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RESUMO

Os campos umidos sao formacdes herbaceo-arbustivas que ocorrem sobre solos mal drenados
e lengol freatico superficial, sendo frequentemente encontrados entre formagdes savanicas e
florestais no Cerrado. Ha poucas informagdes sobre como os fatores edaficos interferem no
estabelecimento de espécies arbdreas, impedindo sua colonizacdo por arvores das vegetacoes
adjacentes. Assim, o objetivo desta tese foi elucidar a influéncia de fatores edéaficos dos
campos Umidos sobre as estratégias de estabelecimento de espécies arbdreas tipicas de
formagdes savénicas e florestais do Cerrado, permitindo a manutencdo da fisionomia
campestre e, portanto, conferindo resiliéncia aos campos Umidos. Foram realizados
experimentos em laboratério e casa de vegetacdo para avaliar a tolerancia de sementes e de
plantas jovens ao alagamento, respectivamente. Além disso, conduzimos experimentos em
diferentes areas de campos uUmidos na Floresta Estadual de Assis, Assis, SP, onde
introduzimos sementes e mudas das espécies Calophyllum brasiliense (espécie da floresta,
exclusiva de ambientes imidos), Hymenaea stigonocarpa (espécie da savana, exclusiva de
solos bem drenados), e Tapirira guianensis (espécie generalista, indiferente a umidade do
solo). No capitulo 1, avaliamos o grau de tolerdncia ao alagamento em condi¢bes de
laboratdrio utilizando sementes de doze espécies arbdreas, sendo quatro savanicas, quatro
florestais e quatro generalistas. Adicionalmente, avaliamos a emergéncia de plantulas de duas
dessas espécies em condicfes de campo (campos Umidos). Os resultados obtidos sugerem que
sementes de espécies tipicas da floresta de galeria e espécies generalistas apresentam maior
tolerdncia ao alagamento do que sementes de espécies savanicas. Entretanto, o nivel de
tolerancia e a capacidade de germinar em condicdes de alagamento dependem da espécie e do
tempo de exposicdo ao estresse. A alta tolerancia ao alagamento em algumas espécies pode
favorecer a emergéncia de plantulas em campos Umidos. No capitulo 2, avaliamos, em casa de
vegetacdo, como o encharcamento e o alagamento do solo do campo Umido interferem na
fisiologia fotossintética, crescimento e mortalidade de plantas jovens das espécies C.
brasiliense, H. stigonocarpa e T. guianensis. O regime de alagamento do solo afetou de
maneiras distintas as espécies estudadas. A espécie C. brasiliense apresentou alta tolerancia
aos regimes de alagamento, sendo capaz de manter sua fisiologia fotossintética e crescimento
mesmo nas condices mais severas de alagamento do solo. A espécie T. guianensis
apresentou tolerancia intermediria, apresentando reducao da capacidade fotossintética apenas

em condic¢des mais severas de alagamento, porém sem prejuizos ao crescimento. E a especie



savanica H. stigonocarpa foi menos tolerante as condi¢des de encharcamento e alagamento do
solo, com acentuada reducdo da capacidade fotossintética, do crescimento radicular e maior
mortalidade. No capitulo 3, avaliamos como o estabelecimento inicial (estagio de plantula) e
tardio (mudas) de arvores no campo umido € afetado pelo tipo funcional das espécies e como
fatores edaficos (profundidade minima do lencol fretico, teor de argila e saturacdo de bases)
interferem em sua fisiologia foliar. Os resultados demonstraram que a capacidade de
estabelecimento varia de acordo com o tipo funcional, sendo a espécie de floresta e a
generalista aquelas que apresentam maior capacidade de estabelecimento, devido a maior
capacidade de estabelecimento de plantulas (C. brasiliense) ou sobrevivéncia das mudas (T.
guianensis). Além disso, mudas de C. brasiliense e T. guianensis apresentaram maiores taxas
de assimilacdo de carbono e melhor balanco hidrico, resultando em maiores taxas de
crescimento e sobrevivéncia em comparacdo com a espécie de savana H. stigonocarpa. Por
outro lado, mudas da espécie savanica apresentaram menores taxas de assimilacdo de carbono
e maior déficit hidrico foliar. Como resultado, as mudas ndo cresceram e apresentaram
menores taxas de sobrevivéncia. O alagamento do solo gerado pelo lencol freatico superficial
foi o principal fator edafico limitante da assimilacdo de carbono e balanco hidrico de espécies
arbéreas no campo Umido, impondo restricbes ao crescimento e estabelecimento,

especialmente para a espécie da savana.

Palavras-chave: Alagamento, germinacdo de sementes, fisiologia fotossintética, assimilacao

de carbono, emergéncia de plantulas.



ABSTRACT

Neotropical wet grasslands from the Brazilian Cerrado are herbaceous-shrub vegetation,
which occur on poorly drained soils with surface groundwater, and frequently found between
savanna and forest vegetation. Little is known about how edaphic factors regulate wet
grasslands and constrain colonization of tree species from the adjacent arboreal vegetation.
Therefore, this thesis aimed to elucidate the effects of edaphic variables of wet grasslands on
the establishment of typical tree species from savanna and forest vegetation. Experiments
were carried out in the laboratory and greenhouse to assess seed and seedling tolerance to
flooding in tree species. In addition, we performed field experiments in different areas of wet
grasslands at Assis State Forest, Assis, SP, Brazil, where we introduced seeds and saplings of
the species Calophyllum brasiliense (a gallery forest species, typical of humid soils),
Hymenaea stigonocarpa (a savanna species, typical of well-drained soils), and Tapirira
guianensis (generalist species, indifferent to soil humidity). In chapter 1, we evaluated seed
tolerance to flooding of savanna (4 species), forest (4 species) and generalist (4 species) tree
species. Additionally, we evaluated seedlings’ establishment of two from these species under
field conditions (wet grasslands). Our results suggest that the flood tolerance was low or
absent in seeds of the savanna species, while it tended to increase among the generalist and
gallery forest species, which were able to keep the germinability capacity after been
submerged in water during different periods. Seedling emergence over wet grasslands was, in
general, higher for the forest species. However, the level of tolerance and the ability to
germinate while submerged depended on the species and time of exposure to stress. The high
seed tolerance to flooding favors seedling emergence in wet grasslands. In chapter 2, we
evaluated in semi-controlled experiments how soil waterlogging and flooding of grasslands
affect photosynthetic physiology, growth and mortality of C. brasiliense, H. stigonocarpa and
T. guianensis tree saplings. Soil waterlogging and flooding differentially affected the species
under study. The species C. brasiliense presented high tolerance to soil waterlogging and
flooding, being able to maintain its photosynthetic physiology and growth even under
flooding conditions. The species T. guianensis presented an intermediate pattern of tolerance,
exhibiting reduction in photosynthetic capacity only under flooding conditions, but without
impacts on growth. The savanna species H. stigonocarpa presented low tolerance to soil
waterlogging and flooding; in these conditions, their saplings presented reduction in

photosynthetic capacity and root growth, and higher mortality. In chapter 3, we evaluated how



tree establishment is affected by the functional type of species in wet grasslands and how
edaphic factors interfere in leaf physiology of the species. The results showed that tree
establishment varies according to the type of species, with the species C. brasiliense and T.
guianensis exhibiting highest establishment potential, due to the greater ability of seedling
establishment (C. brasiliense) or sapling growth and survival (T. guianensis). In addition,
saplings of C. brasiliense and T. guianensis showed higher carbon assimilation rates and
better water balance in plants, resulting in higher saplings growth and survival rates than
observed for H. stigonocarpa. On the other hand, saplings of H. stigonocarpa exhibited lower
carbon assimilation rates and greater leaf water deficit, leading to inhibition of sapling growth
and lower survival rates. Soil waterlogging produced by surface groundwater was the main
edaphic factor limiting leaf carbon assimilation and water balance of saplings in wet

grasslands, imposing restrictions on plant establishment, especially for the savanna species.

Key words: Flooding, seed germination, photosynthetic physiology, carbon assimilation,

seedling emergence.
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INTRODUCAO GERAL

Na regido tropical, biomas abertos (savanas e campos) e florestas Umidas constituem
estados alternativos estaveis, mantidos principalmente por feedbacks positivos entre
disturbios do fogo e a vegetagdo (Warman e Moles, 2009; Dantas et al., 2013). O conceito de
estados alternativos estaveis em comunidades biologicas pressupde que ecossistemas podem
apresentar diferentes configuracdes apos serem submetidos a disturbios, e na dependéncia do
nivel de distrbio e de outros fatores determinantes, o ecossistema se mantém estavel,
independentemente de qual seja sua configuracdo/estado final (Scheffer et al., 2001; Beisner
et al., 2003). A compreensdo dos estados alternativos estaveis depende do entendimento de
como os fatores ambientais interferem na estrutura, composicdo e resiliéncia das
comunidades, a partir dos efeitos sobre os individuos e das interacdes interespecificas
(Scheffer et al., 2001; Beisner et al., 2003; Hoffmann et al., 2012). Neste contexto,
compreender quais e como os fatores ecologicos limitam a distribuicdo de espécies arboreas é
crucial para o entendimento dos estados alternativos estaveis em regides tropicais (Bond et al.,
2005; Bond, 2008). Quando se trata de savanas e campos, mudancgas na cobertura arborea
relacionam-se com a alteracdo do estado e a dinamica das vegetacdes (Warman e Moles,
2009; Dantas et al., 2013), podendo culminar em perdas de biodiversidade e servigos
ecossistémicos essenciais (Honda e Durigan, 2016; Abreu et al., 2017).

A ocorréncia de savanas em detrimento de florestas é determinada, em escala global,
pela precipitacdo (Hirota et al., 2011). Entretanto, em regides com niveis de precipitacéo
intermediaria e sazonalidade amena, o fogo € o principal fator que limita a expansdo da
cobertura arbdrea (Staver et al., 2011). No Cerrado brasileiro, considerado uma savana Umida,
formacdes savanicas podem transicionar para formacdes florestais ap6s a supressdao do fogo
(Durigan e Ratter, 2006; Hoffmann et al., 2012; Dantas et al., 2013) e vice-versa em caso de
incéndios muito frequentes (Medeiros e Miranda, 2005). O fogo, portanto, é o principal
disturbio que governa a estabilidade das vegetagdes savanicas e florestais no Cerrado, através
de interagdes complexas entre esse fator de distirbio, 0s recursos minerais e as caracteristicas
das espécies (Hoffmann et al. 2012; Dantas et al. 2013). Espécies arboreas tipicas de savana e
floresta representam grupos funcionais distintos, que determinam diferentes respostas aos
recursos, distarbios e condi¢des de estresse (Hoffmann, 2000; Hoffmann e Franco, 2008;
Rossatto et al., 2009). Arvores da savana acumulam mais rapidamente uma casca espessa do

que arvores da floresta, apresentando maiores probabilidades de se tornarem resistentes ao
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fogo; ao passo que arvores da floresta acumulam éarea foliar mais rapidamente do que espécies
das savanas, acelerando a transigédo para o estado de floresta (Hoffman et al., 2009; 2012).

Apesar do papel fundamental do fogo na distribuicdo de formagbes campestres,
savanicas e florestais do Cerrado (Hoffmann et al. 2009; 2012; Dantas et al., 2013), em
algumas circunstancias a mudanca de estado parece ndo ocorrer mesmo mediante a supressao
do fogo (Leite et al., 2018; Xavier et al., 2019). Nestas circunstancias, fatores edaficos
relacionados a disponibilidade de &agua e nutrientes e drenagem do solo podem ser
determinantes para a variacdo fisiondmica da vegetacdo (Marimon-Junior e Haridasan, 2005;
Rossi et al., 2005; Assis et al., 2011; Rossatto et al., 2012; Villalobos-Vega et al., 2014).
Fatores edéaficos sdo particularmente determinantes para a ocorréncia de campos Umidos no
Cerrado, em locais onde o lencol freatico é superficial, provocando condicdes de alagamento
do solo e estabelecendo restri¢fes para o estabelecimento de plantas lenhosas (Tannus, 2007;
Leite et al., 2018; Xavier et al., 2019).

Os campos umidos sdo formacgbes essencialmente herbéaceo-arbustivas de solos
encharcados sazonal ou permanentemente, em locais onde ha o afloramento do lencol freatico
(Ribeiro e Walter, 2008). Ocorrem em diversos tipos de solos hidromorficos, sendo
geralmente rasos, acidos, de baixa fertilidade, alta saturacdo de aluminio (Munhoz et al.,
2008; Mendes et al., 2012), frequentemente encontrados nas encostas, nas chapadas, nos olhos
d’agua, circundando veredas e na borda de florestas de galeria, ou mesmo em areas planas
contiguas aos rios (Ribeiro e Walter, 2008). Gradientes topograficos podem ocorrer em maior
ou menor grau, ocasionando variacbes nas caracteristicas edéaficas, como granulometria,
profundidade do lencol freético, teor de umidade, de matéria organica e propriedades
quimicas do solo (Tannus, 2007). Podem ocorrer dois tipos fitofisiondmicos de campo Uumido:
o campo limpo, fisionomia predominantemente herbacea, com a presenca de alguns
subarbustos; e o campo sujo, onde ocorrem individuos arbustivos e arbdreos de pequeno porte
entremeados pelo estrato herbaceo (Ratter et al., 1997; Ribeiro e Walter, 2008) (Fig. 1).
Tratam-se de ecossistemas com elevada diversidade floristica, sendo as familias Poaceae,
Cyperaceae e Asteraceae de grande representatividade (Tannus e Assis, 2004; Munhoz e
Felfili, 2007; Ribeiro e Walter, 2008). A vegetacdo do campo Umido é composta por mosaicos
floristicos, determinados principalmente pela variacdo na umidade do solo, relacionada a
diferencas nas variacOes fisicas do solo e profundidade do lencol fredtico (Meirelles et al.,
2002; Tannus, 2007; Munhoz et al., 2008; Mendes et al., 2012).
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Figura 1. Campo Umido na Floresta Estadual de Assis, Assis, Sdo Paulo, Brazil. (A)
Fotografia panordmica de uma area de campo umido, delimitada pela floresta de galeria. (B)
Detalhe da vegetacédo herbacea e solo alagado.

O lencol freatico superficial pode reduzir a diversidade, a densidade e a area basal de
espécies lenhosas de comunidades savanicas do Cerrado (Rossatto et al., 2012; Villalobos-
Vega et al., 2014, Leite et al., 2018; Xavier et al., 2019). Estudos recentes demonstram que,
em areas campestres protegidas contra incéndios, em geral, apenas campos Umidos ocorrem
onde a profundidade do lengol freatico ndo ultrapassa 2 metros (Leite et al., 2018; Xavier et
al., 2019). Fatores ambientais relacionados ao alagamento estdo frequentemente ligados a
mortalidade de plantas lenhosas em areas Umidas do Cerrado (Durigan et al., 2004; Oliveira et
al., 2015). Entretanto, a ocorréncia de florestas de galeria sujeitas a alagamentos sazonais ou
permanentes dos solos, frequentemente adjacente aos campos Umidos sugere que o0
alagamento do solo pode ndo restringir completamente o estabelecimento de arvores nos
campos Umidos (Silva, 2015). Espécies arbdreas raramente se estabelecem nos campos
umidos, mesmo aquelas que comumente ocorrem nas matas de galeria adjacentes (Durigan et
al. 2004). Entretanto, os fatores e mecanismos envolvidos na montagem das comunidades
nesses ambientes, especialmente os que limitam o estabelecimento de arvores nos campos
umidos, ainda ndo foram devidamente esclarecidos. Neste sentido, o objetivo desta tese foi
elucidar a influéncia de fatores edéaficos sobre as estratégias de estabelecimento de espécies
arboreas tipicas de formagfes savanicas e florestais do Cerrado, permitindo a manutencéo da

fisionomia campestre e, portanto, conferindo resiliéncia aos campos Umidos.
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Partindo da premissa de que os fatores edaficos, principalmente aqueles relacionados
ao alagamento do solo, interferem significativamente na dindmica de colonizacdo de espécies
arboreas no campo umido (Tannus, 2007; Leite et al., 2018; Xavier et al., 2019), as seguintes
questdes nortearam o desenvolvimento desta tese: (I) As respostas morfofisiologicas as
variacBes edaficas do campo Umido diferem entre espécies funcionalmente distintas do
Cerrado (exclusivas, indiferentes ou intolerantes a ambientes umidos)? (I1) Espécies arbdreas,
introduzidas por sementes ou mudas, sdo capazes de se estabelecer em areas de campo
uamido? (111) Qual o principal fator edafico que interfere nas estratégias de estabelecimento e
limita a colonizacdo do campo Umido por espécies arbdreas?

A presente tese esta dividida em trés capitulos, sendo que no primeiro avaliamos 0
grau de tolerancia ao alagamento em sementes de espécies arbdreas savanicas, florestais e
generalistas (que ocorrem em ambos os tipos de vegetacdo). Adicionalmente, avaliamos a
emergéncia e sobrevivéncia de plantulas de duas espécies em campos Umidos, uma espécie da
savana com baixo grau de tolerancia ao alagamento, e uma espécie da floresta com alto grau
de tolerancia ao alagamento. No segundo capitulo, avaliamos, através de experimentos em
casa de vegetacdo, como o regime de alagamento do solo do campo Umido interfere na
fisiologia fotossintética, crescimento e sobrevivéncia de plantas jovens de trés espécies:
Calophyllum brasiliense (espécies da floresta, tolerante ao alagamento), Hymenaea
stigonocarpa (espécie da savana, intolerante ao alagamento), e Tapirira guianensis (espécie
generalista, indiferente ao alagamento). No terceiro capitulo, avaliamos como o
estabelecimento das espécies arbdreas no campo Umido é afetado pelo tipo funcional
(tolerante, intolerante e indiferente ao alagamento) e como fatores edaficos interferem na
fisiologia foliar das especies.
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CONCLUSOES GERAIS

O presente estudo indica que as respostas germinativas as varia¢oes edaficas do campo
umido diferem entre espécies funcionalmente distintas do Cerrado. Espeécies tipicas da
floresta de galeria e espécies generalistas tendem a apresentar maior tolerancia ao alagamento
em suas sementes, sendo essas capazes de manter a capacidade germinativa apos submersas
na agua por periodos variaveis. Entretanto, o nivel de tolerancia e a capacidade de germinar
em condicgdes de alagamento dependem da espécie e do tempo de exposicdo ao estresse.

Também as respostas morfofisioldgicas de plantas em solos alagados do campo Umido
diferem entre espécies funcionalmente distintas de arvores. Os resultados obtidos em casa de
vegetacdo demonstraram que o alagamento (lamina d’agua acima do solo) ndo interferiu nos
parametros fisioldgicos avaliados para a espécie exclusiva da floresta de galeria (C.
brasiliense), e, além disso, esta espécie apresentou maior acimulo de biomassa em solos com
elevada saturacdo hidrica (solos encharcados), evidenciando ndo apenas tolerancia ao
alagamento como também preferéncia por solos mais Umidos. Para a espécie generalista (T.
guianensis) o encharcamento do solo reduziu a condutancia estomatica (gs), mas sem
consequéncias para a taxa de assimilacdo de carbono (A), sendo que ambos 0s parametros
foram reduzidos pelo alagamento do solo, porém, sem prejuizos para 0 acumulo de biomassa
das plantas. A espécie savanica (H. stigonocarpa) apresentou acentuada reducéo de gs e A em
ambos os tratamentos, com solo encharcado e alagado, e a condicdo de alagamento provocou
reducdo da taxa maxima de transporte de elétrons (ETRmax), rendimento quantico maximo do
fotossistema Il (Fv/Fm) € massa das raizes. O desenvolvimento de estruturas relacionadas ao
melhor arejamento de tecidos submersos, como hipertrofia de lenticelas e raizes adventicias
na base do caule foi observado apenas em plantas das espécies C. brasiliense e T. guianensis,
0 que explica, em parte, o0 melhor desempenho fisiol6gico dessas espécies nas condicBes de
saturacdo hidrica do solo avaliadas.

Os resultados obtidos em campo, indicam que espécies arboreas que ocorrem na
floresta de galeria (C. brasiliense e T. guianensis) apresentam maior capacidade de
estabelecimento de plantas sobre os campos umidos. Essas espécies exibiram maiores taxas de
estabelecimento de plantulas (C. brasiliense) e maiores taxas de crescimento e sobrevivéncia
de mudas (T. guianensis), quando comparadas a espécie de savana (H. stigonocarpa). Essa
vantagem das espécies que ocorrem na mata de galeria é devida a maior capacidade de manter
taxas de assimilacdo de carbono suficientes para o crescimento, bem como melhor regulacéo

do status hidrico das plantas sob condicdo de alagamento dos solos. Portanto, os dados
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sugerem que espécies arbdreas sdo capazes de se estabelecer em areas de campos umidos,
especialmente no caso de espécies cujas sementes apresentam alta toleréncia ao alagamento,
como € o caso de C. brasiliense. O alagamento do solo gerado pelo lencol freatico superficial
foi o principal fator edafico limitante para a assimilacdo de carbono e balanco hidrico de
plantas arbdreas no campo Umido, impondo, portanto, restricbes ao crescimento e
estabelecimento das plantas. Entretanto, essas limitagcbes parecem ser mais pronunciadas em
espécies da savana. Dessa forma, é provavel que o alagamento dos solos ndo seja o Unico
fator limitante para o estabelecimento de espécies arboreas provenientes da floresta de galeria,
especialmente quando se trata de espécies tolerantes ao alagamento. Neste caso, acreditamos
que distarbios sdo importantes fatores ecoldgicos, desempenhando papel fundamental e
complementar para restringir o estabelecimento de espécies tolerantes ao alagamento em
campos Umidos. Distarbios como fogo, pastoreio e geadas, por exemplo, sdo fatores
importantes para a manutencao e resiliéncia de fisionomias abertas do Cerrado.

Os resultados obtidos na presente tese tém importantes implicacGes para a conservagao
e manejo de campos umidos no Cerrado. A principio, o lencol freatico superficial, que gera
condicdes de alta saturacdo hidrica e alagamento dos solos, atua como um importante filtro
ecologico para espécies arboreas presentes no “pool” local de espécies. O encharcamento do
solo reduz as chances de estabelecimento de arvores através de limitacBes impostas
primeiramente a germinacdo de sementes e emergéncia de plantulas, seguida de limitacdes ao
desenvolvimento das plantas por restricdes aos processos fotossintéticos, provocadas pela
deficiéncia de oxigénio no solo para as raizes. Portanto, qualquer fator que interfira na
dindmica do lencol freatico, tornando os solos mais secos, pode facilitar o processo de
estabelecimento e a invasdo de campos Umidos por espécies arboreas.

A reducdo do regime de chuvas e secas intensas em decorréncia de mudancas
climaticas, por exemplo, podem alterar os padrbes hidroloégicos dos campos umidos,
tornando-os mais secos, uma vez que o lencol freatico nestas areas depende da infiltracdo de
agua pluvial no relevo adjacente. Nesse sentido, o adensamento e aumento da biomassa
lenhosa de fitofisionomias adjacentes aos campos — como as vegetagdes savanicas — também
pode alterar o regime hidrico dos campos Umidos, pois 0 adensamento arbéreo das vegetacoes

abertas reduz a quantidade de agua da chuva que chega até o solo.
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