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RESUMO

Introduc¢do: O fogo ¢ um fator ecolégico fundamental no Cerrado, onde as gramineas
dominam a camada herbacea. Os eventos de fogo influenciam a regeneracao das plantas por
meio de multiplos mecanismos, por exemplo, alterando as propriedades do solo, estimulando
a germinagdo de sementes por meio de compostos derivados da fumaga e exercendo pressao
seletiva sobre caracteristicas relacionadas a resiliéncia pos-fogo. Apesar dos avangos na
compreensdo das respostas de plantas adultas, o conhecimento sobre os estagios iniciais de
vida, incluindo a germinacdo e a resiliéncia das plantulas ao fogo, permanece limitado.
Objetivos: (i) Avaliar como a fumaga em conjunto com a temperatura € armazenamento,
influenciam a germinacao de sementes de gramineas; (ii) Investigar como o solo pos fogo ¢ 6
meses apds o fogo afetam a emergéncia e o crescimento das plantulas; e (iii) Determinar a
idade em que os individuos jovens de gramineas adquirem resiliéncia ao fogo em termos de
sobrevivéncia e capacidade de rebrota. Metodologia: Utilizando gramineas nativas do
Cerrado, conduzimos: (1) ensaios de germinacdo. com 14 espécies (com sementes frescas e
armazenadas por 6 meses), utilizando diferentes concentragdes de agua de fumaca (2,5 e 5%)
e regimes de temperatura (27°C constante e 30/20°C alternados); (2) avaliagao da emergéncia
e do crescimento em trés espécies cultivadas em solos coletados de areas de Cerrado
recentemente queimadas, 6 meses apos o fogo e areas ndo queimadas, em duas profundidades
(0-2 cm e 0-10 cm); e (3) avaliagdo da resposta pos-fogo de trés espécies a partir da queima
controlada dos individuos aos 3, 6, 12 e 18 meses de idade. As respostas pos-fogo, incluindo
sobrevivéncia, rebrotamento, numero de perfilhos e folhas, comprimento e biomassa das
folhas, foram monitoradas ao longo de 4 meses apos a queima. Resultados: As respostas de
germinagdo a fumaca foram fortemente influenciadas pela dorméncia das sementes, pela
temperatura e pelo armazenamento das sementes. Espécies dormentes apresentaram
germinagdo maior e mais rapida quando expostas a fumaca, enquanto espécies ndo dormentes
apresentaram respostas variaveis, mas geralmente foram ndo responsivas. As interagdes entre
a concentragdo de fumaga, temperatura e sementes frescas ou armazenadas determinaram as
respostas germinativas especificas de cada espécie. Solos de areas recentemente queimadas
promoveram emergéncia mais rapida de plantulas (reducdo de 42% no tempo médio de
emergéncia) e maior crescimento, com aumento da biomassa da parte aérea e das raizes, e da
producao de perfilhos. No entanto, os efeitos foram transitorios, diminuindo 6 meses apds a
passagem do fogo para a maioria das espécies. A resiliéncia ao fogo aumentou com a idade

da planta, j& que as taxas de sobrevivéncia e rebrotamento foram maiores em plantas com 18



meses. Trachypogon spicatus e Aristida riparia demonstraram resiliéncia ao fogo ja com 3
meses de idade, enquanto Loudetiopsis chrysothrix foi mais sensivel, mas ainda assim houve
rebrota em 50% das plantas. Conclusdes: O fogo influencia a regeneracdo das gramineas do
Cerrado em todas as fases de vida. A fumaga atua como um sinal eficaz para a germinacao,
particularmente para sementes dormentes. Solos recentemente queimados favorecem
temporariamente o crescimento das mudas, enquanto a resiliéncia ao fogo ¢ adquirida
gradualmente e varia de acordo com a espécie. Esses resultados ressaltam a importancia de
integrar caracteristicas especificas da espécie e o historico do fogo as estratégias de

restauragdo ecologica e manejo do fogo no Cerrado.

Palavras-chave: armazenamento de sementes, crescimento de gramineas, dorméncia em

sementes, fumaca, germinacao de sementes, rebrota, solos pds-queima, fogo.



ABSTRACT

Introduction: Fire is a key ecological factor in the Cerrado, where grasses dominate the
herbaceous layer. Fire events influence plant regeneration through multiple mechanisms,
including altering soil properties, stimulating seed germination via smoke-derived compounds,
and exerting selective pressure on traits related to post-fire resilience. Despite advances in
understanding adult plant responses, knowledge about early life stages, including germination
and seedling resilience to fire, remains limited. Objectives: (i) To evaluate how smoke, together
with temperature and storage, influences grass seed germination; (ii) To investigate how post-
fire and 6-month post-fire soil conditions affect seedling emergence and growth; and (iii) to
determine the age at which young grass individuals acquire resilience to fire in terms of survival
and resprouting capacity. Methodology: Using native Cerrado grasses, we conducted: (1)
germination tests with 14 species (with fresh seeds and seeds stored for 6 months), using
different concentrations of smoke water (2.5 and 5%) and temperature regimes (constant 27°C
and alternating 30/20°C); (2) evaluation of emergence and growth in three species grown in
soils collected from recently burned Cerrado areas, 6 months after the fire, and unburned areas,
at two depths (0-2 cm and 0-10 cm); and (3) evaluation of the post-fire response of three species
after controlled burning of individuals at 3, 6, 12, and 18 months of age. Post-fire responses,
including survival, resprouting, number of tillers and leaves, leaf length, and biomass, were
monitored for 4 months after the fire. Results: Germination responses to smoke were strongly
influenced by seed dormancy, temperature, and seed storage. Dormant species showed higher
and faster germination when exposed to smoke, while non-dormant species had variable
responses, being generally non-responsive. Interactions between smoke concentration,
temperature, and fresh or stored seeds determined species-specific germination responses. Soils
from recently burned areas promoted faster seedling emergence (42% reduction in mean
emergence time) and greater growth, with increased shoot and root biomass and tiller
production. However, the effects were transient, diminishing 6 months after fire for most
species. Resilience to fire increased with plant age, as survival and resprouting rates were higher
in 18-month-old plants. Trachypogon spicatus and Aristida riparia demonstrated resilience to
fire at 3 months of age, while Loudetiopsis chrysothrix was more sensitive, but there was still
resprout in 50% of the plants. Conclusions: Fire influences the regeneration of Cerrado grasses
at all life stages. Smoke acts as an effective signal for germination, particularly for dormant
seeds. Recently burned soils temporarily favor seedling growth, while resilience to fire is

acquired gradually and varies by species. These findings highlight the importance of integrating



species-specific traits and fire history into ecological restoration and fire management strategies

in the Cerrado.

Keywords: Seed storage, grass growth, seed dormancy, smoke, seed germination, regrowth,

post-burn soils, fire.
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INTRODUCAO GERAL

As savanas estdo incluidas no conceito de biomas tropicais graminosos, que englobam
todos os tipos vegetacionais ocorrentes nos tropicos com estrato graminoso continuo, € com
cobertura de copas inferior a 80%, nos quais o fogo ¢ um fator determinante para sua
manutengdo (PARR et al. 2014). O estrato herbaceo, dominado principalmente por gramineas
C4, seguidas de outras ervas e subarbustos, desempenha papel fundamental na dindmica de
queimas, servindo como principal combustivel do fogo, mantendo a ecologia das espécies
dependentes do fogo nas savanas (SCHOLES & ARCHER, 1997; ARCHIBALD et al. 2018;
LEHMANN et al. 2019).

O Cerrado ¢ considerado a savana de maior biodiversidade vegetal do mundo
(OLIVEIRA & MARQUIS, 2002), e ¢ um dos 25 hotspots globais - areas prioritarias para
conservagdo (MITTERMEIER et al. 1999). A inclusdo do Cerrado entre os hotspots se deve
a alta ocorréncia de endemismos e ao alto grau de ameacas. Atualmente, apenas 3,1% de sua
area total estd protegida em unidades de conservagado de protecao integral e 5,5% em unidades
de conservagdo de uso sustentavel, restando apenas 50% de sua area original (BRASIL, 2015;

BUSTAMANTE et al. 2016).

O Cerrado ¢ composto por um mosaico de fisionomias campestres, savanicas e
florestais, sendo as fisionomias savanicas as que ocupam maior abrangéncia territorial
(COUTINHO 2002; OLIVEIRA-FILHO & RATTER, 2002). Esse mosaico de fisionomias €
atribuido a uma série de fatores edafoclimaticos (como sazonalidade, profundidade do solo,
dindmica de saturagdo hidrica) e a dindmica de disturbios naturais (como fogo e geada)
(HOFFMANN & MOREIRA 2002; KLINK & MOREIRA 2002; OLIVEIRA-FILHO &
RATTER, 2002; GOTTSBERGER & SILBERBAUER-GOTTSBERGER, 2006;
LEHMANN et al. 2011; HOFFMANN et al. 2019). Como em outras savanas tropicais, o fogo
¢ um fator frequente no Cerrado e a maioria das espécies tem adaptagdes para sobreviver a
queimadas periodicas (KEELEY et al. 2011; CLARKE et al. 2013; COSTA et al. 2013;
CHARLES-DOMINIQUE et al. 2015; PAUSAS, 2015). Para tanto, as plantas apresentam
caracteristicas como casca espessa nos troncos de arvores, tecidos e estruturas para protecao
das gemas aéreas, Orgdos subterraneos de reserva contendo gemas com potencial de rebrota,
e dorméncia em sementes (RANAL et al. 2006; APEZZATO-DA-GLORIA, 2012; PILON et
al. 2020). Assim, a partir da presenga dessas caracteristicas, a capacidade de rebrotar € o tipo

de rebrota sdao atributos que variam entre as espécies (BOND & MIDGLEY, 2001;
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MEDEIROS & MIRANDA, 2008; SIMON & PENINGTON, 2012; CLARKE et al. 2013), ¢
junto com o recrutamento através de sementes determinam a persisténcia das espécies no

ecossistema apods a passagem do fogo (CLARKE et al. 2015; PILON et al. 2020).

O estrato herbaceo-arbustivo ¢ responsdvel por manter a flamabilidade dos
ecossistemas savanicos e campestres do Cerrado, principalmente pelo acimulo de biomassa
aérea seca das gramineas, promovendo feedbacks e controlando a densidade de individuos
arboreos (HIGGINS et al. 2000; STAVER et al. 2011; HOFFMANN et al. 2012;
NEWBERRY et al. 2020). Assim, a manuten¢ao dos feedbacks de queima, via conservagao
do estrato herbaceo-arbustivo, ¢ crucial para o funcionamento dos ecossistemas abertos do
Cerrado. Apesar da grande importancia desse estrato, menos atengao tem sido dispensada para

as espécies que o compdem, em comparacdo com o conhecimento ja acumulado para espécies

arboreas (PARR et al. 2014; VELDMAN et al. 2015).

Além de altamente resilientes, algumas espécies, dentre elas as gramineas, apresentam
mecanismos reprodutivos ligados ao fogo, como a indugdo da floragdo (MUNHOZ &
FELFILI, 2007; PILON et al. 2018; FIDELIS et al. 2019; ZIRONDI et al. 2021). A produ¢ao
de flores foi estimulada pelo fogo em 79% das 47 espécies de Cerrado estudadas por PILON
et al. (2018), sendo que 100% das gramineas estudadas floriram nos primeiros 3 meses apds
a queima. Contudo, pouco se sabe sobre a qualidade, as respostas germinativas e a viabilidade
das sementes das espécies de gramineas nativas, tanto as que florescem apos a passagem do

fogo quanto as que ndo tém esse padrdo de resposta.

Além do florescimento, a germinagao também pode ser estimulada pela fumaga, sendo
observado para algumas espécies de gramineas nativas do Cerrado o estimulo a germinagao,
além de uma geminagao mais rapida (LE STRADIC et al. 2015; RAMOS et al. 2019; DAIREL
& FIDELIS, 2020; FERNANDES et al. 2021; MOTTA et al. 2024). A fumaga possui
compostos organicos € inorganicos que tém a capacidade de promover a germinacdo de
sementes (KEELEY & PAUSAS, 2018), como a carriquina (KAR'), uma molécula organica
pertencente a classe dos butenolideos. Além de induzir a germinagdo, a carriquina também
regula alguns hormonios, como as giberelinas e o 4cido abscisico, que sdo associados a
dorméncia nas sementes (MENG et al. 2017). A resposta germinativa aos compostos da
fumaga pode ser influenciada por fatores como a sua concentragdo, fatores ambientais como
temperatura e regime de luz, e fatores intrinsicos como o estdgio de maturacdo das sementes
(LONG et al. 2011). Alguns estudos mostraram que o armazenamento das sementes por alguns

meses, seja no solo (BAKER et al. 2005) ou em laboratéorio (COMMANDER et al. 2009),
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pode intensificar a resposta das sementes aos compostos da fumaca. Contudo, faltam estudos
que avaliem a combinagdo de diferentes regimes de temperatura com diferentes concentragdes
de fumaga e armazenamento. Tendo em vista que as respostas de germinacao a fumaca sao
espécie-especificas (MOTTA et al. 2024) e que o regime de temperatura e o armazenamento
das sementes podem aliviar a dorméncia fisioldgica das sementes (KOLB et al. 2016), espera-
se que os mesmos alterem a sensibilidade das sementes aos compostos da fumaca. Assim, sdo
necessarios estudos que combinem esses fatores para melhor compreensao da fisiologia e
ecologia da germinacao de espécies de Cerrado, para assim orientar praticas de restauracao e

manejo por meio da semeadura.

Além de estimular o florescimento, a passagem de fogo leva ao aumento de areas com
solo exposto, criando novos habitats adequados para a germinagdo e propagacio vegetativa
das espécies heliofitas do estrato herbaceo-arbustivo (COUTINHO, 1990; FIDELIS et al.,
2012; PILON et al., 2020). Assim, nos primeiros meses apos a passagem do fogo, hd aumento
da disponibilidade de luz e da amplitude térmica didria na superficie do solo, devido a
reducdes no albedo e no sombreamento (CASTRO-NEVES & MIRANDA, 1996; WARD et
al. 2012; FIDELIS & BLANCO, 2014). Tais mudancas podem beneficiar espécies de
gramineas cuja germinagao ¢ facilitada pela presenga de luz e pela alternancia de temperaturas
(KOLB et al. 2016), promovendo a quebra de dorméncia. Muitas espécies podem permanecer
no banco de sementes do solo por meses até¢ que germinem, e estudos tém indicado que a
dorméncia dessas sementes pode ser aliviada através de seu armazenamento (WILLIS &
GROVES 1991; AIRES et al. 2014). Contudo, muitas espécies de gramineas apresentam baixa
germinalidade e qualidade de sementes, podendo ter mais de 70% de suas sementes vazias

(KOLB et al. 2016; MARCOS-FILHO, 2016).

No ambiente pos-fogo, as mudancas estruturais na cobertura da vegetagdo ocorrem
concomitantemente com alteragdes fisicas e quimicas no solo, com a deposi¢ao de cinzas
aumentando a disponibilidade de nutrientes (CAVALCANTI, 1978). Esse ¢ um fator que pode
favorecer o crescimento e o estabelecimento de novas plantas. As cinzas também podem
conter substancias, como as carriquinas, que sdo conhecidas por estimular a germinagdo de

sementes e o desenvolvimento inicial de plantas (FLEMATTI et al. 2015).

Esse efeito de crescimento maior e acelerado da planta em solos recentemente
queimados pode ser transitério, devido ao aumento temporario da disponibilidade de
nutrientes proporcionado pelas cinzas (CAVALCANTI 1978; WAN et al. 2001; LUDWIG et
al. 2018; PELLEGRINI & JACKSON 2020). A presenga de compostos que estimulam a
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germinacdo ocorre particularmente na camada superficial do solo (KELLMAN 1979;
RAMOS et al. 2019; ZIRONDI et al. 2019; FERNANDES et al. 2021). Neste cenario,
imediatamente apds a queima, periodo em que a absor¢do pelas raizes ¢ menos restritiva,
devido a abundancia de nutrientes, as plantas tendem a alocar maior biomassa em brotos do
que em raizes (POORTER & NAGEL, 2000; OLIVEIRA et al. 2022). Assim, o crescimento
pode ser maior no solo recentemente queimado do que em solos queimados ha mais tempo ou

ndo queimados (RHEINHEIMER et al. 2003; PELLEGRINI et al. 2018).

Apesar do crescente reconhecimento da importancia do estrato herbaceo-arbustivo das
savanas ¢ do aumento significativo de estudos elucidando a ecologia e a dinamica ao fogo
desse componente nos ultimos anos, ainda existem lacunas substanciais a serem preenchidas,
como por exemplo, (i) Como as sementes respondem a fumaga em combinagdo com diferentes
temperaturas e armazenamento? (i) O crescimento das plantas ¢ afetado pelas diferencas no
solo apos a passagem do fogo? e (ii1) Qual a idade necessaria para que as plantas se tornem
resilientes a passagem do fogo? Com a crescente demanda de se reestabelecer regimes de
queima em areas protegidas e também de restauragdo de areas degradadas (SCHMIDT et al.
2018; BUISSON et al. 2019), faz-se necessario entender como a passagem do fogo influencia
o desenvolvimento das plantas e quanto tempo de vida € preciso para garantir a sobrevivéncia
da vegetacao pos-fogo. Sabe-se que diversas gramineas possuem resiliéncia ao fogo através
de estruturas subterraneas, como rizomas curtos, o que possibilita sua rapida rebrota apos a
acdo do fogo, recompondo areas queimadas de forma eficaz (COUTINHO, 1990; MIRANDA
et al. 2002; HOFFMANN et al. 2012; PILON et al. 2021). No entanto, a idade das plantas
pode afetar de forma significativa a sua resiliéncia ao fogo. Pesquisas indicam que as plantas
em crescimento podem ser mais suscetiveis ao fogo, devido ao desenvolvimento reduzido dos
sistemas radiculares e & menor capacidade de rebrota (PAUSAS & KEELEY, 2014). Em
contrapartida, as plantas ja estabelecidas devem ser mais resilientes, seja devido ao acumulo
de reservas subterrdneas ou ao crescimento da espessura dos tecidos de protecao

(OVERBECK & PFADENHAUER, 2007).

Dessa maneira, o presente estudo teve como objetivos verificar as respostas de
germinacdo e crescimento de gramineas nativas do Cerrado, bem como o tempo de vida em
meses necessario para que se tornem resilientes ao fogo. Devido a importancia das gramineas
nativas para o funcionamento desses ecossistemas abertos e de sua rapida resposta apos a
passagem do fogo, focamos nossa investigacao nessa guilda funcional. Assim, dividimos essa

tese em trés artigos (capitulos):
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Capitulo 1: Interactive effects of smoke, temperature regime, and seed storage on the
germination of Cerrado grass species

Neste capitulo investigamos a germinacao de 14 espécies de gramineas nativas do
Cerrado submetidas a combinagdo de diferentes concentracdes de agua de fumaga (2,5% e
5%), regimes de temperatura (constante de 27 °C e alternada de 30/20 °C), tanto em sementes
recém-colhidas quanto armazenadas por 6 meses. Objetivamos avaliar como a fumaga, a
temperatura ¢ o armazenamento influenciam a germinagcdo de sementes de gramineas

dormentes e ndo dormentes, bem como o comportamento de cada espécie.

Capitulo 2: Time since fire and soil depth shapes grass regeneration niche in Cerrado
Neste capitulo investigamos a emergéncia (porcentagem e tempo meédio) € o
crescimento (nimero de perfilhos, massa seca aérea e de raizes) de trés gramineas
(Echinolaena inflexa, Loudetiopsis chrysothrix e Trachypogon spicatus) cultivadas em solos
coletados em areas recentemente queimadas € 6 meses apos a queima, bem como em solos de
areas adjacentes que ndo foram queimadas por pelo menos 3 anos. Objetivamos avaliar se o
solo apds a passagem do fogo altera a emergéncia e o crescimento das plantas, e quao
persistentes os potenciais efeitos encontrados poderiam ser ao longo do tempo. Esse capitulo

foi publicado na revista Plant Ecology (https://doi.org/10.1007/s11258-024-01480-z).

Capitulo 3: How early do Cerrado grasses become fire-resilient? Insights from an ontogenetic
experiment

Neste capitulo avaliamos qual € o tempo necessario para que gramineas nativas do
Cerrado se tornem resilientes ao fogo. Para tanto, plantas de Aristida riparia, Loudetiopsis
chrysothrix e Trachypogon spicatus foram cultivadas em casa de vegetagdo, até atingirem 3,
6, 12 e 18 meses de idade. As plantas de diferentes idades foram entdo submetidas a queima
controlada. Apos 4 meses da queima, avaliamos a sobrevivéncia, a rebrota, o numero de
perfilhos, o numero e o comprimento das folhas de cada individuo, bem como a biomassa

aérea seca.
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Consideracoes finais

Os experimentos realizados nesta pesquisa evidenciaram como o fogo atua como elemento
crucial para a regeneracgdo, o desenvolvimento e a adaptagdo das gramineas nativas do Cerrado em
diferentes fases de seu ciclo de vida. Ao abordar desde a germinagdo promovida pela fumaca,
passando pelos efeitos do solo queimado no crescimento inicial, até a aquisi¢do gradual de
resiliéncia em plantas jovens expostas ao fogo, este estudo oferece contribui¢do importante para o
entendimento dos mecanismos ecoldgicos que permitem o recrutamento e a persisténcia de
gramineas em ambientes afetados por distlrbios frequentes.

Os experimentos de germinagdo mostraram que a fumaca resultante da queima de biomassa
vegetal atua estimulando a germinagdo das sementes dormentes, aumentando a taxa de germinagao
e diminuindo o tempo médio de germinagdo. Por outro lado, espécies com sementes ndo dormentes
mostraram respostas mais variaveis, sendo em geral nao responsivas. Além disso, a resposta das
sementes foi influenciada pelas condi¢des de temperatura e pelo armazenamento, evidenciando que
os efeitos da fumacga ndo sdo universais, mas sim resultado de interagdes complexas entre fatores
ambientais e particularidades de cada espécie.

Na fase seguinte do ciclo de vida das gramineas, observamos que solos que haviam sido
queimados recentemente contribuiram para a emergéncia € o crescimento das plantas, resultando
em aumento na biomassa tanto da parte aérea quanto das raizes, além de estimular a producao de
perfilhos. Contudo, esses efeitos foram efémeros, tendendo a se neutralizar cerca de 6 meses apds a
passagem do fogo. Esses achados corroboram a ideia de que a janela de oportunidade para o
recrutamento de gramineas € restrita e estd intimamente ligada ao momento da perturbagao.

Por fim, os experimentos realizados com plantas jovens revelaram que a resiliéncia ao fogo,
definida como a habilidade de sobreviver e rebrotar apds um incéndio, depende da idade da planta,

da espécie e da época do ano. Espécies como Trachypogon spicatus e Aristida riparia demonstraram
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maior resiliéncia ao fogo em relacdo a Loudetiopsis chrysothrix, mesmo em fases iniciais (com 3
meses de idade). A diferenca entre espécies na resiliéncia tem consequéncias diretas na formagao
de comunidades ap6s incéndios e nas estratégias de recuperagao ecologica.

Os achados desta tese, em conjunto, destacam a relevancia do fogo como filtro abiotico no
Cerrado, atuando desde a germinacdo até a formacdo do banco de plantulas e a manutengdo de
individuos jovens. Assim, a incorporagao do conhecimento sobre a resposta das gramineas ao fogo
ao longo de seus estagios ontogenéticos ¢ fundamental para o manejo do fogo e para o sucesso de

programas de restauragdo ecoldgica baseados em semeadura direta.
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