysis
	Differences in germination percentage and viability responses to fire-related cues across burial periods (T0, T1, T3, T6, T9, and T12) were tested using Generalized Linear Mixed Models (GLMM). For each species, we tested several models and selected ...
	Results

	For the fire-related cues experiments, we used only the seeds retrieved during each period. However, before conducting these experiments, after each retrieval we quantified the seeds that had germinated (i.e., those still with roots and/or cotyledon...
	Fire cue experiments with fresh seeds (T0)
	Results of the experiments in fresh seeds (T0) showed that most species dispersing seeds at the onset of the dry season germinated less than 20% at the Control (C) treatment, except for Bidens gardneri (C=81,94%, Figure 1a). Results on the effects o...
	For species dispersed at the beginning of the rainy season, the fire-related cues, smoke and heat shocks, did not significantly affect germination of fresh seeds (Figure 1b).
	Mean germination time (MGT) and synchrony (Z) were affected only by the smoke water treatment only in two species. Stenodon suberosus, that dispersed in the beginning of the rainy season, showed slower germination (an average delay of six days) and ...
	Figure 1. Germination percentage (mean ± SE) for fresh seeds (T0) under fire-related cue treatments: heat shock at 100  C and 200  C (for one minute each), a control (C; not exposed to high temperatures), a smoke control (CSW), and smoke water (SW). L...
	Effects of time on the germination response to fire cue experiments
	Our results showed that seed storage time under field conditions affected germination responses to fire-related cues in 61% of the 13 tested species. Two species dispersing in the dry season had the smoke response pattern altered with Banisteriopsis...
	The two PY species, Sida linifolia and Waltheria communis had response patterns to heat treatment affected (Figure 2). PY in fresh seeds of Sida linifolia was overcome only at 200oC, but seeds stored for 12 months had PY alleviated at 100 C (Figure ...
	Species dispersed in the rainy season: seeds of most species lasted only the first month in the field with only the two Velloziaceae species enduring 12 months in the field. In general, four species had the response pattern to heat shock altered. St...
	Figure 2. Effect of fire cues on germination for most species according to time buried (estimate ± SE). Values on the X-axis represent the estimated differences (estimate) between treatments. The vertical dashed line at zero indicates no significant d...
	The pattern of mean germination time (MGT) could not be compared for some species since when germination is zero there is no MGT. Therefore, when possible, we compare each treatment along time. For species dispersed in the dry season we found that a...
	Synchrony values (Z) were variable within species, but we observed a more synchronous germination at the heat shock treatments after three months for Banisteriopsis stellaris and Bidens gardneri (100 C) and after six and 12 months for Waltheria comm...
	Some species dispersed in the rainy season showed faster germination after 1 month but not in all treatments, such as Diplusodon burchellii and Dyckia brasiliana for smoke water control (CSW) and 200 C, Stenodon suberosus for 100 C, 200 C and SW and...
	Finally, viability values within the control group for most species dispersed during the dry season did not decrease within in situ storage time, except for Banisteriopsis stellaris (Table S3). Notably, viability values for Sida linifolia and Solida...
	Table 2. ﻿ Mean germination time (MGT in days; mean ± SE) and ﻿Synchrony values (Z; mean ± SE) for all species when exposed to the fire cues experiments according to time buried. ﻿Z=1 if germination of all seeds occurs at the same time, and if Z=0 at ...
	Discussion

	Although the Cerrado has some species that positively respond to heat shock and smoke (Daibes et al. 2022), germination driven by fire-related cues seems not to be the main regeneration trait for this system as found in other fire-prone ecosystems (...
	﻿ After seed dispersal, seeds buried in the soil will have physical and physiological properties influenced by environmental conditions, such as changes in moisture, temperature, light among others (Fenner and Thompson, 2005; Long et al., 2015). In a...
	Species from fire-prone ecosystems with water-permeable seed coats are recognized to have increased germination when exposed to smoke compounds (Flematti, 2004; Keeley et al., 2011; Keeley and Pausas, 2018). In the Cerrado, species do not exhibit a ...
	Interesting enough is the fact that two species Banisteriopsis stellaris and Bidens gardneri, became resistant to exposure to 200 C after 3 months buried compared to T0, although having water-permeable seed coats. One could speculate that this respo...
	Seed aging in the soil also affects the dormancy-breakage and substantially increased germination percentage and synchrony at 200 C for PY species. It is already known that in situ storage can affect seed responses. Orscheg and Enright (2011) found ...
	In Cerrado, seeds dispersing in the beginning of the dry season would not have access to water, thus germinating in this period would lead to massive death of the seedlings (Escobar et al. 2018; Long et al. 2015). Thus, the seed capacity to survive ...
	Our results showed that species dispersed during the rainy season experienced high recruitment and significant seed loss in the field within the first month, as expected, given that all these species had non-dormant seeds. Among the seeds that were ...
	Another aspect to be considered is that PY breakage is generally linked with exposure to fire (high temperatures) or daily temperature fluctuations (Fenner and Thompson, 2005; Baskin and Baskin, 2014). Previous studies on Cerrado species have tested...
	In summary, we found that alterations in germination responses to fire-related cues can be linked to seed aging and in situ storage time as well as to the dispersal season (Figure 3), especially when it happens at the onset of the dry season. Togeth...
	Understanding the interplay of these factors is crucial for deciphering the effects of fire on plant recruitment, regeneration strategies, and germination patterns in Cerrado vegetation. Overall, this study provides novel insights into the role of i...
	Figure 3. Summary of the findings from this study. Evidencing possible scenarios for seeds following dispersal, highlighting how germination responses to fire-related cues may be influenced by seed aging, in situ storage time, and the dispersal season.
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