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RESUMO 

 

Ações antrópicas vêm causando alterações significativas nas dinâmicas de fogo e 

disponibilidade hídrica no Cerrado. O adensamento vegetacional, resultado da ausência de 

legislação e manejo do fogo, promove mudanças microambientais, como maior 

sombreamento e acúmulo de serapilheira. Este bioma sazonal e inflamável, sujeito a 

subprodutos do fogo como a fumaça, também enfrenta impactos relacionados à redução 

hídrica, como diminuição de precipitação e aumento de estiagens. Espécies herbáceo-

arbustivas, que representam cerca de 80% da vegetação, são particularmente afetadas, mas 

pouco se sabe sobre suas respostas funcionais e processos de recrutamento sob este cenário. 

Este estudo analisou (i) como mudanças na luminosidade e serapilheira influenciam traços 

funcionais foliares e (ii) as respostas germinativas e pós-seminais de espécies herbáceo-

arbustivas sob estresse hídrico e o possível efeito protetor da fumaça. O sombreamento 

emergiu como o principal fator determinante dos traços foliares, e após 2,5 anos, as 

comunidades apresentaram estratégias aquisitivas, como maior área foliar específica, menor 

espessura foliar e maiores teores de pigmentos fotossintéticos, favorecendo espécies 

resilientes e generalistas. Germinação e desenvolvimento inicial foram severamente afetados 

pelo estresse hídrico, mas a fumaça mostrou efeito protetor, mitigando parcialmente os 

impactos dos baixos potenciais hídricos e estimulando o estabelecimento. Conclui-se que as 

alterações antrópicas nos regimes de fogo e disponibilidade hídrica atuam como novos filtros 

ambientais, limitando o recrutamento e a persistência das espécies, evidenciando a 

necessidade de manejo adaptativo frente às alterações ambientais. 

 

Palavras-chave: morfofisiologia foliar, filtros ambientais, recrutamento de espécies, 

comunidade não-arbórea, fumaça. 
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ABSTRACT 

 

Anthropogenic activities have significantly altered fire dynamics and water availability in the 

Cerrado. Woody encroachment, driven by the lack of legislation and fire management, 

induces microenvironmental changes, including increased shading and litter accumulation. 

This seasonal and fire-prone biome, influenced by fire byproducts such as smoke, also faces 

impacts associated with water scarcity, including reduced precipitation and prolonged 

droughts. Ground-layer species, which comprise approximately 80% of the vegetation, are 

particularly affected; however, little is known about their functional responses and 

recruitment processes under these conditions. This study investigated (i) how changes in light 

availability and litter accumulation affect leaf functional traits and (ii) the germination and 

seedling responses of ground-layer species under water stress, as well as the potential 

protective role of smoke. Shading emerged as the primary driver of leaf traits, and after 2.5 

years, the communities exhibited resource-acquisitive strategies such as higher specific leaf 

area, thinner leaf tissues, and increased photosynthetic pigment concentrations, favoring 

resilient and generalist species. Germination and seedling development were severely 

constrained by water stress, but smoke demonstrated a protective effect, partially mitigating 

the adverse impacts of low water potentials and promoting seedling establishment. These 

findings highlight that anthropogenic alterations to fire regimes and water availability impose 

new environmental filters, limiting species recruitment and persistence, and underscore the 

need for adaptive management strategies in the face of environmental changes. 

 

Keywords: leaf morphophysiology, environmental filters, species recruitment, ground-layer 

community, smoke. 
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INTRODUÇÃO GERAL 
 

O Cerrado e seus desafios 

Biomas savânicos são fortemente influenciados pela interação entre fatores climáticos, 

distúrbios e vegetações (Lehmann et al., 2011). Entre os principais fatores, destacam-se o 

fogo e a disponibilidade hídrica, que desempenham papéis centrais na manutenção das 

formações campestres e florestais (Bond et al., 2005; Ribeiro et al., 2021a; Kobziar et al., 

2024). Estes elementos atuam como filtros, influenciando diretamente o recrutamento 

(Escobar et al., 2018; Ribeiro et al., 2021b), o crescimento (Loram-Lourenço et al., 2020) e a 

reprodução das espécies vegetais (Gawryszewski et al., 2020). 

O fogo, elemento integrante da história evolutiva de biomas savânicos, atuou na 

seleção de espécies com diferentes estratégias de resiliência aos seus efeitos (Pausas e Parr, 

2018). Estratégias adaptativas ao fogo já foram descritas para espécies de savanas africanas 

(Maurin et al., 2014), australianas (Burrows et al., 2010) e brasileiras (Simon e Pennington, 

2012; Pilon et al., 2018; Cozin et al., 2024). Da mesma forma, a disponibilidade hídrica – 

sazonalidade e nível do lençol freático – desempenha um papel fundamental nas dinâmicas 

vegetacionais, permitindo a germinação e desenvolvimento de plântulas na estação chuvosa 

(Escobar et al., 2018) ou restringindo o estabelecimento de espécies típicas de savana em 

campos alagados (Ribeiro et al., 2021b), atuando como drivers da vegetação (Cordeiro et al., 

2021). 

O Cerrado, a savana mais biodiversa do mundo, possui um complexo vegetacional em 

mosaico, que originalmente se estende por cerca de 2 milhões de km², sendo o segundo maior 

bioma do Brasil em área ocupada (Ribeiro e Walter, 2008). Entretanto, no estado de São 

Paulo, o Cerrado sofreu uma redução drástica em sua extensão, perdendo 88,5% de sua área 

original (Kronka et al., 2005). Além disso, as áreas remanescentes estão sob ameaça devido a 

fatores antrópicos, como a ausência de estratégias de manejo do fogo (Durigan e Ratter, 

2016), o uso intensivo da terra e as alterações na composição atmosférica (Ferreira et al., 

2021). 

Historicamente, o Brasil desenvolveu uma série de legislações voltadas à supressão do 

fogo (Durigan e Ratter, 2016). As diretrizes do Código Florestal (Lei n° 12.651/2012), ao 

restringirem o fogo em áreas de vegetação nativa, contribuíram para a visão generalista de que 

o fogo não ocorre naturalmente em áreas preservadas e que deve ser suprimido. Tais normas 

frequentemente desconsideram as especificidades ecológicas do Cerrado, como a dependência 

de regimes de fogo para a manutenção de sua biodiversidade (Durigan, 2020). Além disso, as 
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projeções do Painel Intergovernamental sobre Mudanças Climáticas (IPCC, 2023) indicam 

aumentos de temperatura e períodos de estiagem, além de reduções na precipitação, para o 

Brasil. Estas novas condições podem impor restrições hídricas a ambientes naturalmente 

úmidos e ameaçados, como as áreas úmidas do Cerrado (Durigan et al., 2022). Além disso, 

podem afetar dinâmicas de recrutamento fortemente dependentes da estação chuvosa (Escobar 

et al., 2018). Considerando o histórico e a importância da pirodiversidade e da disponibilidade 

hídrica para a formação e manutenção do Cerrado, bem como os impactos diretos e indiretos 

das ações antrópicas, as alterações nos regimes de fogo e nos ciclos hidrológicos colocam em 

risco as dinâmicas desse hotspot de biodiversidade. 

  

Adensamento vegetacional no Cerrado 

O fogo é um evento comum e natural que desempenha papel essencial na manutenção 

da estrutura e composição da vegetação (Antar et al., 2022; Dairel e Fidelis, 2024), a 

pirodiversidade atua como um filtro ambiental que restringe o recrutamento de espécies 

arbóreas, especialmente daquelas típicas de formações florestais (Hoffmann et al., 2009; 

Gawryszewski et al., 2020). A alta frequência de incêndios limita o estabelecimento e o 

desenvolvimento dessas espécies, favorecendo a preservação de formações vegetacionais 

abertas, como as savânicas (Maurin et al., 2014; Dantas et al., 2016). 

A supressão do fogo, no entanto, permite o avanço de espécies arbóreas sobre 

fitofisionomias abertas (Durigan e Ratter, 2016), promovendo alterações significativas no 

microambiente. Mudanças como a redução da incidência luminosa (Pinheiro et al., 2016), o 

aumento no acúmulo de serapilheira (Paiva et al., 2015) e a diminuição da recarga hídrica no 

solo (Honda e Durigan, 2016), são capazes de impactar negativamente a biota local. Por 

exemplo, em comunidades de pequenos mamíferos (Furtado et al., 2021) e formigas (Neves et 

al., 2023), o adensamento vegetal resulta na redução da abundância e diversidade de espécies 

adaptadas a ambientes abertos, favorecendo espécies generalistas. 

Além disso, as espécies herbáceo-arbustivas, que correspondem a até 80% das 

espécies vegetais no Cerrado, são as mais prejudicadas com o aumento no sombreamento 

ocasionado pelo adensamento florestal (Abreu et al., 2017). No entanto, tanto a redução da 

luminosidade quanto o aumento no acúmulo de serapilheira podem diminuir a germinação e a 

emergência de plântulas de espécies não-arbóreas, funcionando como um gargalo na dinâmica 

de regeneração (Pinheiro et al., 2022). 

De forma similar, reduções na diversidade florística em formações originalmente 

campestres e savânicas já foram documentadas tanto a longo (Souza et al., 2022a; Trindade et 
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al., 2024) quanto a curto prazo (Pinheiro et al., 2022), acompanhadas por um processo de 

homogeneização, com comunidades formadas por espécies generalistas (Flake et al., 2021). 

Devido à alta demanda por luminosidade, muitas dessas espécies podem ser extintas nesse 

novo cenário (Pilon et al., 2021a), a menos que desenvolvam mecanismos morfofisiológicos 

capazes de otimizar a absorção de luz difusa (Pinheiro et al., 2018; Rossatto et al., 2018). 

  

Respostas funcionais foliares à luminosidade e serapilheira 

Além de ser um fator indispensável para o metabolismo vegetal, a luminosidade 

também tem grande influência no fenótipo, afetando a morfologia de tecidos, sobretudo 

aqueles associados à transpiração e fotossíntese (Rossatto e Kolb, 2010; 2012), promovendo 

plasticidade em espécies herbáceas (Gobbi et al., 2011) e lenhosas (Lauton et al., 2022). Essas 

alterações estruturais podem estar relacionadas a estratégias adaptativas aos fatores 

ambientais (Pinheiro et al., 2018), de forma que, sob ambientes sombreados (Mendonça et al., 

2019) ou florestados (Carlos e Rossatto, 2017), caracteres mais mesomorfos e relacionados ao 

uso menos conservativo de recursos são observados como respostas (Valladares e Niinemets, 

2008). Em conjunto com estas alterações morfoanatômicas, são relatadas alterações nos 

conteúdos de pigmentos, como os aumentos de clorofila a, b (Mendonça et al., 2020) e 

carotenoides (Rossatto et al., 2018), podendo este último auxiliar na captura de luminosidade 

(Valladares et al., 2000). 

Por outro lado, o adensamento vegetacional não apenas reduz a incidência luminosa, 

mas também propicia o acúmulo de serapilheira (Pinheiro et al., 2016; Rossatto e Rigobelo, 

2016). Uma vez que a porção foliar da camada de serapilheira atua como reservatório de 

nutrientes (Campos et al., 2008), o seu acúmulo sobre o solo, causado pela supressão do fogo, 

influencia diretamente na quantidade de nutrientes capaz de retornar ao solo (Belsky et al., 

1989; Mordelet et al., 1993). Dessa forma, o aumento da disponibilidade nutricional pode 

contribuir para a formação de folhas com traços típicos de mesófitas (Boeger e Wisniewski, 

2003; Miatto et al., 2016). Essa classificação, originalmente relacionada à disponibilidade 

hídrica, designa plantas adaptadas a ambientes que não enfrentam condições extremas de seca 

ou alagamento (Warning and Vahl, 1909). Além disso, o aumento desta camada está 

relacionado com o acréscimo nas taxas de transpiração foliar e condutância estomática, em 

conjunto com reduções no uso eficiente da água (Scalon et al., 2014). 

  

Estratégias de recrutamento via sementes à sazonalidade climática em risco 



13  

A sazonalidade hídrica é uma característica marcante do Cerrado, com verões 

chuvosos e invernos secos (Alvares et al., 2013). Dessa forma, o processo de recrutamento 

neste ambiente é altamente dependente da estação chuvosa, período onde a saturação hídrica 

no solo pode atingir o seu máximo (Borghetti et al., 2024). A disponibilidade de água, fator 

crucial no processo germinativo (Baskin e Baskin, 2014), é responsável por reativar o 

metabolismo das sementes, possibilitando sua germinação (Marcus et al., 1966; Simon, 1984; 

Bradford, 1990; Bewley, 2013). Em condições de deficiência hídrica, muitas espécies 

apresentam redução na porcentagem de germinação (Hu et al., 2015) e na viabilidade das 

sementes (Souza et al., 2022), além de um aumento no tempo médio de germinação (Antunes 

et al., 2011). 

A seca, um dos principais estresses abióticos que limitam o desenvolvimento inicial 

das plantas (Moles e Westoby, 2004), também induz alterações morfofisiológicas 

significativas em espécies vegetais de diferentes formas de vida (Eziz et al., 2017). Entre as 

respostas observadas em plantas arbóreas durante as fases iniciais de desenvolvimento 

destacam-se a diminuição da biomassa total (Chaib et al., 2023), maior alocação de recursos 

para a produção de raízes (Bayen et al., 2021) e redução na estatura (Ferreira et al., 2015). 

Contudo, embora grande parte dos estudos sobre respostas morfofisiológicas à seca tenha 

focado em espécies herbáceas e arbustivas de interesse comercial (ver Tombesi et al., 2018; 

Nadeem et al., 2019; Cai et al., 2020), pesquisas envolvendo espécies típicas do Cerrado ainda 

são escassas (Ribeiro e Kolb, 2016; Melo et al., 2021; Souza et al., 2022). 

Como consequência do início da estação chuvosa, propicia-se o cenário para a 

ocorrência de incêndios naturais no Cerrado (Miranda et al., 2009). Durante a transição entre 

as estações, o fogo queima a biomassa seca acumulada ao longo da estação seca (Ramos-Neto 

e Pivello, 2000). A queima da matéria vegetal gera subprodutos, como fumaça, carvão e 

cinzas, que interagem com os ecossistemas do Cerrado (Daibes e Borghetti, 2024). A fumaça, 

composta por uma ampla variedade de compostos orgânicos e inorgânicos, pode apresentar 

efeitos neutros, negativos ou positivos sobre parâmetros germinativos de espécies savânicas 

(Motta et al., 2024). Estudos recentes têm demonstrado que a fumaça pode estimular tanto a 

germinação quanto o desenvolvimento pós-seminal (Ramos et al., 2019), mesmo sob 

condições de estresse (Li et al., 2017; Singh et al., 2023). Desta forma, a fumaça e seus 

compostos são capazes de atuar através de diferentes mecanismos e níveis (genéticos e 

morfológicos), garantindo melhor adaptação ao estresse, com manutenção da homeostase 

vegetal (Aslam et al., 2024). Embora tais resultados sejam documentados apenas para 

espécies de interesse comercial (Moyo et al., 2022a, b), eles oferecem pistas sobre as 
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possíveis interações ecológicas em ambientes sazonalmente secos, especialmente aqueles 

sujeitos ao aumento na frequência de incêndios (Silva et al., 2024) e ao prolongamento de 

períodos de estiagem (Hofmann et al., 2021; IPCC, 2023). 

  

Lacunas no estado da arte das dinâmicas no Cerrado e estruturação da dissertação 

Embora o número de estudos sobre a comunidade não-arbórea do Cerrado – o estrato 

mais representativo deste bioma – tenha aumentado nos últimos anos (ver Pilon et al., 2021; 

Pinheiro et al., 2022; Souza et al., 2022; Motta et al., 2024), poucos trabalhos investigaram as 

respostas dessa comunidade em condições de campo simuladas e por períodos prolongados, 

considerando os novos filtros ambientais impostos pela invasão lenhosa e suas alterações 

microambientais (Pinheiro et al., 2022). Além disso, no que diz respeito aos parâmetros 

germinativos, apesar da influência reconhecida da sazonalidade hídrica e de subprodutos do 

fogo (e.g. fumaça) no recrutamento e nas dinâmicas do Cerrado (Ramos et al., 2017; 2019; 

Zirondi et al., 2019; Daibes et al., 2019), pouquíssimos estudos enfocam as respostas de 

espécies de Cerrado ao déficit hídrico (Daibes et al., 2019), e não há, até o momento, estudos 

que avaliem conjuntamente a interação desses fatores. 

Diante destas lacunas, este estudo visa não apenas contribuir para o avanço do 

conhecimento, mas também oferecer suporte para pesquisas futuras voltadas a este hotspot de 

biodiversidade. Assim, apresentamos nesta dissertação os resultados de experimentos 

realizados em campo e laboratório, organizados nos seguintes capítulos: 

Capítulo 1. Woody encroachment and leaf functional traits of ground-layer savanna 

species 

Neste capítulo, investigamos as respostas funcionais foliares da comunidade não-

arbórea do Cerrado diante da simulação de condições promovidas pelo adensamento 

vegetacional. Foram avaliados 20 parâmetros morfofisiológicos coletados antes e após 2,5 

anos de simulação em campo, com o objetivo de caracterizar o conjunto de traços funcionais 

da comunidade inicial e final, bem como o nível de resposta fenotípica às novas condições 

ambientais. 

Capítulo 2. Combining the effects of water stress and smoke on seed recruitment 

Neste capítulo, avaliamos as respostas germinativas e pós-seminais da comunidade 

não-arbórea do Cerrado ao longo de um gradiente de redução do potencial osmótico, bem 

como o potencial efeito protetor da fumaça nessas condições. Para isso, conduzimos 

experimentos em laboratório, manipulando ambos os fatores de forma conjunta e isolada, com 
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o objetivo de analisar não apenas as respostas ao déficit hídrico, mas também a capacidade da 

fumaça em mitigar os efeitos do estresse hídrico. 
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CONSIDERAÇÕES FINAIS 

Ao avaliar o efeito das alterações ambientais promovidas por distúrbios antrópicos no 

Cerrado, observamos que a comunidade herbáceo-arbustiva é fortemente impactada. Os 

resultados evidenciam que essa comunidade está sujeita a filtros ambientais (e.g. 

sombreamento e déficit hídrico) desde a germinação, passando pela formação de plântulas, até 

a sobrevivência em condições alteradas. Nossas observações destacam, ainda, a importância 

de uma abordagem holística no desenvolvimento de políticas ambientais, especialmente no 

manejo do fogo no Cerrado, considerando que a supressão desse evento natural pode, 

indiretamente, reduzir a diversidade de espécies não-arbóreas. 

Apesar das respostas funcionais das espécies, o sombreamento, mesmo em curto 

prazo, exerce uma forte filtragem sobre a comunidade, selecionando espécies mais tolerantes 

e generalistas para ocuparem as áreas alteradas. Além disso, a deficiência hídrica impactou 

drasticamente os parâmetros germinativos e a formação de plântulas de espécies herbáceo-

arbustivas do Cerrado, o que, em condições naturais, pode resultar na redução do 

estabelecimento e da variabilidade genética dessas populações. No entanto, o efeito protetor 

da água de fumaça, até onde sabemos, é o primeiro caso relatado para espécies do Cerrado e 

pode servir como ponto de partida para investigações sobre seu potencial no cultivo de mudas 

e na semeadura direta para a restauração de campos degradados. 

Diante dos processos de invasão lenhosa e do aumento do déficit hídrico em 

fisionomias campestres, tornam-se indispensáveis estudos de base como o aqui apresentado, 

que incorporem diferentes delineamentos experimentais, tanto em campo quanto em 

laboratório, para compreender as dinâmicas e os efeitos das alterações ambientais sobre a 

comunidade herbáceo-arbustiva do Cerrado. Estudos futuros podem integrar novas variáveis 

ambientais, possibilitando projetar os potenciais efeitos das mudanças climáticas globais 

sobre essa comunidade já impactada. 




