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Resumo

O Cerrado, uma das savanas mais biodiversas do mundo, enfrenta frequentemente distdrbios
naturais como o fogo, que sdo cruciais na modelagem da composicdo e das estratégias
ecofisioldgicas de sua flora. Esses eventos ndo apenas influenciam a diversidade de espécies,
mas também promovem a selecdo de adaptacdes especificas que permitem as plantas
sobreviver e prosperar em condi¢fes ambientais adversas. Compreender essas adaptacdes é
essencial para prever como essas comunidades responderdo as mudancgas climaticas e aos
métodos de gestdo do fogo. Esta tese investiga as respostas fenoldgicas, anatdbmicas e
fisioldgicas das espécies do Cerrado em face ao regime de fogo anual e a auséncia de fogo,
explorando como essas respostas afetam a capacidade de recuperacdo e adaptagdo das plantas.
Os objetivos especificos incluem avaliar as respostas fenoldgicas das comunidades vegetais a
exposicdo ao fogo frequente, examinar as adaptacdes na morfologia e anatomia foliar, e
investigar as adaptacOes fisiologicas e nutricionais das espécies em resposta a presenca e
auséncia de fogo. As hipdteses testadas foram que: (1) espécies em areas frequentemente
gueimadas apresentariam fenofases antecipadas devido a alteracbes no microclima e na
disponibilidade de recursos ap6s o fogo; (2) a exposicdo continua ao fogo levaria ao
desenvolvimento de caracteristicas foliares mesomorficas, refletindo uma estratégia de mais
aquisitiva de recursos; (3) espécies em areas queimadas mostrariam maior eficiéncia
fotossintética e concentracdo de nutrientes foliares, demonstrando adaptacdes das plantas para
maximizar a captagdo de luz e nutrientes em ambientes perturbados. No Capitulo I, verificou-
se que o fogo néo alterou a fenologia das espécies expostas ao fogo frequente. No Capitulo Il,
constatou-se que, apesar de ndo haver diferengas significativas na maioria dos atributos
foliares examinados entre as parcelas queimadas e ndo queimadas, a exposicao anual ao fogo
parece induzir o desenvolvimento de caracteristicas mesomorficas, como uma maior area
foliar especifica. No Capitulo 111, as areas queimadas apresentaram maior concentracdo de
fésforo no solo, enquanto as folhas apresentaram maior concentracéo de potassio. Além disso,
houve um aumento significativo das taxas de troca gasosa, refletindo adaptacGes das plantas
para maximizar a absorcdo de recursos em ambientes com alta disponibilidade de nutrientes
pos-distarbio. Os resultados desta pesquisa destacam a resiliéncia e a capacidade de adaptacéao
das espécies do Cerrado a disturbios recorrentes, como o fogo, mostrando poucas mudangas
nos atributos foliares em regimes de fogo anuais e pouco intensos.

Palavras — chave: distarbios de fogo; adaptacdes ecofisioldgicas, fenologia vegetal, anatomia foliar,
trocas gasosas.



Abstract

The Cerrado, one of the most biodiverse savannas in the world, frequently experiences natural
disturbances such as fire, which play a crucial role in shaping the composition and
ecophysiological strategies of its flora. These events not only impact species diversity but also
drive the selection of specific adaptations that enable plants to survive and thrive in
challenging environmental conditions. Understanding these adaptations is essential for
predicting how these communities will respond to climate change and fire management
practices. This thesis investigates the phenological, anatomical, and physiological responses
of Cerrado species to annual fire regimes and the absence of fire, exploring how these
responses influence the plants' recovery and adaptation capabilities. The specific objectives
include evaluating the phenological responses of plant communities to frequent fire exposure,
examining adaptations in leaf morphology and anatomy, and investigating the physiological
and nutritional adaptations of species in response to fire presence or absence. The tested
hypotheses were: (1) species in frequently burned areas would exhibit advanced phenophases
due to changes in microclimate and resource availability after fire; (2) repeated fire exposure
would lead to the development of mesomorphic leaf characteristics, reflecting a resource
acquisition strategy; (3) species in burned areas would exhibit higher photosynthetic
efficiency and foliar nutrient concentration, demonstrating plant adaptations to maximize light
and nutrient capture in disturbed environments. In Chapter 1, it was found that fire did not
alter the phenology of species exposed to frequent fire. In Chapter Il, it was observed that,
despite no significant differences in most leaf attributes examined between burned and
unburned treatments, annual fire exposure appears to induce the development of mesomorphic
characteristics, such as a higher specific leaf area. In Chapter Ill, burned areas had higher
phosphorus concentrations in the soil, while leaves showed higher potassium concentrations.
Additionally, there was a significant increase in gas exchange rates, reflecting plant
adaptations to maximize resource absorption in environments with high nutrient availability
post-disturbance.The results of this research highlight the resilience and adaptability of
Cerrado species to recurring disturbances such as fire, showing minimal changes in leaf
attributes in annual and low-intensity fire regimes.

Key words: fire disturbance, ecophysiological adaptations, plant phenology, leaf anatomy, gas
exchange.
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1.Introducéo geral

As comunidades naturais estdo sujeitas a fatores ambientais influenciadores que podem
moldar ndo sé a composi¢do de espécies, como também selecionar estratégias ecofisiologicas
(fenoldgicas, anatdmicas e fisiologicas) ocorrentes em determinado local (Chapin et al., 1987,
Lambers et al., 2008). Dentre os fatores influenciadores mais importantes encontram-se 0s
disturbios. White & Pickett (1985) definem distirbio como “qualquer evento relativamente
discreto no tempo que modifique a estrutura das comunidades e ecossistemas e a
disponibilidade de recursos, substrato ou o ambiente fisico”. Nesta definigdo, distirbios
podem ser caracterizados pela sua distribuicdo espacial, sua frequéncia e seu intervalo de
retorno. Nos ecossistemas terrestres, erupcOes vulcénicas, queimadas, tempestades e
alagamentos podem ser considerados disturbios, pois sdo capazes de alterar aspectos
estruturais dos ecossistemas, e removem a biomassa aérea das plantas, modificando
disponibilidade de recursos e aspectos ambientais, como a disponibilidade de luz, de
nutrientes e as temperaturas (Turner & Dale 1998; Scalon & Rossatto 2021).

Na Ameérica do Sul, sistemas tropicais e subtropicais estdo sujeitos a disturbios frequentes,
caso dos ambientes savanicos, que estdo representados no Cerrado brasileiro: um conjunto de
fisionomias campestres, savanicas e florestais, onde destacam-se as formacgdes savanicas,
como o cerrado sensu stricto (também chamado de cerrado tipico) (Coutinho 1982), um dos
tipos fisiondmicos do Cerrado mais dominantes e mais comumente presente em toda a
extensdo territorial do bioma (Ribeiro & Walter 2008). Neste tipo vegetacional pode ser
encontrada uma grande diversidade de espécies vegetais (Gottsberger & Silberbauer-
Gottsberger 2006; Simon et al., 2009), que compde desde um estrato herbaceo-arbustivo
dominante, até um estrato arboreo que é mais esparso (Oliveira-Filho & Ratter 2002). Nestes
ambientes savanicos, a presenca do fogo promove a estruturacdo de comunidades em termos
de espécies, selecionando determinadas caracteristicas para persistir sob este evento (Bond et
al., 2004; Bond & Keeley 2005; Gottsberger & Silberbauer-Gottsberger 2006; Abreu et al.,
2017; Fidelis 2020).

Para as espécies vegetais de cerrado tipico, foi demonstrada a existéncia de caracteristicas
morfofisioldgicas envolvendo estratégias de resisténcia, regeneragdo e sobrevivéncia para
lidar com a perda da biomassa causada pela frequente passagem do fogo (Coutinho 2002;
Hoffmann et al., 2009). Estas estratégias podem variar desde gemas protegidas; casca espessa
que atua como isolante térmico dos tecidos vivos; rebrotas vigorosas em curto espaco de

tempo; sistemas subterraneos bem desenvolvidos, e até a presenca de folhas escleromorficas,



que possuem caracteristicas especificas para realizar altas taxas fotossintéticas, com forte
controle estomético, em solos de baixa concentracdo mineral (Hoffmann et al., 2009;
Hoffmann et al., 2012; Rossatto et al., 2013; Scalon et al., 2020; Wigley et al., 2020;
Chiminazzo et al., 2021). Adicionalmente, ajustes fenoldgicos sdo importantes para a
persisténcia sobre eventos de distdrbios, como por exemplo, a rapida producdo e expansdo de
folhas novas durante o periodo seco para aproveitar as altas disponibilidades de recursos
durante a estacdo chuvosa (Rossatto et al. 2009; Rossatto 2013; Massi et al., 2017).

A presenca de uma casca espessa no tronco e nos ramos das espécies arbdreas permite
isolar termicamente as gemas de crescimento vegetativo, de modo que as altas temperaturas
do fogo ndo matem os meristemas e as plantas possam brotar rapidamente ap6s a passagem do
fogo (Vines 1968; Gignoux et al., 1997; Clarke et al., 2013; Pausas 2015; Rosell 2016; Massi
& Franco 2016). O rebrotamento acima do solo também é comum para espécies ndo arbdreas,
e funciona como outra estratégia para crescer rapidamente apds a passagem do fogo e
recuperar a biomassa aérea perdida, em caso de mortalidade do ramo (Hoffmann et al. 2009;
Chiminazzo et al., 2021; 2023;). Isto s6 é possivel devido a presenca de sistemas subterraneos
bem desenvolvidos, os quais armazenam carboidratos oriundos das folhas, que possuem alta
taxa fotossintética durante a estacdo chuvosa (Franco et al., 2005; Rossatto et al., 2013;
Rossatto & Franco 2017; de Moraes et al., 2016), fornecendo nutrientes e carbono para a
rebrota vigorosa (de Moraes et al. 2016, Silva & Rossatto 2019). Assim, estas reservas de
carbono, aliadas a disponibilidade de nutrientes no solo, permitem uma rebrota vigorosa
(Hoffmann et al., 2009), que possivelmente estd associada a producdo de folhas com
estratégias aquisitivas para repor o carbono e os nutrientes perdidos pela queima da biomassa
aérea pré-existente (Silva & Rossatto 2019).

Disturbios como o fogo podem afetar a disponibilidade de recursos e consequentemente, a
formacdo de novas folhas e de estruturas foliares diferenciadas, ja que as folhas sdo estruturas
extremamente plasticas, respondendo a uma série de fatores ambientais, como disponibilidade
de agua e nutrientes (Junior et al., 2013; Scoffoni et al., 2015). Acredita-se que ambientes
expostos a distirbios como o fogo irdo selecionar espécies com estratégias diferentes daquelas
que ocorrem em ambientes onde a disponibilidade de recursos e condigdes ambientais séo
mais estaveis (Scalon & Rossatto 2021). Deste modo, dependendo das caracteristicas do
ambiente as espécies tendem a possuir estratégias aquisitivas ou conservativas (Diaz et al.,
2016). A ideia de colocar as estratégias das folhas dentro de um espectro, entre folhas de
espécies com estratégias conservativas e aquisitivas, surgiu a partir de alguns estudos

publicados por lan Wright e colaboradores. Esses estudos propuseram o conceito do espectro
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econdmico das folhas, que descreve uma gama continua de estratégias de alocacdo de
recursos foliares (Wright et al., 2001; Wright et al., 2004). Nestes estudos foram analisados
dados de taxas fotossintéticas, area foliar especifica e teores de N e P foliares para espécies de
todo 0 mundo. Este conceito foi aprimorado por uma série de pesquisadores (ver por exemplo
Poorter & Bongers 2006; Wigley et al. 2016; Maracahipes et al., 2018; Pellegrini et al., 2023).

Folhas com atributos aquisitivos séo selecionadas em ambientes com alta disponibilidade
de recurso, ou seja, plantas com estratégia aquisitiva terdo um alto valor de area foliar
especifica, alto teor de nitrogénio e fésforo na folha e elevadas taxas fotossintéticas, além de
possuirem, rapido crescimento e grande utilizacdo de recursos, tudo isso ligado a uma grande
producdo de folhas de curta duragdo (Wright et al., 2004; Diaz et al., 2016; Maracahipes et al.,
2018). Em contraste, plantas com uma estratégia conservativa terdo suas caracteristicas
funcionais selecionadas em situagcdes com baixa capacidade de recursos e baixa capacidade de
crescimento, assim apresentardo: baixa producdo de folhas, baixa area foliar especifica,
baixos teores de nitrogénio e fosforo nas folhas e baixa taxa fotossintética, porém com longa
longevidade foliar (Reich et al., 1995). Distarbios podem direcionar a selecdo de estratégias
funcionais conservativas e aquisitivas em ecossistemas, sendo poucos trabalhos citando os
efeitos dos distdrbios, especialmente o fogo, nas estratégias morfoanatbmicas e de trocas
gasosas foliares (Ackerly 2004; Pakemann et al. 2011; de Bello et al. 2013, Scalon & Rossatto
2021).

Considerando-se o fogo, alguns trabalhos demonstram o aumento substancial de nutrientes
no solo quando este evento ocorre com certa frequéncia, e numa escala de curto prazo (da
Silva & Batalha 2008; Miranda et al., 2009; Pivello et al. 2010; de Souza et al., 2016),
podendo assim impactar a disponibilidade de recursos para formagdo de folhas. Em geral,
eventos de fogo ao final da estacdo seca sdo seguidos das primeiras chuvas, o que
disponibiliza grande quantidade de nutrientes para as plantas que tem padrfes fenoldgicos
vegetativos (especialmente producdo de folhas) associados exatamente a esta época do ano
(Rossatto 2013). A fenologia é um evento muito importante no ciclo de vida de uma planta e
mudancas nos eventos fenoldgicos das plantas tém sido apontadas como indicadores de
mudancas climaticas (Rodriguez et al., 2014), somado a isso, a frequéncia e a intensidade do
fogo sdo altamente sensiveis as condigdes meteoroldgicas e provavelmente tem uma resposta
rapida as mudancas climéticas (Hoffmann et al., 2003).

As respostas de crescimento das arvores (rebrotas e sobrevivéncia) e seus efeitos nas
comunidades frente ao fogo sdo bem citadas na literatura (Hoffmann et al., 2009; Hoffmann

et al. 2012; Charles — Dominique et al., 2015), recentemente alguns trabalhos também vem
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avaliando os efeitos do fogo na vegetacdo herbécea e arbustiva (Durigan et al. 2020; Dairel &
Fidelis, 2020; Pilon et al., 2021; Rodrigues et al. 2021,2022) entretanto, 0s aspectos
ecofisioldgicos relacionados com trocas gasosas e nutricdo mineral e aspectos relacionados a
fenologia e anatomia ecoldgica sdo raramente abordados para os diversos grupos funcionais
de plantas das savanas tropicais considerando-se os efeitos causados pela frequéncia do fogo
(de Souza et al. 2016), apesar de seu grande efeito na captacdo de recursos e
consequentemente no funcionamento dos ecossistemas (estoques e processos de troca de
carbono). Desta maneira, termos a compreensao das respostas funcionais foliares em plantas
de diferentes formas de crescimento na presenca e auséncia de disturbios é crucial num

cenario de mudancas climaticas globais (Franco et al. 2014).
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24. Concluséao geral

A investigacdo sobre as respostas das espécies do Cerrado aos distdrbios anuais de
fogo revelou insights significativos sobre as estratégias ecofisiologicas dessas plantas em um
dos biomas mais ricos e biodiversos do mundo. Este estudo demonstrou que o fogo, um fator
ecoldgico predominante no Cerrado, pode influenciar caracteristicas como a SLA e as taxas
fotossintéticas. No entanto, mesmo apds anos de queimadas anuais, poucas mudancas foram
observadas nos atributos coletados, indicando que as espécies sdo resilientes. Talvez seja
necessario uma queima de maior intensidade para que mudancas significativas ocorram, pois
as queimadas anuais tendem a ser de baixa intensidade e muitas vezes ndo queimam todas as
espécies presentes nas parcelas por completo. Esses insights fornecem uma compreensao
crucial das adaptacbes que permitem as espéecies ndo apenas sobreviver, mas também
prosperar em um ambiente frequentemente perturbado. Os resultados fenoldgicos mostraram
que o fogo pouco altera a fenologia e a longevidade foliar, sugerindo uma resiliéncia notavel
das plantas em manter funcOes vitais apesar da ocorréncia regular de incéndios e a
manutencdo de suas estratégias conservativas

A investigacdo das caracteristicas morfoldgicas e anatdmicas das folhas entre areas
gueimadas e ndo queimadas demonstraram que ndo ocorrem diferengas no desenvolvimento
de tragos mesomorficos em resposta ao fogo, esta resposta pode estar relacionada a mudangas
que possam ocorrer e se manifestar a longo prazo.

Além disso, foi observado que plantas em areas queimadas exibem maiores taxas de
troca gasosa e concentracdes de alguns nutrientes, como o potassio confirmando que o fogo
pode incrementar a disponibilidade de recursos, mas 0s outros nutrientes avaliados, nédo
apresentara, grandes diferengas. Esse fendmeno, por sua vez, potencializa a capacidade das
plantas de utilizar esses aumentos para uma recuperacdo e crescimento rapidos ap6s 0s
distdrbios, neste caso confirmamos nossa hipdtese de que as espécies teriam tendéncia a
exibir estratégias aquisitivas.

Essas descobertas mostram que as espécies tendem a flutuar dentro do espectro
conservativo e aquisitivo, demonstrando caracteristicas que podem estar dentro destes dois
patamares, além disso, sublinham a importancia do fogo como um fator ecolégico chave no
Cerrado, influenciando ndo apenas a dindmica e estrutura das comunidades vegetais, mas
também promovendo adaptacGes essenciais que sustentam a resiliéncia e a adaptacdo das
espécies a longo prazo. Portanto, é necessario que as estratégias de manejo do fogo sejam

cuidadosamente planejadas e implementadas para manter a biodiversidade do Cerrado,
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especialmente em face das mudancas climaticas globais. Recomenda-se que pesquisas futuras
continuem a explorar as respostas das espécies de diferentes formas de crescimento aos
diferentes regimes de fogo e sua interacdo com outros fatores ecologicos e climaticos, com o

objetivo de otimizar as praticas de conservacao e manejo.
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