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RESUMO 

A germinação de sementes e estabelecimento de plântulas são as etapas iniciais e cruciais 

do ciclo de vida das plantas, sendo importantes determinantes dos padrões de distribuição, 

diversidade e dinâmica das comunidades vegetais. Nos ecossistemas sazonais, a 

disponibilidade de água no solo e a heterogeneidade do ambiente são os principais fatores 

limitantes da germinação e estabelecimento das plântulas. Nestes ambientes a fenologia 

da dispersão das sementes, o nicho de germinação e a dormência devem sincronizar a 

germinação com o início da estação chuvosa, o que maximiza o período favorável ao 

estabelecimento, incrementando as chances de sobrevivência das plântulas à subsequente 

estação seca. Por outro lado, as plantas respondem à heterogeneidade ambiental 

distribuindo a progênie através do espaço ou do tempo. Distribuir as sementes ao longo 

de diferentes áreas aumenta a chance de que pelo menos uma parte delas chegue a lugares 

adequados para a germinação e estabelecimento das plântulas. Por outro lado, a 

dormência incrementa a variação do tempo de germinação distribuindo a germinação em 

vários eventos, o que diminui a probabilidade de que todas as plântulas morram devido a 

eventos imprevisíveis. Os estudos dos mecanismos que sincronizam a germinação com o 

início da estação chuvosa nos ambientes tropicais sazonais não levam em consideração o 

nicho de germinação nem a história evolutiva das espécies, e estão focados 

majoritariamente nos ecossistemas florestais. Portanto, não temos uma clara compreensão 

da importância relativa e da interação dos diferentes mecanismos que controlam o tempo 

de germinação nos ambientes sazonais tropicais, nem de como são afetados por outras 

características da história natural e evolutiva das espécies. Além disso, o papel da 

dormência (i.e., dispersão temporal) como mecanismo para enfrentar a heterogeneidade 

ambiental tem sido pouco explorado nos ambientes sazonais. Desta forma, nesta tese 

avaliei os mecanismos que as plantas do cerrado utilizam para sincronizar a germinação 

com o início da estação chuvosa, e para enfrentar a heterogeneidade ambiental, e como 

variam tais mecanismos em relação a características funcionais e evolutivas das espécies. 

Para tanto, caracterizei o nicho térmico de germinação e a dormência mediante 

experimentos de germinação, e a síndrome de dispersão, a fenologia da dispersão, o peso 

das sementes e a forma de crescimento de 82 espécies de cerrado de 26 famílias, que 

incluem as principais linhagens de angiospermas e uma ampla gama de formas de 

crescimento. Os resultados mostram que a dormência é uma característica adaptativa no 

cerrado, já que incrementa as chances de estabelecimento das plântulas ao sincronizar a 



germinação com o início da estação chuvosa e distribuir o risco de recrutamento das 

espécies com capacidade limitada de dispersão espacial (i.e., autocóricas). A dormência 

está correlacionada evolutivamente com a dispersão espacial, mas não com o peso das 

sementes ou a fenologia da dispersão, indicando um trade-off entre a dispersão espacial 

e temporal. Além disso, a dormência e o nicho de germinação são mecanismos 

alternativos para enfrentar a sazonalidade climática e a importância relativa destes 

mecanismos varia com a estação de dispersão. Desta forma, a dormência é chave para 

entender a grande diversidade vegetal do cerrado, não só porque incrementa as chances 

de estabelecimento das plântulas, mas também porque é crucial para o recrutamento de 

espécies autocóricas em locais que são desfavoráveis para o estabelecimento das plântulas 

de espécies zoocóricas e anemocóricas. Finalmente, nossos resultados mostram que a 

dormência e o comportamento germinativo não diferirem entre fisionomias de cerrado, 

de lenhosas a herbáceas, o que indica que a sazonalidade climática é um filtro forte para 

a germinação e estabelecimento das plântulas ao longo das vegetações do cerrado, e 

respondem de forma similar à sazonalidade climática independentemente do habitat. 

Palavras-chave: Dormência, nicho térmico de germinação, sazonalidade, 

heterogeneidade ambiental, savana Neotropical, mecanismos de redução de risco. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



Abstract 

Seed germination and seedling establishment are the initial and crucial stages of a plant’s 

life cycle and are important in determining plant community dynamics and plant 

distribution and diversity patterns. In seasonal environments, water availability in the soil 

and environmental heterogeneity are the main factors that limit seed germination and 

seedling establishment. In these environments, seed dispersal season, germination niche, 

and dormancy synchronize germination with the onset of the rainy season, which 

maximizes the favorable period for seedling establishment and increases the chances of 

seedlings surviving the subsequent dry season. Plants respond to environmental 

heterogeneity by distributing germination through space and time. Distributing seeds 

throughout different areas (spatial dispersal) increases the chances that at least some will 

arrive in sites adequate for germination and establishment. On the other hand, dormancy 

increases the variation in germination time, distributing germination into multiple 

reproductive events (temporal dispersal), thus decreasing the likelihood that all seedlings 

die due to unpredictable events. However, most studies addressing the mechanisms that 

synchronize germination with the onset of the rainy season in seasonal tropical 

environments do not consider germination niche or species evolutionary history and are 

mainly focused on forest ecosystems. Therefore, a clear understanding on the relative 

importance of the mechanisms controlling germination time, on the interaction between 

these mechanisms, and on how they might be affected by life history traits and evolution 

is still lacking in seasonal tropical environments. Moreover, the role dormancy plays as a 

mechanism to face environmental heterogeneity has not been thoroughly explored in 

seasonal environments. Thus, in this thesis, I evaluated the mechanisms that cerrado 

plants use to synchronize germination with the onset of the rainy season and to face 

environmental heterogeneity. I also analyzed how such mechanisms vary in relation to 

plants functional and evolutionary characteristics. For such, dormancy and the thermal 

germination niche of 82 cerrado plant species, belonging to 26 families and including 

several growth forms, were determined from germination experiments. Additionally, 

dispersal syndrome, dispersal season, and seed mass were also determined for each 

species. Our results show that dormancy is an adaptative characteristic in cerrado as it 

increases the chances of seedling establishment by synchronized germination with the 

onset of the rainy season and by distributing the risk of recruitment of species with limited 

spatial dispersal (i.e., authochorous). Our results also demonstrate that dormancy is 



evolutionarily correlated with spatial dispersal, but not with seed mass or dispersal 

season, indicating there is a trade-off between spatial and temporal dispersal. 

Furthermore, dormancy and germination niche are alternative mechanisms used to face 

seasonality, and the relative importance of these mechanisms varies with dispersal season. 

Hence, dormancy is key to understanding the great plant diversity found in cerrado, not 

only because it increases the chances for seedling establishment, but also because it is 

crucial for the successful recruitment of autochorous species in sites that are unfavorable 

for the establishment of zoochorous and anemochorous species. Finally, our results show 

that plant species from closed to open cerrado physiognomies show similar germination 

traits and proportion of dormancy, suggesting that seasonality is a strong filter for both 

germination and seedling establishment throughout the cerrado plant communities and 

other seasonally dry ecosystems. 

Keywords: Dormancy, thermal germination niche, seasonality, environmental 

heterogeneity, Neotropical savanna, risk reduction mechanisms 
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INTRODUÇÃO GERAL 

Sementes e plântulas estão envolvidas em vários fenômenos ecológicos que vão 

desde processos populacionais como persistência, dispersão e variabilidade genética até 

processos envolvendo comunidades vegetais e paisagens como colonização, sucessão e 

regeneração natural (Vázquez-Yanes & Orozco-Segovia, 1993; Grime & Hillier, 2000; 

Dalling, 2002). Portanto, a biologia das sementes é essencial para compreender padrões 

de distribuição, abundância, diversidade e dinâmicas das comunidades de plantas em 

diferentes escalas ecológicas (Marques et al., 2014). Além disso, o sucesso dos esforços 

de restauração ecológica e manejo florestal dependem do conhecimento da germinação 

de sementes e estabelecimento de plântulas (Khurana & Singh, 2001; Ladoucer et al., 

2018). 

Nas regiões tropicais com clima estacional, onde as estações seca e chuvosa são 

bem definidas, a disponibilidade de água no solo e a heterogeneidade espacial e temporal 

do ambiente são os principais fatores limitantes para a germinação e estabelecimento das 

plântulas (Ray & Brown, 1995; Franco, 2002; Marod et al., 2002; Viera et al., 2008; 

Salazar et al., 2012, Baskin & Baskin, 2014). A sazonalidade climática restringe o período 

favorável para o estabelecimento à estação chuvosa. Portanto, sincronizar a germinação 

com o início desta estação permite que as plântulas aproveitem ao máximo o período de 

estabelecimento, incrementando a chance de sobrevivência das plântulas à subsequente 

estação seca (Frankie et al., 1974; Garwood, 1983; Franco, 2002; Oliveira, 2008, Ramos 

et al., 2017). Por outro lado, períodos curtos e imprevisíveis de seca durante a estação 

chuvosa e a grande variação espacial na qualidade de lugares para germinar podem levar 

a uma limitação de recrutamento dada a baixa disponibilidade de condições adequadas 

para o estabelecimento das plântulas (Engelbrecht et al., 2006; Viera et al., 2008; Salazar 

et al., 2012). Desta forma, a distribuição espacial e/ou temporal das plântulas seria 

selecionada como uma forma de enfrentar a heterogeneidade ambiental (Buoro & 

Carlson, 2014).  

As espécies de ambientes sazonais podem sincronizar a germinação com o 

começo da estação chuvosa através da fenologia de dispersão, a dormência ou variações 

na amplitude de nicho de germinação (Garwood, 1983; Donohue, 2005; Sautu et al., 

2007; Salazar et al., 2011, Ramos et al., 2017, Fernandez-Pascual et al., 2017; definição 

e detalhes dos conceitos em negrito no glossário). Já que os ambientes sazonais 

apresentam uma variação climática previsível, uma forma comum de otimizar o momento 

de germinação nestes ambientes é sincronizar a dispersão das sementes com o começo da 
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estação chuvosa e germinar logo após da dispersão (Garwood, 1983; Oliveira, 2008; 

Baskin & Baskin, 2014; Silveira et al., 2012; Ramos et al., 2017). Por outro lado, 

sementes dispersas em estações cujas condições climáticas não são adequadas para o 

estabelecimento das plântulas tendem a apresentar dormência, a qual adia a germinação 

até o começo da próxima estação chuvosa (Garwood, 1983; Probert, 2000; Salazar et al., 

2011; Silveira et al., 2012; Baskin & Baskin, 2014; Ramos et al., 2017). Uma alternativa 

à dormência é apresentar requerimentos germinativos (i.e., nicho de germinação) muito 

específicos, que coincidem com as condições ambientais da estação favorável para o 

estabelecimento das plântulas e evitam a germinação durante os períodos desfavoráveis 

(Grubb, 1977; Donohue, 2005; Baskin & Baskin, 2014; Fernandez-Pascual et al., 2017). 

As plantas enfrentam a heterogeneidade ambiental incrementando a dispersão 

espacial das sementes ou distribuindo a germinação no tempo (i.e., dispersão temporal) 

(Snyder, 2006; Buoro & Carlson, 2014). Ao distribuir as sementes ao longo de diferentes 

áreas, aumenta a chance de que pelo menos uma parte das sementes chegue a lugares 

adequados para a germinação e estabelecimento das plântulas (Buoro & Carlson, 2014; 

Rubio de Casas et al., 2015). Por outro lado, distribuir a germinação temporalmente, e 

consequentemente, o estabelecimento das plântulas em vários eventos durante a estação 

chuvosa ou entre anos, diminui a probabilidade de que todas as plântulas morram devido 

a eventos imprevisíveis (e.g. períodos de seca durante a estação chuvosa) (Buoro & 

Carlson, 2014; Baskin & Baskin, 2014). As plantas conseguem distribuir a germinação 

no tempo por meio da dormência, a qual incrementa a variação do tempo de germinação 

das sementes (Simons & Johnston, 2006; Venable, 2007; Baskin & Baskin, 2014). A 

dispersão espacial e temporal são vistas como mecanismos alternativos que diminuem o 

risco de uma falha reprodutiva total (i.e., todas as sementes morram), o que implica uma 

correlação negativa entre ambos mecanismos (Buoro & Carlson, 2014).  

Os estudos a nível de comunidade dos mecanismos que sincronizam a germinação 

com o início da estação chuvosa nos ambientes tropicais sazonais não levam em 

consideração o nicho de germinação, e estão focados majoritariamente nos ecossistemas 

florestais (e.g., Ng, 1978; Garwood, 1983; Blakesley et al., 2002; Sautu et al., 2007; Yang 

et al., 2013). Além disso, os escassos estudos desenvolvidos nas savanas são 

filogeneticamente restritos (Salazar et al., 2011; Silveira et al., 2012; Ramos et al., 2017) 

e não abrangem as diferentes classes de dormência, síndromes de dispersão, nem a 

variação em traços funcionais como o peso das sementes. Portanto, não temos uma clara 

compreensão da importância relativa e da interação dos diferentes mecanismos que 
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controlam o tempo de germinação nos ambientes sazonais tropicais, nem de como são 

afetados por outras características da história natural e evolutiva das espécies. Além disso, 

o papel da dormência (i.e., dispersão temporal) como mecanismo para enfrentar a 

heterogeneidade ambiental tem sido pouco explorado nos ambientes sazonais (Rubio de 

Casas et al., 2017). 

Desta forma, o objetivo geral desta tese foi avaliar os mecanismos que as plantas 

do cerrado utilizam para sincronizar a germinação com o início da estação chuvosa, e para 

enfrentar a heterogeneidade ambiental, e como variam tais mecanismos em relação a 

características funcionais (e.g., peso das sementes, forma de crescimento) e evolutiva das 

espécies. A tese está dividida em três capítulos, sendo que no primeiro determinamos a 

importância relativa da dormência e da estação de dispersão como mecanismos que 

sincronizam a germinação com o início da estação chuvosa, e a relação entre síndrome de 

dispersão, dormência e fenologia da dispersão numa comunidade de cerrado lenhoso. No 

segundo capítulo, avaliamos o valor adaptativo da dormência em ambientes sazonais 

usando o cerrado lenhoso e campestre como estudo de caso, abrangendo as principais 

linhagens de angiospermas e um amplo espectro de formas de crescimento. Para tal, 

testamos a correlação evolutiva entre dormência, síndrome de dispersão, fenologia da 

dispersão e peso das sementes; a capacidade da dormência e do nicho de germinação 

como mecanismo alternativos para sincronizar a germinação com o início da estação 

chuvosa, e se a importância relativa destes mecanismo varia com a estação de dispersão; 

e a importância da dormência como mecanismo de redução de risco nos ambientes 

sazonais e como se correlaciona com a dispersão espacial das sementes. No terceiro 

capítulo, avaliamos se as espécies de fisionomias fechadas de cerrado (cerrado lenhoso 

ou stricto sensu) diferem de espécies de cerrado aberto (campo limpo, sujo e úmido) em 

termos da germinação, peso das sementes, dormência, fenologia e síndrome de dispersão, 

e forma de crescimento. 

 

Glossário 

A fenologia vegetal é a ciência ambiental focada em monitorar, compreender e 

predizer em que momento ocorrem eventos biológicos recorrentes no ciclo de vida, como 

a frutificação de populações de plantas (Morellato et al., 2016). Portanto, a fenologia da 

dispersão de sementes descreve em que momento os indivíduos de uma espécie ou as 

espécies numa comunidade estão dispersando as sementes.  
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O nicho de germinação, foi definido por Grubb (1977) como a gama de 

condições ambientais nas quais uma planta pode completar a transição de semente a 

plântula. O nicho de germinação geralmente é caracterizado em termos da temperatura e 

umidade que as sementes requerem para germinar (Fernandez-Pascual et al., 2017). 

A dormência é um bloqueio inato nas sementes que restringe a gama de condições 

na qual podem germinar (Vleeshouwers et al., 1995; Finch-Savage & Leubner-Metzger, 

2006; Thompson & Ooi, 2010), já que modifica a sensibilidade das sementes aos fatores 

ambientais que promovem a germinação (Thompson & Ooi, 2010). Portanto, a 

germinação no campo depende dos requerimentos germinativos, que são controlados pelo 

do grau de dormência, e das condições ambientais no momento (Vleeshouwers et al., 

1995). A dormência otimiza a distribuição da germinação no tempo numa população, ao 

reduzir a chance de germinar sob condições ambientais desfavoráveis para o 

estabelecimento das plântulas, pospondo a germinação até períodos favoráveis para o 

estabelecimento (Vleeshouwers et al., 1995; Andersson & Milberg, 1998; Finch-Savage 

& Leubner-Metzger, 2006).  

A dormência diminui a porcentagem de germinação e incrementa o tempo que as 

sementes demoram para germinar e aumenta a variação do tempo de germinação entre 

indivíduos (Baskin & Baskin, 2014; Batlla & Benech-Arnold, 2015). A quebra da 

dormência amplia a gama de condições ambientais na qual a semente é passível de 

germinar, aumentando a porcentagem, velocidade e sincronia de germinação (Baskin & 

Baskin, 2014; Batlla & Benech-Arnold, 2015). Desta forma, sementes sem dormência 

germinam rapidamente e sob uma amplia gama de condições ambientais, enquanto 

sementes dormentes apresentam um atraso na germinação, a qual acontece numa gama 

estreita de condições ambientais, ou não acontece (Baskin & Baskin, 2014; Batlla & 

Benech-Arnold, 2015). Na prática, entretanto, a quantidade limitada de sementes de 

espécies silvestres dificulta testar a presença de dormência pelo aumento na gama de 

condições na qual as sementes conseguem germinar. Assim sendo, o atraso na germinação 

de sementes incubadas sob condições ótimas tem sido usado como evidência de 

dormência em estudos ecológicos em diversas comunidades vegetais ao redor do mundo 

(Ng, 1978; Garwood, 1983; Blakesley et al., 2002; Salazar et al., 2011; Silveira et al., 

2012; Yang et al., 2013). Entretanto, informações sobre a permeabilidade do tegumento 

e morfologia do embrião também fornecem valiosas informações sobre a classificação da 

dormência. 
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Deste modo, a dormência pode ser definida como a falha temporal de uma semente 

viável para germinar sob uma combinação de fatores ambientais favoráveis para sua 

germinação (Bewley et al., 2013). O problema desta definição é quanto deve durar a falha 

temporal na germinação para ser considerada dormência, e neste sentido Baskin e Baskin 

(2014) propõem que sementes incubadas sob condições ótimas de germinação que 

demorem mais de 30 dias em germinar apresentam dormência. 

O sistema de classificação de dormência de sementes de Nikolaeva (2004), 

modificado por Baskin e Baskin (2014), é ecofisiologicamente abrangente, amplamente 

usado e reflete o fato que a dormência é determinada por características morfológicas e 

fisiológicas das sementes (Baskin & Baskin, 2004; Finch-Savage & Leubner-Metzger, 

2006, Leubner-Metzger et al., 2010). O sistema de classificação de Baskin e Baskin 

(2014) separa as espécies como não dormentes ou pertencendo a uma de cinco classes de 

dormência: Fisiológica, morfológica, morfofisiológica, física e fisiofísica.  

As sementes com dormência fisiológica são permeáveis à água, e apresentam um 

potencial de crescimento do embrião muito baixo para conseguir expandir-se e superar a 

restrição mecânica dos tecidos ao redor. Nestas sementes, o balanço entre giberelina e 

ácido absícico modifica o potencial de crescimento do embrião controlando a perda ou 

manutenção da dormência (Bewley et al., 2013; Baskin & Baskin, 2014). Apresentam 

dormência morfológica as sementes cujos embriões estão diferenciados, mas não estão 

totalmente desenvolvidos tendo que crescer dentro da semente antes de germinar, o 

processo de crescimento do embrião e germinação tende a ser menor a 30 dias (Bewley 

et al., 2013; Baskin & Baskin, 2014). A dormência física é causada por camadas de células 

em paliçada impermeáveis a água na testa ou nas paredes do fruto, junto com as aperturas 

calazal e micropilar hermeticamente fechadas (Baskin & Baskin, 2014). As sementes com 

dormência morfofisiológica têm embriões pouco desenvolvidos, diferenciados e com 

dormência fisiológica, tardando em germinar mais do que as sementes com dormência 

morfológica (Leubner-Metzger, 2006; Baskin & Baskin, 2014). Finalmente, sementes 

com envoltórios impermeáveis e embriões fisiologicamente dormentes apresentam 

dormência fisiofísica (Baskin & Baskin, 2014). 
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CONCLUSÃO GERAL 

Nossos resultados indicam que as espécies do cerrado, apesar de frutificarem ao 

longo de todo o ano, germinam sazonalmente no começo da estação chuvosa, como é 

esperado para ecossistemas sazonalmente secos (Garwood, 1983; Veenendaal et al., 

1996; Marod et al., 2002; Blakesley et al., 2002, Salazar et al., 2011). Estes resultados, 

reforçam a ideia de que a sincronização da germinação no começo da estação chuvosa é 

uma característica favorecida pela seleção natural ao longo de ecossistemas sazonais, 

independente de grupo filogenético, forma de crescimento, síndrome de dispersão ou grau 

de sazonalidade do ambiente. A germinação no início da estação chuvosa deve promover 

uma série de vantagens evolutivas, dentre elas o aumento da estação de crescimento que 

permite o desenvolvimento do sistema radicular ou o acúmulo de reservas que garantem 

a sobrevivência na estação seca seguinte. 

Nesta tese demostramos que a dormência é uma característica adaptativa no 

cerrado, já que incrementa as chances de estabelecimento das plântulas ao sincronizar a 

germinação com o início da estação chuvosa e distribuir o risco de recrutamento das 

espécies com capacidade limitada de dispersão espacial (i.e., autocóricas). A dormência 

está correlacionada evolutivamente com a dispersão espacial, mas não com o peso das 

sementes ou a fenologia da dispersão, e indica um trade-off entre a dispersão espacial e 

temporal das sementes. A dormência e a modulação do nicho de germinação são 

mecanismos alternativos de enfrentar a sazonalidade climática, e a importância relativa 

destes mecanismos varia com a estação de dispersão. Desta forma, a dormência pode ser 

uma das chaves para entender a grande diversidade vegetal do cerrado, não só porque 

incrementa as chances de estabelecimento das plântulas, mas também porque 

provavelmente permite o recrutamento de espécies autocóricas em sítios desfavoráveis 

para o estabelecimento das plântulas de espécies zoocóricas e anemocóricas, o que 

contribuiria à coexistência das espécies. 

Diferente do esperado, nossos resultados mostram que a dormência e o 

comportamento germinativo não diferirem entre savanas abertas e fechadas, que 

apresentam diferentes condições ecológicas e imprevisibilidade ambiental. Isso indica 

que a sazonalidade climática é um filtro forte para a germinação e estabelecimento das 

plântulas ao longo das vegetações do cerrado, e que as espécies respondem à sazonalidade 

climática de forma similar independentemente do habitat. Desta forma, em ambos os tipos 
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de vegetação a porcentagem de espécies dormentes é relativamente baixa (<50%) e a 

maioria das espécies dispersaram sementes na estação chuvosa. Estes resultados 

contrastam marcadamente com os de Baskin & Baskin (2014) que demonstram que a 

dormência é um traço funcional prevalente em todas as vegetações do Mundo. Este 

resultado reforça a hipótese de que em ambientes sazonais a seleção natural tem 

favorecido a sincronia da dispersão das sementes com as condições favoráveis para o 

estabelecimento das plântulas (Frankie et al. 1974; van Schaik et al. 1993; Bhat & Murali, 

2001). 
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