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RESUMO

Acbes antropicas vém causando alteracfes significativas nas dinamicas de fogo e
disponibilidade hidrica no Cerrado. O adensamento vegetacional, resultado da auséncia de
legislacdo e manejo do fogo, promove mudancas microambientais, como maior
sombreamento e acumulo de serapilheira. Este bioma sazonal e inflamavel, sujeito a
subprodutos do fogo como a fumaca, também enfrenta impactos relacionados a reducao
hidrica, como diminuicdo de precipitacio e aumento de estiagens. Espécies herbaceo-
arbustivas, que representam cerca de 80% da vegetacdo, sdo particularmente afetadas, mas
pouco se sabe sobre suas respostas funcionais e processos de recrutamento sob este cenario.
Este estudo analisou (i) como mudancas na luminosidade e serapilheira influenciam tracgos
funcionais foliares e (ii) as respostas germinativas e pos-seminais de espécies herbaceo-
arbustivas sob estresse hidrico e o possivel efeito protetor da fumaca. O sombreamento
emergiu como o principal fator determinante dos tracos foliares, e apds 2,5 anos, as
comunidades apresentaram estratégias aquisitivas, como maior area foliar especifica, menor
espessura foliar e maiores teores de pigmentos fotossintéticos, favorecendo espécies
resilientes e generalistas. Germinacao e desenvolvimento inicial foram severamente afetados
pelo estresse hidrico, mas a fumaca mostrou efeito protetor, mitigando parcialmente os
impactos dos baixos potenciais hidricos e estimulando o estabelecimento. Conclui-se que as
alteragdes antropicas nos regimes de fogo e disponibilidade hidrica atuam como novos filtros
ambientais, limitando o recrutamento e a persisténcia das espécies, evidenciando a

necessidade de manejo adaptativo frente as alteracGes ambientais.

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

comunidade ndo-arborea, fumaca.



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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INTRODUCAO GERAL

O Cerrado e seus desafios

Biomas savanicos sao fortemente influenciados pela interacdo entre fatores climaticos,
disturbios e vegetacBes (Lehmann et al., 2011). Entre os principais fatores, destacam-se 0
fogo e a disponibilidade hidrica, que desempenham papéis centrais na manutencdo das
formacgdes 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-Lourenco et al., 2020) e a
reproducado das espécies vegetais (Gawryszewski et al., 2020).

O fogo, elemento integrante da histéria evolutiva de biomas savanicos, atuou na
selecdo de espécies com diferentes estratégias de resiliéncia aos seus efeitos (Pausas e Parr,
2018). Estratégias adaptativas ao fogo j& 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 hidrica —
sazonalidade e nivel do lencol freatico — desempenha um papel fundamental nas dindmicas
vegetacionais, permitindo a germinagdo e desenvolvimento de plantulas na estagdo chuvosa
(Escobar et al., 2018) ou restringindo o estabelecimento de espécies tipicas de savana em
campos alagados (Ribeiro et al., 2021b), atuando como drivers da vegetacdo (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 milhdes de kmz2, sendo o segundo maior
bioma do Brasil em area ocupada (Ribeiro e Walter, 2008). Entretanto, no estado de Séo
Paulo, o Cerrado sofreu uma reducdo dréstica em sua extensao, perdendo 88,5% de sua area
original (Kronka et al., 2005). Além disso, as areas remanescentes estdo sob ameaca devido a
fatores antropicos, como a auséncia de estratégias de manejo do fogo (Durigan e Ratter,
2016), o uso intensivo da terra e as alteracbes na composicdo atmosférica (Ferreira et al.,
2021).

Historicamente, o Brasil desenvolveu uma série de legislacfes voltadas a supressdo do
fogo (Durigan e Ratter, 2016). As diretrizes do Codigo Florestal (Lei n° 12.651/2012), ao
restringirem o fogo em areas de vegetacdo nativa, contribuiram para a visdo generalista de que
o fogo ndo ocorre naturalmente em areas preservadas e que deve ser suprimido. Tais normas
frequentemente desconsideram as especificidades ecoldgicas do Cerrado, como a dependéncia

de regimes de fogo para a manutencédo de sua biodiversidade (Durigan, 2020). Alem disso, as
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projecGes do Painel Intergovernamental sobre Mudancas Climéticas (IPCC, 2023) indicam
aumentos de temperatura e periodos de estiagem, além de reducdes na precipitacdo, para o
Brasil. Estas novas condi¢Bes podem impor restricbes hidricas a ambientes naturalmente
umidos e ameacados, como as areas umidas do Cerrado (Durigan et al., 2022). Além disso,
podem afetar dindmicas de recrutamento fortemente dependentes da estacdo chuvosa (Escobar
et al., 2018). Considerando o histdrico e a importancia da pirodiversidade e da disponibilidade
hidrica para a formacdo e manutencdo do Cerrado, bem como os impactos diretos e indiretos
das acOes antropicas, as alteracdes nos regimes de fogo e nos ciclos hidrolégicos colocam em

risco as dindmicas desse hotspot de biodiversidade.

Adensamento vegetacional no Cerrado

O fogo é um evento comum e natural que desempenha papel essencial na manutencao
da estrutura e composicdo da vegetacdo (Antar et al., 2022; Dairel e Fidelis, 2024), a
pirodiversidade atua como um filtro ambiental que restringe o recrutamento de espécies
arboreas, especialmente daquelas tipicas de formacdes florestais (Hoffmann et al., 2009;
Gawryszewski et al., 2020). A alta frequéncia de incéndios limita o estabelecimento e o
desenvolvimento dessas espécies, favorecendo a preservacdo de formacgdes vegetacionais
abertas, como as savéanicas (Maurin et al., 2014; Dantas et al., 2016).

A supressdo do fogo, no entanto, permite o avanco de espécies arbdreas sobre
fitofisionomias abertas (Durigan e Ratter, 2016), promovendo alteragdes significativas no
microambiente. Mudangas como a reducdo da incidéncia luminosa (Pinheiro et al., 2016), o
aumento no acumulo de serapilheira (Paiva et al., 2015) e a diminui¢do da recarga hidrica no
solo (Honda e Durigan, 2016), sdo capazes de impactar negativamente a biota local. Por
exemplo, em comunidades de pequenos mamiferos (Furtado et al., 2021) e formigas (Neves et
al., 2023), o adensamento vegetal resulta na reducdo da abundéancia e diversidade de espécies
adaptadas a ambientes abertos, favorecendo espécies generalistas.

Além disso, as espécies herbaceo-arbustivas, que correspondem a até 80% das
espécies vegetais no Cerrado, sdo as mais prejudicadas com 0 aumento no sombreamento
ocasionado pelo adensamento florestal (Abreu et al., 2017). No entanto, tanto a reducdo da
luminosidade quanto o aumento no acumulo de serapilheira podem diminuir a germinacéo e a
emergéncia de plantulas de espécies ndo-arboreas, funcionando como um gargalo na dindmica
de regeneracéo (Pinheiro et al., 2022).

De forma similar, reducGes na diversidade floristica em formagGes originalmente

campestres e savanicas ja 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
homogeneizacdo, com comunidades formadas por espécies generalistas (Flake et al., 2021).
Devido a alta demanda por luminosidade, muitas dessas espécies podem ser extintas nesse
novo cenario (Pilon et al., 2021a), a menos que desenvolvam mecanismos morfofisioldgicos

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

Respostas funcionais foliares a luminosidade e serapilheira

Além de ser um fator indispensavel para o metabolismo vegetal, a luminosidade
também tem grande influéncia no fendtipo, afetando a morfologia de tecidos, sobretudo
aqueles associados a transpiracdo e fotossintese (Rossatto e Kolb, 2010; 2012), promovendo
plasticidade em espécies herbaceas (Gobbi et al., 2011) e lenhosas (Lauton et al., 2022). Essas
alteracdes estruturais podem estar relacionadas a estratégias adaptativas aos fatores
ambientais (Pinheiro et al., 2018), de forma que, sob ambientes sombreados (Mendonga et al.,
2019) ou florestados (Carlos e Rossatto, 2017), caracteres mais mesomorfos e relacionados ao
uso menos conservativo de recursos sdo observados como respostas (Valladares e Niinemets,
2008). Em conjunto com estas alteracbes morfoanatémicas, sdo relatadas alteracBes nos
contetdos de pigmentos, como os aumentos de clorofila a, b (Mendonca et al., 2020) e
carotenoides (Rossatto et al., 2018), podendo este Gltimo auxiliar na captura de luminosidade
(\Valladares et al., 2000).

Por outro lado, o adensamento vegetacional ndo apenas reduz a incidéncia luminosa,
mas também propicia o acimulo de serapilheira (Pinheiro et al., 2016; Rossatto e Rigobelo,
2016). Uma vez que a porcgdo foliar da camada de serapilheira atua como reservatorio de
nutrientes (Campos et al., 2008), o seu acumulo sobre o solo, causado pela supressao 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 formacéo de folhas com tragos tipicos de mesoéfitas (Boeger e Wisniewski,
2003; Miatto et al., 2016). Essa classificacdo, originalmente relacionada a disponibilidade
hidrica, designa plantas adaptadas a ambientes que ndo enfrentam condi¢fes extremas de seca
ou alagamento (Warning and Vahl, 1909). Além disso, o aumento desta camada estd
relacionado com o acréscimo nas taxas de transpiracdo foliar e condutancia estomatica, em

conjunto com reducdes no uso eficiente da agua (Scalon et al., 2014).

Estratégias de recrutamento via sementes a sazonalidade climatica em risco
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A sazonalidade hidrica € uma caracteristica marcante do Cerrado, com verdes
chuvosos e invernos secos (Alvares et al., 2013). Dessa forma, 0 processo de recrutamento
neste ambiente é altamente dependente da estacdo chuvosa, periodo onde a saturacdo hidrica
no solo pode atingir o seu maximo (Borghetti et al., 2024). A disponibilidade de agua, fator
crucial no processo germinativo (Baskin e Baskin, 2014), é responsdvel por reativar o
metabolismo das sementes, possibilitando sua germinacdo (Marcus et al., 1966; Simon, 1984;
Bradford, 1990; Bewley, 2013). Em condicGes de deficiéncia hidrica, muitas espécies
apresentam reducdo na porcentagem de germinacdo (Hu et al., 2015) e na viabilidade das
sementes (Souza et al., 2022), além de um aumento no tempo médio de germinagdo (Antunes
etal., 2011).

A seca, um dos principais estresses abidticos que limitam o desenvolvimento inicial
das plantas (Moles e Westoby, 2004), também induz alteracdes morfofisiologicas
significativas em espécies vegetais de diferentes formas de vida (Eziz et al., 2017). Entre as
respostas observadas em plantas arboreas durante as fases iniciais de desenvolvimento
destacam-se a diminuicdo da biomassa total (Chaib et al., 2023), maior alocacdo de recursos
para a producdo de raizes (Bayen et al., 2021) e reducdo na estatura (Ferreira et al., 2015).
Contudo, embora grande parte dos estudos sobre respostas morfofisioldgicas a seca tenha
focado em espécies herbaceas e arbustivas de interesse comercial (ver Tombesi et al., 2018;
Nadeem et al., 2019; Cai et al., 2020), pesquisas envolvendo espécies tipicas do Cerrado ainda
séo escassas (Ribeiro e Kolb, 2016; Melo et al., 2021; Souza et al., 2022).

Como consequéncia do inicio da estacdo chuvosa, propicia-se o cenério para a
ocorréncia de incéndios naturais no Cerrado (Miranda et al., 2009). Durante a transi¢éo entre
as estacdes, o fogo queima a biomassa seca acumulada ao longo da estacdo seca (Ramos-Neto
e Pivello, 2000). A queima da matéria vegetal gera subprodutos, como fumaca, carvdo e
cinzas, que interagem com os ecossistemas do Cerrado (Daibes e Borghetti, 2024). A fumaca,
composta por uma ampla variedade de compostos organicos e inorganicos, pode apresentar
efeitos neutros, negativos ou positivos sobre pardmetros germinativos de espécies savanicas
(Motta et al., 2024). Estudos recentes tém demonstrado que a fumaga pode estimular tanto a
germinacdo quanto o desenvolvimento pds-seminal (Ramos et al., 2019), mesmo sob
condigdes de estresse (Li et al., 2017; Singh et al., 2023). Desta forma, a fumaca e seus
compostos sdo capazes de atuar atraveés de diferentes mecanismos e niveis (genéticos e
morfoldgicos), garantindo melhor adaptacdo ao estresse, com manutengdo da homeostase
vegetal (Aslam et al., 2024). Embora tais resultados sejam documentados apenas para

especies de interesse comercial (Moyo et al.,, 2022a, b), eles oferecem pistas sobre as
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possiveis interacBes ecoldgicas em ambientes sazonalmente secos, especialmente aqueles
sujeitos ao aumento na frequéncia de incéndios (Silva et al., 2024) e ao prolongamento de
periodos de estiagem (Hofmann et al., 2021; IPCC, 2023).

Lacunas no estado da arte das dinamicas no Cerrado e estruturagdo da dissertacao

Embora o nimero de estudos sobre a comunidade ndo-arborea do Cerrado — o estrato
mais representativo deste bioma — tenha aumentado nos ultimos 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 condi¢des de campo simuladas e por periodos prolongados,
considerando os novos filtros ambientais impostos pela invasdo lenhosa e suas alteragdes
microambientais (Pinheiro et al., 2022). Além disso, no que diz respeito aos parametros
germinativos, apesar da influéncia reconhecida da sazonalidade hidrica e de subprodutos do
fogo (e.g. fumaga) no recrutamento e nas dinamicas do Cerrado (Ramos et al., 2017; 2019;
Zirondi et al., 2019; Daibes et al., 2019), pouquissimos estudos enfocam as respostas de
especies de Cerrado ao déficit hidrico (Daibes et al., 2019), e ndo ha, até o0 momento, estudos
gue avaliem conjuntamente a interacdo desses fatores.

Diante destas lacunas, este estudo visa ndo apenas contribuir para o avango do
conhecimento, mas também oferecer suporte para pesquisas futuras voltadas a este hotspot de
biodiversidade. Assim, apresentamos nesta dissertacdo os resultados de experimentos
realizados em campo e laborat6rio, organizados nos seguintes capitulos:

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

Neste capitulo, investigamos as respostas funcionais foliares da comunidade néo-
arbérea do Cerrado diante da simulacdo de condi¢Bes promovidas pelo adensamento
vegetacional. Foram avaliados 20 pardmetros morfofisioldgicos coletados antes e apds 2,5
anos de simulagcdo em campo, com o objetivo de caracterizar o conjunto de tracos funcionais
da comunidade inicial e final, bem como o nivel de resposta fenotipica as novas condicdes
ambientais.

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

Neste capitulo, avaliamos as respostas germinativas e pos-seminais da comunidade
ndo-arborea do Cerrado ao longo de um gradiente de reducdo do potencial osmotico, bem
como o potencial efeito protetor da fumaga nessas condi¢des. Para isso, conduzimos

experimentos em laboratério, manipulando ambos os fatores de forma conjunta e isolada, com
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0 objetivo de analisar ndo apenas as respostas ao déficit hidrico, mas também a capacidade da
fumaca em mitigar os efeitos do estresse hidrico.
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CONSIDERACOES FINAIS

Ao avaliar o efeito das alteragdes ambientais promovidas por distdrbios antrépicos no
Cerrado, observamos que a comunidade herbaceo-arbustiva € fortemente impactada. Os
resultados evidenciam que essa comunidade estd sujeita a filtros ambientais (e.g.
sombreamento e déficit hidrico) desde a germinacéo, passando pela formacao de plantulas, até
a sobrevivéncia em condigdes alteradas. Nossas observagdes destacam, ainda, a importancia
de uma abordagem holistica no desenvolvimento de politicas ambientais, especialmente no
manejo do fogo no Cerrado, considerando que a supressdo desse evento natural pode,
indiretamente, reduzir a diversidade de espécies ndo-arboreas.

Apesar das respostas funcionais das espécies, 0 sombreamento, mesmo em curto
prazo, exerce uma forte filtragem sobre a comunidade, selecionando espécies mais tolerantes
e generalistas para ocuparem as areas alteradas. Além disso, a deficiéncia hidrica impactou
drasticamente os pardmetros germinativos e a formagdo de plantulas de espécies herbaceo-
arbustivas do Cerrado, 0 que, em condigdes naturais, pode resultar na reducdo do
estabelecimento e da variabilidade genética dessas populacfes. No entanto, o efeito protetor
da 4gua de fumaga, até onde sabemos, € o primeiro caso relatado para espécies do Cerrado e
pode servir como ponto de partida para investiga¢des sobre seu potencial no cultivo de mudas
e na semeadura direta para a restauracao de campos degradados.

Diante dos processos de invasdo lenhosa e do aumento do déficit hidrico em
fisionomias campestres, tornam-se indispensaveis estudos de base como o aqui apresentado,
que incorporem diferentes delineamentos experimentais, tanto em campo quanto em
laboratdrio, para compreender as dindmicas e os efeitos das alteracbes ambientais sobre a
comunidade herbaceo-arbustiva do Cerrado. Estudos futuros podem integrar novas variaveis
ambientais, possibilitando projetar os potenciais efeitos das mudangas climéticas globais

sobre essa comunidade j& impactada.
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