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RESUMO 
 

Promover o estoque de carbono torna-se uma ferramenta importante para a mitigação de mudanças 
climáticas. Os ecossistemas neotropicais campestres e savânicos são ambientes inflamáveis, com 
alta diversidade de espécies e alto potencial para a provisão de serviços ecossistêmicos, como o 
estoque de carbono. Porém, a provisão deste serviço ecossistêmico pode ser modificada por 
mudanças no regime de fogo e pela invasão biológica, que são grandes ameaças a estes 
ecossistemas. O papel da mudança de regime de fogo (i.e., diferentes frequências) e da invasão 
biológica na dinâmica de carbono dos ecossistemas campestres e savânicos precisam ser 
analisados. O objetivo principal desta tese foi entender como o fogo e a invasão biológica afetam 
a dinâmica de carbono em ecossistemas campestres e savânicos do Cerrado. Para isso, avaliamos: 
(i) como o fogo afeta os fluxos de entrada e de saída de carbono (C) analisando os processos e os 
caminhos de mudanças destes fluxos (i.e., biomassa, diversidade); (ii) como o fogo afeta a 
biomassa subterrânea e a composição dos órgãos subterrâneos; e (iii) como diferentes frequências 
de fogo e  gramíneas africanas invasoras afetam os fluxos de entrada e saída do C. Para responder 
essas perguntas, utilizamos: áreas de campo sujo nas quais o fogo foi manipulado com diferentes 
frequências de fogo (pergunta i ,ii e iii), em um experimento na região central do Brasil (Reserva 
Natural Serra do Tombador, RNST); quatro outras áreas que compreendem ecossistemas 
campestres e savânicos ocorrendo do limite norte até a região sudeste do Cerrado (pergunta ii) ; e 
áreas invadidas por Urochloa brizantha e não invadidas (pergunta iii), localizadas também na 
região central do Cerrado (RNST). Foram mensurados a troca líquida de dióxido de carbono do 
ecossistema (NEE), a eficiência do uso de água no ecossistema (eWUE), e o carbono orgânico do 
solo (SOC), representando o fluxo de entrada de C no sistema. Medimos também a 
evapotranspiração do ecossistema (ET) e a respiração do solo, representando a saída de carbono 
do ecossistema. Coletamos atributos funcionais aéreos (área foliar específica, forma de 
crescimento, altura) e subterrâneos (área específica de raiz, matéria seca de raiz, densidade do 
tecido de raiz) relacionados com a dinâmica do C nas comunidades de campo sujo, além da 
biomassa aérea e subterrânea, incluindo raízes e órgãos. Os órgãos subterrâneos foram 
classificados de acordo com as suas funções relacionadas ao banco de gemas. No capítulo 1, 
demonstramos que o fogo aumenta o SOC, a diversidade funcional, e o investimento em biomassa 
de raízes. Porém, a relação entre o fogo e as modificações dos processos ligados ao fluxo de entrada 
de carbono (SOC e NEE) e a diversidade funcional não foi evidenciada em nosso estudo. No 
capítulo 2, evidenciamos que o fogo aumentou a biomassa total de raízes e a proporção de 
xilopódios. Também demonstramos que sem o fogo a biomassa de órgãos subterrâneos se manteve 
mesmo após 12 anos de exclusão, porém, houve variação na composição dos órgãos subterrâneos. 
No capítulo 3, demonstramos que áreas submetidas a alta frequência de fogo recuperam 
rapidamente as taxas de entrada de carbono (NEE), e que a presença de espécies invasoras leva a 
ausência de variação sazonal no fluxo de C como foi observado em áreas não invadidas. Os 
resultados desta tese ajudam a entender melhor como a dinâmica do C acontece no Cerrado, 
ajudando a criação de modelos e ações que contemplem o potencial serviço de estoque de C destes 
ecossistemas. 
 
Palavras-chave: dinâmica do carbono, regime de fogo, invasões biológicas, diversidade 
funcional, alocação de biomassa, Cerrado. 
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ABSTRACT 
 
Increasing carbon stocks become an important tool for mitigating climate change. Neotropical 
grassland and savanna ecosystems are fire-prone ecosystems, with high species diversity and a 
high potential for the provision of ecosystem services, such as carbon stock. However, the 
provision of this ecosystem service can be strongly modified by changes in the fire regime and by 
biological invasion, which are two of the major threats to these ecosystems. The role of fire (in the 
context of changes in fire regime, i.e., different frequencies) and biological invasion on carbon 
dynamics of grassland and savanna ecosystems needs to be analyzed. The main goal of this work 
was to understand how fire and biological invasion can affect carbon dynamics in Cerrado 
grassland and savanna ecosystems. We assessed: (i) how fire affects carbon (C) fluxes (outputs 
and inputs) by analyzing the pathways between fire and C fluxes (i.e., biomass, diversity); (ii) how 
fire affects belowground biomass and belowground organ composition; and (iii) how different fire 
frequencies and biological invasion by African grass affect C fluxes. To answer these questions, 
we used: areas of campo sujo where fire was manipulated according to different fire frequencies 
(question i, ii and iii), in an experiment in central Brazil (Reserva Natural Serra do Tombador, 
RNST); four other areas comprising grassland and savanna ecosystems occurring from the 
northern limit to the southeastern region of the Cerrado (question ii); and areas invaded by 
Urochloa brizantha and  uninvaded areas (question iii), also located in the central region of the 
Cerrado (RNST). Net ecosystem exchange carbon dioxide (NEE), ecosystem water use efficiency 
(eWUE), and soil organic carbon (SOC) were measured, representing ecosystem C input. We also 
measured ecosystem evapotranspiration (ET) and soil respiration, representing ecosystem C 
output. We collected aerial (i.e. specific leaf area, growth form, height) and belowground (i.e. 
specific root area, root dry matter content, root tissue density) functional traits related to the 
dynamics of C in the campo sujo communities, as well as the aerial and belowground biomass 
(including roots and organs). The belowground organs were classified according to their bud-
bearing functions. In Chapter 1, we demonstrated that fire increased SOC, functional diversity, 
and root biomass investment. However, the pathways between C input (SOC and NEE) and the 
functional diversity were not evidenced in our study. In chapter 2, we showed that fire increased 
the total root biomass and the proportion of xylopodia. We also demonstrated that 12 years of fire 
exclusion were not enough to change total belowground organs biomass. However, fire exclusion 
led to variation in the composition of belowground organs. In Chapter 3, we demonstrated that 
areas subjected to high fire frequencies quickly recovered C input rates (NEE). The presence of 
invasive species led to the absence of seasonal variation in C flux as observed in non-invaded 
areas. The results of this thesis help to better understand how C dynamics can be modified in the 
Cerrado, thus assisting the creation of models and actions implementation that addresses the 
potential C stock service of the Cerrado grassland and savanna ecosystem. 
 
Keywords: carbon dynamics, fire regime, biological invasion, functional diversity, biomass 
allocation, Cerrado.
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INTRODUÇÃO GERAL 
 

Um dos grandes desafios da atualidade é a mitigação das mudanças climáticas. As emissões 

de carbono atmosférico chegaram na última década (2010-2019) a marcas equivalentes a 59 ± 6.6 

giga toneladas de gás carbônico equivalente por ano (GtCO2-eq yr–1), valores nunca registrados na 

história humana (Dhakal et al. 2022). Mesmo com a redução de 5,8% do total de emissões em 

2020 devido a pandemia de COVID-19, em 2021 as emissões se igualaram as de 2019, com 

previsões de novos aumentos para os anos subsequentes (Friedlingstein et al. 2022). Este aumento 

está associado, entre outros, a queima de combustíveis fósseis e mudanças no uso da terra em 

regiões tropicais do globo, representando juntos a emissão de 39.3 GtCO2 -eq yr–1 no ano de 2021, 

o que corresponde a 76% do total de emissões (IPCC 2022; Friedlingstein et al. 2022). Assim, 

segundo os recentes acordos e cooperações globais, como o Acordo e Paris (UNFCCC 2015) e o 

Pacto Climático de Glasgow (UNFCCC 2021), são essenciais a implementação de medidas que 

diminuam essas emissões. Especificamente, estima-se que essas emissões devem ser reduzidas a 

taxas de 1.4 GtCO2 ao ano (Friedlingstein et al. 2022), para assegurar que as taxas de entrada e 

saída de carbono (i.e., balanço de carbono) limitem o aumento da temperatura da Terra a 1.5oC 

(IPCC 2022; Lecocq et al. 2022). 

Promover o estoque de carbono através da conservação e da restauração de ecossistemas, 

inclusive ecossistemas abertos pode ser uma importante ferramenta para ajudar a solucionar este 

problema (Griscom et al. 2017; Yang et al. 2019). Estima-se que com a restauração de ecossistemas 

campestres pode-se alcançar o sequestro anual de 3.4 GtCO2 -eq de carbono no solo (Bai & Cotrufo 

2022). E assim, potencialmente reduzindo as emissões até 2100 em magnitudes de até 248.7 ± 

154.6 GtCO2eq, se somente forem inclusos os ecossistemas campestres úmidos (Zou et al. 2022). 

Já a conservação de ecossistemas savânicos pode acumular anualmente de 52 a 26 giga toneladas 

de carbono (GtC) (Grace et al. 2006). Isso acontece porque ecossistemas campestres e savânicos 

representam 40% da cobertura terrestre (Dixon et al. 2014) e tem alto potencial para o 

armazenamento de carbono no solo (Jobbagy & Jackson 2000; Lloyd et al. 2008; Wigley et al. 

2020; Bai & Cotrufo 2022) e em biomassa, este último representando 17% do total de carbono 

estocado em biomassa no mundo (Spawn et al. 2020). Aproximadamente 85% do carbono 

armazenado em ecossistemas savânicos está embaixo da terra na forma de biomassa de raízes, 



_____________________________________________________________________Introdução 

___________________________________________________________________________ 15 

carbono orgânico do solo (SOC) (Bardgett et al. 2021; Zhou et al. 2022) e em estruturas de reservas 

portadoras de gemas (i.e., órgãos subterrâneos) (Fidelis et al. 2013; Bombo et al. 2022).  

Apesar destes ecossistemas armazenarem muito carbono no solo, eles representam regiões 

com altas emissões de carbono atmosférico (IPCC 2022). As emissões de carbono atmosférico 

estão relacionadas à alta conversão de áreas naturais abertas em áreas agricultáveis ou de pastagens 

plantadas (Conant et al. 2017; Bonanomi et al. 2019; IPBES 2019), e a um dos fatores naturais que 

mantém esses ecossistemas abertos: o fogo (Bond & Keeley 2005; Bond & Parr 2010; Hoffmann 

et al. 2012; Veldman, Buisson, et al. 2015; Pausas & Bond 2019). Anualmente a queima de 

ecossistemas campestres e savânicos representa 80% do total de áreas queimadas no planeta 

(Strömberg & Staver 2022). Assim, acordos mundiais focados na redução dos gases de efeito 

estufa através da conservação e restauração de ecossistemas (Jørgensen 2015), não incluem os 

ecossistemas campestres e savânicos como prioridade em suas ações, ou até mesmo priorizam o 

plantio de árvores em áreas nativas campestres e savânicas (Parr et al. 2014; Dudley et al. 2020; 

Buisson et al. 2022). Isto foi inicialmente promovido devido a identificação histórica dos 

ecossistemas campestres e savânicos como áreas sem funcionalidade e degradadas, com aptidão 

para o plantio de árvores (Veldman, Overbeck, et al. 2015; Veldman et al. 2017; Bastin et al. 2019; 

Stevens et al. 2022), porém desconsiderando e subestimando o serviço de armazenamento de 

carbono no solo (Fidelis et al. 2013; Bai & Cotrufo 2022; Zhou et al. 2022). 

Dentro deste contexto, identificar o papel dos ecossistemas abertos para a mitigação das 

mudanças climáticas torna-se essencial. Porém ainda não é claro quais são os mecanismos que 

regulam a dinâmica de carbono (i.e. entrada e saída de carbono) (Grace et al. 2006), e como as 

grandes ameaças destes sistemas (por exemplo, alteração dos distúrbios naturais e a invasão 

biológica) podem alterar estes mecanismos (Bond 2022). Principalmente em relação aos 

ecossistemas tropicais savânicos, que são ecossistemas inflamáveis caracterizados por clima 

sazonal (Staver et al. 2011; Buisson et al. 2019; Keeley & Pausas 2019). Isso porque, a dinâmica 

do carbono em ecossistemas savânicos depende não só da sazonalidade, mas da interação e 

feedback com o fogo, tornando-se ainda mais complexa (Pausas & Bond 2020b; Strömberg & 

Staver 2022). 
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1. Dinâmica do Carbono  

A dinâmica do carbono dos ecossistemas pode ser entendida como uma medida de fluxos 

de entrada (e.g., fotossíntese, produção primária líquida, do inglês net primary production, NPP, 

entre outros), e de saída (e.g., respiração, decomposição e consumo de plantas) de carbono 

(Baldocchi 2008). A fotossíntese fixa energia nos ecossistemas e suporta diretamente o 

crescimento das plantas. A fotossíntese produz material orgânico (i.e., serapilheira, exsudação de 

raízes, morte de raízes) que é consumido por animais e a microbiota do solo, movendo o carbono 

das plantas para o solo (i.e., SOC) (Norby & Jackson 2000; Chapin et al. 2011a). A perda de 

carbono nos ecossistemas acontece através da respiração de plantas, de sua morte total ou parcial, 

da secreção de compostos orgânicos voláteis, como também da transferência do carbono das 

plantas para microrganismos simbioticamente associados ou pelo consumo das plantas por 

distúrbios, e.g., fogo (Chapin et al. 2011b). Uma forma de mensurar esses processos se dá através 

da estimativa de NEE (do inglês net ecosystem exchange of carbon dioxide), que representa à 

diferença entre o dióxido de carbono (CO2) que as plantas conseguem assimilar pela fotossíntese, 

e a perda de CO2 pela respiração de plantas e da atividade microbiana (NEE, do inglês net 

ecosystem exchange of carbon dioxide) (Law 2005); de ET (do inglês evapotranspiration) que 

representa a perda de água pela transpiração das plantas e do solo; e da eficiência do uso de água 

(eWUE , do inglês ecosystem water use efficiency) que é a relação entre a assimilação de carbono 

e perda de água entre a superfície terrestre e a atmosfera (Tubiello et al. 1999). 

Todos esses processos ecossistêmicos são diretamente dependentes do clima (por exemplo 

variação interanual da temperatura e precipitação, sazonalidade), da estrutura, da composição e 

dos atributos funcionais presentes nas comunidades, já que esses fatores podem alterar tanto a 

disponibilidade como a eficiência no uso de diferentes recursos (i.e., água, incidência de luz e 

nutrientes) no sistema, limitando ou não o ganho de carbono ecossistêmico (Chapin et al. 2011b). 

Por exemplo, por muitas vezes serem mais eficientes no uso de recursos, ecossistemas com alta 

diversidade (funcional e taxonômica) tendem a apresentar maior capacidade em ganho de carbono 

em comparação aos menos diversos (Tilman et al. 1997; De Deyn et al. 2011; Chen et al. 2018; 

Yang et al. 2019). Em ecossistemas campestres e savânicos, no início da época chuvosa há um 

aumento de ET e NEE como consequência das altas taxas fotossintéticas no sistema (Miranda et 

al. 1997; Giambelluca et al. 2009). Isso acontece, devido ao aumento da área foliar produzida 
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durante a produção de biomassa, que encontra recursos favoráveis (água) para o seu crescimento 

(Giambelluca et al. 2009). Já durante o período seco, há a diminuição da ET como uma estratégia 

de conservação de água (Miranda et al. 1997; Giambelluca et al. 2009). 

 

1.1. Efeito do fogo na dinâmica do carbono em ecossistemas 

campestres e savânicos 

 

A dinâmica do carbono em ecossistemas campestres e savânicos é fortemente influenciada 

pela presença de distúrbios, como por exemplo o fogo (Weng et al. 2012; Beringer et al. 2015). O 

fogo é um distúrbio natural em ecossistemas savânicos e nos ecossistemas campestres tropicais, e 

um dos principais responsáveis pela manutenção do estado aberto destes ecossistemas, 

especialmente em regiões que as características climáticas suportam a existência de florestas 

(Buisson et al. 2019). Em ecossistemas inflamáveis abertos, o fogo atua reciclando o carbono e 

nutrientes (Pivello et al. 2010), assim seu regime influencia fortemente a entrada e a saída do 

carbono no sistema (Chapin et al. 2011b; Weng et al. 2012; Pellegrini et al. 2018). A saída de 

carbono nesses sistemas também acontece devido a queima da biomassa aérea e da serrapilheira 

(Figura 1). O consumo da biomassa pelo fogo, leva a emissão direta de carbono na atmosfera, e, 

para estes ecossistemas, é uma medida conhecida como ‘fluxo natural’ (i.e., fluxo de combustão, 

Grace et al. 2006). A emissão de carbono atmosférico, proferido pela queima destes ambientes 

inflamáveis, representa uma fonte de emissões da grandeza de 2.2 GtC o que equivale a 65.3% das 

emissões globais provenientes de queimadas (Van Der Werf et al. 2017). Porém, devido aos 

ecossistemas inflamáveis serem resilientes ao fogo (Keeley et al. 2011), eles rapidamente 

compensam a saída de carbono em magnitudes iguais ou superiores a sua condição antes da queima 

(Santos et al. 2003; Jones et al. 2019), através da rápida regeneração da vegetação (Keeley et al. 

2011; McLauchlan et al. 2020; Bowman et al. 2020; Simpson et al. 2021). 
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Figura 1. Visão geral dos maiores fluxos de carbono que compõem a dinâmica de carbono de ecossistemas 
savânicos. O carbono entra nos ecossistemas através da produção de biomassa (área e subterrânea) pela 
fotossíntese das plantas. Grande parte da biomassa é transferida para matéria orgânica do solo na forma de 
biomassa morta de raízes, exsudatos de raízes e serapilheira. A saída de carbono acontece através da 
respiração de plantas (folhas e raízes) e de microrganismos, e do consumo da biomassa através de distúrbios. 
No caso dos ecossistemas inflamáveis, a saída de carbono através do consumo da biomassa aérea, é uma 
medida conhecida como fluxo natural (i.e. fluxo de combustão), que representa a emissão de carbono 
atmosférico como resultado de queimas (Grace et al. 2006), rapidamente compensada através da rápida 
regeneração pós fogo. Nestes ecossistemas todos estes processos são influenciados pelo regime de fogo e 
sazonalidade. As setas azuis e vermelhas representam a entrada e saída de C respectivamente, mais 
específicas. Figura baseada em Chapin (2011b) e Bai e Cotrufo (2022). Os ícones utilizados são do 
thenoun.project.com: grass (Milena Zanotelli, Jhonatan, Angel Santos Freya), drought (Adrien Coquet), 
Flowers (Travis Bird), microbes (Dima Lagunnov), roots (Guilhem and Julia Amadeo), shrub (Sofscase). 
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1.2. Atividades antrópicas e a dinâmica do carbono em 

ecossistemas campestres e savânicos 

 

Atividades antrópicas podem modificar a dinâmica do carbono de ecossistemas campestres e 

savânicos (Scholze et al. 2006). A alteração do regime natural do fogo, através do aumento ou 

diminuição da frequência do fogo (Keeley & Pausas 2019; McLauchlan et al. 2020; Bowman et 

al. 2020), e/ou invasões biológicas (Ehrenfeld 2010; Simberloff et al. 2013) são umas destas 

atividades. Porém cada uma delas pode afetar diferentemente a dinâmica do carbono. O aumento 

da frequência do fogo em savanas tropicais promove a diminuição do material combustível, o 

aumento do solo descoberto (Rodrigues et al. 2021), e o aumento da mortalidade da vegetação 

lenhosa, levando a diminuição da evapotranspiração do solo e das taxas de NEE, comprometendo 

o sequestro de carbono do sistema (Quesada et al. 2004; Medeiros & Miranda 2008; Gomes et al. 

2020; Santos et al. 2021). Em seu outro extremo, a supressão do fogo pode levar ao adensamento 

lenhoso e substituições de espécies de savana por florestais (Abreu et al. 2017; Zhou et al. 2022). 

A mudança de composição e estrutura destes ecossistemas, pode levar a um aumento de ET (Honda 

& Durigan 2016; Schreiner-McGraw et al. 2020), a diminuição de eWUE do sistema (Scott et al. 

2014), e a possível diminuição de SOC, principalmente por que o crescimento subterrâneo da 

vegetação é desproporcionalmente menor do que o crescimento aéreo (February et al. 2020; Zhou 

et al. 2022). 

Por sua vez, a invasão por gramíneas, pode gerar modificação na dinâmica do carbono (Ens 

et al. 2015) mas seus efeitos em ecossistemas neotropicais são pouco conhecidos (Chong et al. 

2021). Processos relacionados ao uso de água e nutrientes, decomposição e produtividade, apesar 

de serem fortemente dependentes de condições ambientais (Ricciardi et al. 2021), podem ser mais 

eficientes em sistemas invadidos (Cavaleri and Sack 2010; Fei et al. 2014, Vila et al. 2011). Isso 

pode acontecer principalmente porque gramíneas invasoras quando comparadas a gramíneas 

nativas acumulam mais biomassa, crescem mais rápido, investem em folhas mais amplas e, em 

alguns casos, o investimento também pode ocorrer na biomassa subterrânea (Musso et al. 2021; 

Willians and Baruch 2000). Estas características podem influenciar positivamente os processos de 

assimilação de carbono na biomassa e no solo (Funk & Vitousek 2007; Garcia et al. 2022), 
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favorecendo a persistência e ocorrências das invasoras no sistema (Williams & Baruch 2000; 

Ehrenfeld 2010). 

Assim, apesar de representarem importantes ameaças a conservação de savanas abertas 

tropicais (Buisson et al. 2019), o efeito de diferentes frequências de fogo, e dos níveis de cobertura 

de espécies invasoras na dinâmica de carbono nestes ecossistemas são pouco avaliados (porém 

veja Garcia et al. 2022).  

 

 

2. Importância de estruturas subterrâneas em ecossistemas 

campestres e savânicos 

 

Em ecossistemas campestres e savânicos, as comunidades vegetais investem grande parte de 

sua biomassa nas partes subterrâneas (Figura 2, De Castro & Kauffman 1998; Poorter et al. 2012; 

Oliveras et al. 2013; Jackson et al. 2017; Ottaviani et al. 2020). O alto investimento em biomassa 

subterrânea, em conjunto com o carbono orgânico do solo, representa os principais componentes 

de estoque de carbono em ecossistemas abertos inflamáveis (Bai & Cotrufo 2022; Zhou et al. 

2022). A alocação de biomassa subterrânea nestes ecossistemas, caracteriza-se como uma 

importante estratégia adaptativa em ambientes inflamáveis (Veldman, Buisson, et al. 2015; 

Buisson et al. 2019; Ottaviani et al. 2020; Buisson et al. 2022). Este investimento acontece, em 

parte, através de órgãos subterrâneos, que são estruturas protetoras de gema e/ou com capacidade 

de reserva (Clarke et al. 2013; Klimešová et al. 2018), e de raízes (Figura 2, Gill & Jackson 2000; 

Mokany et al. 2006; Jackson et al. 2016). A presença de órgãos portadores de gemas e de reserva 

permite às comunidades de plantas destes sistemas persistir, através do rápido rebrotamento pós-

fogo (Clarke et al. 2013; Pausas et al. 2018). Por sua vez, alguns tipos de órgãos permitem 

aumentar a habilidade de colonização através do crescimento clonal (Klimešová et al. 2018; Pausas 

& Paula 2020). Já o investimento em produção de raízes, proporciona as espécies de plantas a 

rápida aquisição de recursos (Kramer-Walter et al. 2016; Hodge 2004). Esta rápida aquisição é 

tanto necessária para a regeneração pós-fogo, como para o alcance da maturidade reprodutiva 
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durante os períodos de condições ambientais favoráveis (Kramer-Walter et al. 2016; Simpson et 

al. 2019). 

A forma cuja biomassa subterrânea é alocada (i.e., tipo de órgãos subterrâneos e tipo de raízes) 

também pode determinar as respostas das plantas ao fogo, devido às diferenças funcionais (i.e., 

persistência, resistência, propagação lateral), morfológicas (i.e., número e localização de gemas, 

diâmetro de raízes) e anatômicas (i.e., meristemas de reserva, tipos de componente de reserva) 

destas estruturas (Fidelis et al. 2014; Pausas et al. 2018; Klimešová et al. 2019; Pilon et al. 2021; 

Zupo et al. 2021). Por exemplo, os rizomas proporcionam o crescimento clonal e a rápida 

regeneração de várias espécies herbáceas. Tais funções são relacionadas à ocupação do espaço e 

regeneração pós-fogo (Ottaviani et al. 2017; Pausas et al. 2018). Os rizomas produzem ramos 

horizontais subterrâneos, têm moderada quantidade de gemas (~10 a 100 gemas) protegidas por 

catafilos, e são estruturas de reserva de carboidratos, água e nutrientes (Lamont & Downes 2011; 

de Moraes et al. 2016; Pausas et al. 2018). Bulbos e cormos não têm capacidade clonal e possuem 

baixa quantidade de gemas (< 10) que são por sua vez altamente protegidas (Pausas et al. 2018). 

Assim essas estruturas proporcionam rápido rebrotamento pós-fogo, pois são relacionadas com o 

grande acúmulo de material de reserva (Al-Tardeh et al. 2008; Rodrigues & Estelita 2009; Pausas 

et al. 2018). Órgãos como root crowns não possuem capacidade clonal, mas tem banco de gemas 

localizados na superfície do solo, sendo associadas ao rebrotamento pós-fogo de raízes de espécies 

lenhosas (Pausas et al., 2018). Já os xilopódios são órgãos lenhosos de estrutura complexa, com 

alto potencial gemífero (muitas gemas, localizadas próximo ao solo), dependentes de estruturas de 

reserva adicionais como raízes com acúmulo de reservas (Appezzato-da-Glória et al. 2008; Pausas 

et al. 2018). Xilopódios e root crowns são característicos de plantas associadas a ecossistemas com 

alta frequência de fogo, principalmente as savanas tropicais da América do Sul (Appezzato-da-

Glória et al. 2008; Pausas et al. 2018). 

 

 

 

 

 

 

 



_____________________________________________________________________Introdução 

___________________________________________________________________________ 22 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 2. Estruturas subterrâneas encontradas em ecossistemas campestres e savânicos. A- Rebrotamento 
pós fogo, a partir de órgãos subterrâneos portadores de gemas. Foto de Alessandra Fidelis. B- Xilopódio de 
Ichthyothere hirsuta Gardner. Foto de Alessandra Fidelis. C- Diversidade de órgãos subterrâneos 
portadores de gemas e/ou reserva coletados em área de campo sujo no centro do Brasil (reserva Natural 
Serra do Tombador, RNST, Góias). D- Xilopódio de Brosimum gaudichaudii Trécul. Foto de Aline Bombo. 
E- Sub amostra de raízes finas coletadas em área de campo sujo no centro-oeste do país (Parque Nacional 
Chapada dos Guimarães, PNCG, Mato Grosso do Sul). 
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O investimento em biomassa de raízes de ecossistemas campestres e savânicos, acontece na 

forma de raízes grossas (> 2mm, coarse roots) e finas (< 2mm) (Tomlinson et al. 2012; Wigley et 

al. 2019), nas camadas mais superficiais do solo, entre 0-30 cm de profundidade (De Castro & 

Kauffman 1998; Le Stradic et al. 2021). O investimento em raízes grossas, está relacionado com 

o suporte da rede de raízes finas e das estruturas da planta, e com o transporte de nutrientes e água 

aos ramos (Oliveira et al. 2005; Tobin et al. 2007). Mas é o investimento em raízes finas que está 

relacionado à aquisição e absorção de nutrientes (McCormack et al. 2015). O fogo estimula a 

produção de raízes finas principalmente de espécies graminóides nas camadas mais superficiais do 

solo (<20 cm de profundidade), caracterizando-se como uma estratégia eficiente para a o uso de 

recursos pós-fogo destes ecossistemas (Oliveras et al. 2013; Pellegrini et al. 2020; Le Stradic et al. 

2021), em que há um incremento de nutrientes no solo devido às cinzas provenientes da biomassa 

consumida durante a queima (Pivello et al. 2010). Por sua vez, é a biomassa de raízes que contribui 

mais do que a biomassa aérea para o carbono no solo em ecossistemas campestres e savânicos 

(Schenk & Jackson 2002; Wang et al. 2019). Também é a deposição de biomassa morta de raízes 

uma das formas mais comumente incorporadas em SOC nestes ecossistemas (Jackson et al. 2017; 

Bai & Cotrufo 2022). 

Alterações no regime de fogo nos ecossistemas campestres e savânicos, como por exemplo a 

diminuição da frequência de fogo, podem ocasionar a perda da resiliência e mudança de seu estado 

campestre e savânico para, por exemplo um estado florestal (Buisson et al. 2019). Isso acontece 

porque há a substituição de espécies herbáceas por lenhosas, levando a perda das estruturas 

subterrâneas das espécies herbáceas (Bombo et al. 2022), e a diferenças em alocação de biomassa 

(Le Stradic et al. 2021), em que o investimento é proporcionalmente maior na biomassa aérea do 

que na subterrânea (Zhou et al. 2022). Essas modificações podem levar a alterações na dinâmica 

de carbono, em especial em seu sequestro (Bai & Cotrufo 2022), levando a menores quantidades 

de carbono estocado em forma de biomassa subterrânea nestes ecossistemas (Zhou et al. 2022). 

Além do mais, devido a perda das estruturas subterrâneas das espécies herbáceas e graminóides, a 

regeneração pós-fogo desta vegetação, que é característica dos ecossistemas campestres e 

savânicos, pode não acontecer (Buisson et al. 2019; Buisson et al. 2022). Porém, apesar de já 

existirem estudos que quantificaram a relação do fogo com a alocação de biomassa subterrânea, 

considerando seus diferentes componentes (Fidelis et al. 2013; Fidelis et al. 2014; Bombo et al. 

2021; Le Stradic et al. 2021; Bombo et al. 2022), essa relação não é necessariamente linear, e pode 
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variar de acordo com o regime de fogo e fatores ambientais (como tipo de solo, e precipitação). 

Assim, é de suma importância compreender como a alocação de biomassa nestes ecossistemas é 

afetada pelo fogo, afetando a capacidade de regeneração e o investimento em carbono no solo, na 

forma de biomassa subterrânea. 

 

 

3. Fogo, diversidade funcional e a dinâmica de carbono em 

ecossistemas campestres e savânicos 

 

O fogo é o agente de seleção dominante em vários ecossistemas abertos (Cowling 1987; He et 

al. 2019; Lamont et al. 2019), estimulando a diversificação de espécies ao longo dos últimos 6-8 

milhões de anos (Simon et al. 2009; He et al. 2011; He et al. 2016). O fogo gera um aumento da 

biodiversidade, especialmente de plantas que possuem atributos selecionados pelo fogo (i.e., banco 

de gemas em órgãos subterrâneos, e rápido rebrotamento pós-fogo) (Coutinho 1990; Bond et al. 

2005; Bond & Parr 2010; Keeley et al. 2011; Pivello 2011; Buisson et al. 2019). Esses atributos 

garantem a persistência destas espécies em ambientes inflamáveis (Archibald et al. 2019). Em 

contrapartida, sem o fogo a biodiversidade destes ecossistemas é afetada com a diminuição de 

espécies de plantas (Abreu et al. 2017), resultando em uma mudança de estado em que a vegetação 

florestal substitui a campestre e savânica (Bond et al. 2005; Buisson et al. 2019). 

A variação na composição de comunidades de plantas em resposta ao fogo é associada com a 

variação de atributos funcionais (Loreau 2000; Keeley et al. 2011; Lamont et al. 2013). A variação 

de atributos funcionais é relacionada com a medida de diversidade funcional (Petchey & Gaston 

2002). Por sua vez, esta variação de atributos é importante para determinar as diferentes funções 

de um ecossistema (Dı́az & Cabido 2001; Tilman 2001; Garnier et al. 2016), como por exemplo, 

a provisão do estoque de carbono no solo (Petchey & Gaston 2006; Chen et al. 2018). Já se sabe 

que a diversidade de plantas é importante para a formação e o estoque de carbono no solo (Yang 

et al. 2019). A alta diversidade de plantas em ecossistemas campestres e savânicos aumenta o 

estoque de carbono no solo por elevar a entrada de carbono na forma de biomassa subterrânea (i.e., 

biomassa de raízes), promover o crescimento microbiano, turnover e deposição de necromassa 
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(Lange et al. 2015; Chen et al. 2018; Prommer et al. 2020). Isto acontece devido a atributos das 

plantas que são chave para a dinâmica de carbono: os atributos de raízes (De Deyn et al. 2008; 

Laughlin et al. 2021; Freschet et al. 2021; Carmona et al. 2021). 

Por exemplo, alto comprimento específico de raízes finas (SRL, specific root length, 

comprimento de raiz fina por unidade de massa investida), baixa densidade do sistema de raízes 

(RTD, root tissue density), e baixo diâmetro de raízes de espécies graminóides nas camadas 

superficiais do solo, promovem a estas plantas eficiência na aquisição de recursos (Freschet et al. 

2018; Linder et al. 2018; Case et al. 2020), e alta taxa de crescimento (Kramer-Walter et al. 2016; 

Simpson et al. 2020). Estas características se relacionam com o input de carbono (i.e., SOC e 

biomassa) na camada mais superficial do solo, devido ao maior crescimento, inclusive nas raízes, 

que leva ao investimento em biomassa de raízes finas (Jobbagy & Jackson 2000; De Deyn et al. 

2008; Pellegrini et al. 2020; Weemstra et al. 2020). Já alta profundidade de raízes e grande 

diâmetro, são atributos mais relacionados com o crescimento da vegetação lenhosa e ao uso de 

água em camadas profundas do solo (Case et al. 2020; Zhou et al. 2020). Espécies com estes 

atributos, podem estar relacionadas com o aumento de SOC nas camadas mais profundas do solo 

(Pellegrini et al. 2020; Pellegrini et al. 2021). 

Alterações no regime de fogo, podem produzir diferentes paisagens e selecionar diferentes 

atributos (Bond & Keeley 2005; Keeley et al. 2011; Enright et al. 2014). Por exemplo, menores 

frequências de fogo em ambientes inflamáveis, como as savanas do Cerrado (Pivello 2011), podem 

levar a uma mudança na composição de espécie (e.g., espécies arbóreas substituindo espécies 

graminóides e herbáceas). Com isso, esta alteração da frequência do fogo pode selecionar 

majoritariamente atributos relacionados com a maior alocação em biomassa aérea do que 

subterrânea (e.g., maiores valores para altura da planta, largura e comprimento de folhas), ao uso 

de recurso em camadas mais profundas do solo (e.g., altos valores para a profundidade de raízes), 

e com semelhante estratégia de regeneração (e.g., atributos com baixos valores para habilidade 

clonal e rebrotamento, ver Klimešová et al. 2019). Por sua vez, estas mudanças de atributos, podem 

resultar em alterações na dinâmica do carbono, através do comprometimento da entrada de carbono 

no solo (Chen et al. 2018). Isso acontece, por que os atributos selecionados a partir da diminuição 

da frequência de fogo, não estão relacionados a maior alocação de biomassa subterrânea (e.g., alta 

habilidade clonal e de rebrotamento, altos valores para densidade do sistema de raízes), como é 
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característico de ecossistemas campestres e savânicos do Cerrado (Pausas et al. 2018; Ottaviani et 

al. 2020; Le Stradic et al. 2021). 

Desse modo, a avaliação da diversidade funcional passa a ser fundamental para entender os 

mecanismos de modificação da dinâmica do carbono em resposta ao fogo, mas continua sendo 

ainda pouco explorada. 

 

 

4. Ecossistemas campestres e savânicos do Cerrado 

 

A vegetação do Cerrado é dominante no centro do Brasil e originalmente representava 23% do 

território nacional, mas atualmente representa apenas 12% do território (MapBiomas 2022). Essa 

vegetação é composta por diferentes fisionomias que formam um gradiente estrutural indo de 

ecossistemas campestres, savânicos até florestais (Oliveira-Filho & Ratter 2002). Os ecossistemas 

campestres no Cerrado (Figura 3), abrigam uma grande variedade de plantas intolerantes à sombra, 

com alta dominância de gramíneas perenes C4, formando um estrato graminóides contínuo (Eiten 

1972; Overbeck et al. 2022). Os filtros ambientais que limitam o crescimento de árvores nestas 

regiões são responsáveis pela formação e manutenção das diferenças destes ecossistemas 

campestres. Estes filtros são variáveis e podem ocorrem de forma conjunta, como por exemplo o 

fogo, e fatores edáficos (e.g., baixa fertilidade e caraterísticas físicas do solo), ou até mesmo em 

reposta ao regime hidrológico (Overbeck et al. 2022; Villalobos-Veja et al. 2014). Por exemplo, 

campos rupestres representam um dos ecossistemas campestres do Cerrado com o maior grau de 

endemismo no Brasil (BFG 2015), e seus principais filtros são: substrato pobre em nutrientes, 

grande proporção de afloramentos rochosos, baixa capacidade de retenção de água no solo 

(Silveira et al. 2016). Essa vegetação ocorre majoritariamente em altitudes superiores a 800-900 

m acima do mar, com grande proporção de afloramentos rochosos (Silveira et al. 2016). 

Já os ecossistemas savânicos são os ecossistemas dominantes no Cerrado, mas também 

ocorrem na Amazônia, Pantanal, Mata Atlântica e Caatinga (Figura 3, Overbeck et al. 2022). Os 

ecossistemas savânicos do Cerrado são caracterizadas por serem um ecossistema com seu extrato 

herbáceo composto majoritariamente por gramíneas C4, sob clima tropical sazonal (5 a 7 meses 

de estação seca), com a presença de arbustos e árvores esparsas, que variam em diferentes 
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densidades (menor densidade de árvores, campo sujo, cobertura arbórea < 5%) até fechadas (maior 

densidade de árvores, cerrado denso, cobertura arbórea de 50% a 70%) (Oliveira-Filho & Ratter 

2002; Ribeiro & Walter 2008). Estes ecossistemas savânicos do Cerrado possuem altos níveis 

riqueza, sendo considerada a savana mais rica em espécies de plantas do mundo (mais de 12 mil 

espécies plantas), em que a maior diversidade de plantas está no substrato herbáceo (~ 64%, Myers 

et al. 2000; Mendonça et al. 2008). O fogo interagindo com o clima, regime hidrológico e solo, é 

um filtro importante para definir e manter a heterogeneidade dos ecossistemas savânicos e 

campestres do Cerrado (Eiten 1972; Eiten 1978; Coutinho 1990). 

O fogo tem um papel chave para a definição desses ecossistemas savânicos do Cerrado (Bond 

& Keeley 2005; Bond et al. 2005), pois a condição climática onde eles estão localizados, com 

precipitação anual acima de 1000mm (Eiten 1972; Alvares et al. 2013), geralmente está associada 

à florestas (Whittaker 1965). Assim, de acordo com a frequência e a intensidade do fogo há a 

limitação ou não do estabelecimento e o crescimento de árvores (Bond & Keeley 2005; Pausas & 

Bond 2020a). Os ecossistemas savânicos abertos são presentes quando há maior frequência de 

fogo, enquanto as formações mais florestais ocorrem com menor frequência de fogo (Bond & 

Keeley 2005). Assim, a variação no regime de fogo possibilita que ecossistemas campestres co-

ocorram com ecossistemas savânicos abertos até os mais lenhosos ou florestais (Oliveira-Filho & 

Ratter 2002; Staver et al. 2011; Bueno et al. 2017).  

Porém, o inadequado manejo do fogo nestes ecossistemas (e.g., políticas de fogo zero) 

promoveu historicamente a sua degradação levando à homogeneização da vegetação através da 

diminuição de espécies herbáceas, e a mudança de seu estado aberto para um florestal (Pivello 

2011; Abreu et al. 2017; Durigan 2020). Essas políticas de fogo zero tiveram como consequência 

a ocorrência de grandes incêndios, com características muitos distintas dos fogos naturais, que são 

fogos superficiais, rápidos e de baixa severidade (Pivello 2011; Durigan & Ratter 2016; Fidelis et 

al. 2018). Em consequência aos impactos destas políticas de fogo zero, desde 2014 iniciaram-se 

políticas do Manejo Integrado do Fogo (MIF) em áreas protegidas, que buscam criar um mosaico 

de diferentes regimes de fogo na escala da paisagem através de queimas prescritas, para reduzir a 

prevalência de incêndios, proteger a vegetação sensível ao fogo e reduzir os conflitos entre gestores 

de áreas protegidas e comunidades locais (Schmidt et al. 2018; Schmidt & Eloy 2020)(Schmidt et 

al. 2018; Schmidt & Eloy 2020). Contudo, para que estas políticas avancem, mais estudos são 
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necessários, em especial os relacionados a entender qual é o efeito de diferentes regimes de fogo 

na dinâmica do carbono (Schmidt et al. 2018). 

As invasões biológicas também podem ser uma ameaça para estes ecossistemas (Buisson 

et al. 2019; Buisson et al. 2022; Stevens et al. 2022). Em especial, as gramíneas invasoras africanas, 

utilizadas como pastagem de gado, como as espécies do gênero Urochloa, como U. brizantha 

(Hochst. ex A.Rich.) R.D.Webster e U. decumbens (Stapf) R.D.Webster (Pivello et al. 1999; 

Durigan et al. 2007; Souza et al. 2020). Estas espécies foram escolhidas para a implementação de 

pastagens, pois elas apresentam maior produtividade e palatabilidade em comparação com as 

gramíneas nativas, além de se adaptarem bem ao clima do Cerrado (tolerância a seca) (Kornelius 

et al. 1979). Assim, por apresentarem atributos que conferem vantagens competitivas, como rápido 

crescimento e acúmulo de biomassa, alta capacidade de dispersão, altas taxas de reprodução e 

sobrevivência (Pyšek & Richardson 2007; Funk et al. 2008), estas espécies expandem sua área de 

ocorrência, e já se encontram por todos os ecossistemas campestres e savânicos do Brasil (Pivello 

et al. 1999; Assis et al. 2021; Overbeck et al. 2022). Estas espécies competem com as espécies 

nativas de gramíneas alterando a composição e a dinâmica da vegetação (Damasceno et al. 2018), 

podendo alterar o regime de fogo (Gorgone-Barbosa et al. 2015), e impactar a dinâmica de carbono 

destes ecossistemas (Garcia et al. 2022). Por fim, a mudança no regime de fogo também pode 

favorecer o processo de invasão nestes ecossistemas (Buisson et al. 2019). 

Os ecossistemas campestres e savânicos do Cerrado são excelentes modelos para entender 

os impactos das mudanças antrópicas na dinâmica do carbono em ecossistemas abertos 

inflamáveis, pois além de sua grande relevância para a conservação da biodiversidade, tem como 

uma das principais ameaças as mudanças no regime de fogo e invasões biológicas (Fidelis et al. 

2018; Buisson et al. 2019; Souza et al. 2020; Bond 2022; Stevens et al. 2022). 
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Figura 3. Ecossistemas campestres e savânicos do Cerrado. A- Parque Nacional Serra do Cipó, Minas 
Gerais, campo rupestre. B- Parque Nacional Campos Amazônicos, Rondônia, porção norte do Cerrado; C- 
Parque Nacional Chapada dos Guimarães, Mato Grosso do Sul, porção centro-oeste; D- Parque Nacional 
de Brasília, Distrito Federal, e E e F- Reserva Natural Serra do Tombador, Goiás, representam a porção 
central do Cerrado. B-F: representam fisionomias de campo sujo. E: Fotografia de Alessandra Fidelis. 
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5. Objetivos 

O objetivo geral desta tese foi investigar como o fogo (diferentes frequências de fogo) e 

invasões biológicas afetam a dinâmica do carbono (fluxo de entrada e saída de carbono) em 

savanas tropicais, utilizando o Cerrado como nosso modelo de estudo (Figura 4). Para isso, 

buscamos entender: 

(i) como o fogo afeta a entrada (i.e., NEE, eWUE, SOC) e a saída (i.e. ET, e respiração do 

solo) de carbono analisando processos ligados a esses fluxos, e avaliando os potenciais 

mecanismos de mudanças (i.e., variação da diversidade funcional e biomassa) desses 

fluxos (Capítulo 1); 

(ii) como o fogo afeta a alocação de biomassa e os diferentes componentes da biomassa 

subterrânea em diversos ecossistemas campestres e savânicas (Capítulo 2);  

(iii) como o fogo e a invasão biológica afetam a entrada (i.e., NEE, eWUE) e saída (i.e. ET) 

de carbono, e como estes fluxos interagem com a variação sazonal destes ecossistemas 

(Capítulo 3). 

 
Figura 4. Resumo esquemático da estruturação geral desta tese com base nos pontos de investigação 
realizados em savanas abertas do Cerrado. As setas representam os possíveis efeitos e interações estudadas 
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neste trabalho. O círculo pontilhado representa o conjunto de interações estudadas. O efeito da invasão 
biológica foi testado diretamente na dinâmica de carbono  
 
 
 
 

6. Estrutura da Tese  
 

Para atingir os objetivos desta tese, elaboramos três capítulos (Figura 5), em que no primeiro 

capítulo “Fire promotes functional plant diversity and modifies soil carbon dynamics in tropical 

savanna” (“O fogo promove a diversidade funcional de plantas e modifica a dinâmica do carbono 

no solo em savanas tropicais”) buscamos entender como o fogo impactou as funções 

ecossistêmicas ligadas a dinâmica do carbono além da estrutura e da diversidade do sistema 

(objetivos i). Hipotetizamos que o fogo promove a entrada de carbono no sistema e reduz a sua 

saída, através do aumento de alocação em biomassa subterrânea e da promoção da diversidade 

taxonômica e funcional. Para responder a esta pergunta comparamos uma área de savana 

frequentemente queimada (queimas bienais) com uma área excluída do fogo há mais de 16 anos 

no centro do Brasil, onde mensurados atributos funcionais, biomassa e NEE, ET, eWUE e SOC, 

em parcelas pertencentes a um experimento de fogo de longo-prazo (Projeto FAPESP 2015/06743-

0, “How does fire season affects Cerrado Vegetation?”) (Figura 5).  

No segundo capítulo, “Does fire affect belowground biomass allocation and composition 

in tropical grasslands and savannas?” ("O fogo afeta a alocação e composição de biomassa 

subterrânea em formações tropicais campestres e savânicas?”) buscamos entender como o fogo 

afeta a alocação e a composição da biomassa subterrânea analisando tanto as raízes e os órgãos 

subterrâneos (objetivo ii). Hipotetizamos que o fogo aumenta a alocação de biomassa subterrânea 

através do investimento em órgãos subterrâneos e de raízes finas e promove diferenças na 

composição de órgãos subterrâneos. Analisamos biomassa subterrânea incluindo raízes e órgãos 

além de avaliar a composição em órgãos subterrâneos portadores de gemas e reserva em cinco 

diferentes áreas que compreendem ecossistemas campestres e savânicos do Cerrado, comparando 

áreas frequentemente queimadas com áreas excluídas do fogo há pelo menos mais de 12 anos. 
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Figura 5. Experimentos de fogo de longo prazo parte do projeto “How does fire season affects Cerrado 
Vegetation?”, coordenado pela Profa. Dra. Alessandra Fidelis. Neste experimento, foram estabelecidas 
parcelas de 30m x 30m em uma área de campo sujo onde se manejam os seguintes tratamentos de queima 
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com quatro réplicas cada: anuais, bienais, trienais (desde 2011 queimas em Maio, Julho e Outubro 
representando o período prévio, o meio e o final da estação seca) e controles (excluídas do fogo desde 2011) 
para mais detalhes veja Rissi et al (2017) e Rodrigues et al. (2021). A- Parcelas experimentais estabelecidas 
desde 2011 na Reserva Natural Serra do Tombador (RNST), no município de Cavalcante, Goiás. Foto de 
Marco Chiminazzo. B-Equipe de brigadistas da RNST durante uma das queimas experimentais. C- 
Medições dos parâmetros do fogo realizadas durante a queima experimental em julho de 2021 pelos 
cientistas do Laboratório de Ecologia da Vegetação (LEVeg), da Universidade Estadual Paulista (UNESP, 
Rio Claro). D- Pós-queima imediato. E- Três meses após a queima experimental realizada em maio de 2021. 
Do lado esquerdo parcela bienal não queimada. 

 

 

No terceiro capítulo “Ecosystem dynamics in response to fire frequency and biological 

invasion in the Cerrado” (“A dinâmica do ecossistema em resposta a frequência de fogo e a 

invasão biológica no Cerrado”) investigamos como distintas frequências de fogo e invasão 

biológica podem afetar a dinâmica do carbono durantes as estações seca e chuvosa em formações 

campestres do Cerrado (objetivo iii). Nós esperamos que a diminuição da frequência de fogo irá 

diminuir a entrada de carbono do sistema quando comparada a altas frequências de fogo. Durante 

a estação chuvosa, esperávamos um aumento nas taxas de entrada de carbono nas áreas 

recentemente queimadas, porque a produção de biomassa viva é estimulada (rebrotamento da 

vegetação). Nas áreas em que houve a diminuição da frequência de fogo, esperávamos maiores 

taxa de saída de carbono durante a estação chuvosa, devido a maiores taxas de transpiração das 

plantas. Na estação seca, esperávamos a redução nas taxas de entrada de carbono nos sistemas sob 

altas frequências de fogo, e maiores taxas na entrada de carbono no sistema com a diminuição da 

frequência de fogo, devido o maior acúmulo de biomassa deste sistema. Em relação à invasão 

biológica, esperamos que áreas invadidas promovam maior entrada e saída de carbono no sistema 

quando comparadas a áreas não invadidas, principalmente na estação seca. Isso acontece porque 

as espécies invasoras podem apresentar alta eficiência no uso da água para o investimento em 

carbono (i.e., biomassa) quando comparadas as nativas. Para que pudéssemos responder essa 

pergunta, mensuramos NEE, ET e eWUE durante a estação seca e a chuvosa em uma área 

experimental de savana no centro do Brasil (Figura 6), onde se é manipulada queimas anuais, 

bienais e exclusão do fogo, e onde existem áreas invadidas pela gramínea africana Urochloa 

brizantha (Hochst. ex A.Rich.). 

Ao final apresentamos as Considerações Finais deste trabalho. Nesta sessão retomamos 

os principais resultados encontrados, suas aplicações para o avanço da ciência e precedentes para 

estudos potenciais. Também indicamos como os achados desta tese podem subsidiar ações de 
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manejo e tomadores de decisões que reconheçam e conservem os potenciais serviços 

ecossistêmicos promovidos pelos ecossistemas campestres e savânicos que, por sua vez, podem 

auxiliar o controle das mudanças climáticas. 

 

 
Figura 6. Mensuração dos processos relacionados aos fluxos de entrada e saída de carbono. A- 
Detalhamento de medições realizadas em campo, através do rastreamento: (1) da respiração do solo; (2) da 
diferença entre o dióxido de carbono (CO2) que as plantas conseguem assimilar pela fotossíntese, e a perda 
de CO2 pela respiração das plantas e da atividade microbiana (NEE, do inglês net ecosystem exchange of 
carbono dioxide); e da perda de água de transpiração das plantas e do solo (ET). As medidas de NEE e ET 
demostradas nessa figura, foram realizadas através da utilização de um equipamento que registra ao longo 
do tempo as taxas de CO2 e vapor de água. Para que isso aconteça, o equipamento é colocado preso a um 
tripé, em conjunto com dois ventiladores elétricos de 15 cm de diâmetro, e coberto por uma câmara de 
polietileno rip-stop (0.49 m2 de área total e 0.37 m3 de volume). A ventilação artificial tem a função de 
misturar o ar dentro da câmara, para que não haja um aumento de temperatura dentro da câmara. O 
polietileno rip-stop mantém as temperaturas constantes durante as medições (e.g., o aumento da 
temperatura durante a medição não excede 1oC). Como o NEE integra a absorção de CO2 pelas plantas via 
fotossíntese, e a liberação de CO2 pela respiração do solo (respiração de raízes e microrganismos), estima-
se individualmente a liberação média de CO2 do solo. B- Equipamento utilizado para estimar as taxas de 
CO2 do solo. 
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CONSIDERAÇÕES FINAIS 
 

O principal objetivo desta tese foi investigar como o fogo e a invasão biológica podem afetar 

a dinâmica do carbono em ecossistemas neotropicais campestres e savânicos, utilizando como 

modelo de estudo o Cerrado. No capítulo 1, nós mostramos que o fogo promoveu a entrada de 

carbono no ecossistema (NEE), favoreceu a diversidade funcional e a biomassa subterrânea, além 

de promover o carbono no solo (SOC) (Figura 1). Estes resultados demonstram que quando o fogo 

é excluído do sistema, a diversidade funcional diminui. A longo prazo, a diminuição da diversidade 

funcional pode afetar a resiliência do sistema em áreas onde o fogo foi excluído, por afetar a rápida 

e diversa resposta pós-fogo (Pilon et al. 2021; Zupo et al. 2021; Le Stradic et al. 2021). 

Por se tratar de ambientes naturalmente inflamáveis, estes ecossistemas queimam, 

naturalmente ou até mesmo por meio do estabelecimento do manejo integrado de fogo e (ver 

Schmidt et al. 2018; Schmidt & Eloy 2020). Os eventos de fogo globalmente estão mais frequentes 

(Chergui et al. 2018), intensos (Singleton et al. 2019) e extensos (Collins et al. 2021). Áreas 

excluídas do fogo por muito tempo geram usualmente incêndios de maiores proporções e 

severidade, devido ao maior acúmulo do material combustível (Fidelis et al. 2018). Estes fatores 

levam ao aumento da emissão de gases atmosféricos (Bowman et al. 2020), desaceleração do ciclo 

de nutrientes (Archibald et al. 2018), e a perda de espécies típicas de savanas (Durigan & Ratter 

2016; Abreu et al. 2017). Assim, com a perda de espécies típicas de savanas, e a diminuição da 

diversidade funcional observada em nosso estudo, as estratégias de resposta ao fogo (e.g., rápido 

rebrote, eficiência no uso de recurso pós-fogo) podem ser perdidas. Com isso, a habilidade natural 

destes ecossistemas em compensar a perda de carbono provinda da combustão de biomassa, 

através do rebrote, também pode ser comprometida, alterando então, a dinâmica do carbono. 

A relação entre as modificações dos processos ligados ao fluxo de entrada de carbono (SOC e 

NEE) e a diversidade funcional não foi evidenciada em nosso estudo. Outros estudos evidenciaram 

que a entrada de carbono em ecossistemas está fortemente associada aos atributos de raízes, porém 

ela é fortemente mediada por atividades microbianas (Rossi et al. 2020; Bai & Cotrufo 2022). A 

dinâmica do microbioma das plantas tem um papel muito importante nas respostas solo-planta que 

afetam a entrada e a saída de carbono em ambientes inflamáveis (Pressler et al. 2019; Vermeire et 

al. 2021). Estudos recentes também indicam que atributos relacionados com a interação raízes-
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atividades microbianas (i.e., quantidade e composição de exsudatos de raízes), podem trazer mais 

precisão ao entendimento da relação entre os atributos funcionais de plantas e a dinâmica de 

carbono (Freschet et al. 2020; Freschet et al. 2021). Especialmente, em ecossistemas complexos, 

como os ecossistemas campestres e savânicos, acreditamos que futuros estudos relacionados à 

avaliação do componente subterrâneo das comunidades vegetais e o papel que ele oferece no ciclo 

de carbono poderia ajudar no entendimento da relação entre a diversidade funcional e o fluxo de 

entrada de carbono nestes sistemas. Assim, este estudo abre precedentes para a inclusão da 

dinâmica do microbioma das plantas para o completo entendimento das relações que permeiam a 

dinâmica de carbono de um ambiente inflamável. 

No capítulo 2, quando olhamos para a biomassa subterrânea e a sua alocação, a presença do 

fogo gerou maior alocação de biomassa na parte subterrânea devido a um investimento importante 

no sistema radicular, incluindo-se tanto as raízes finas (<2mm) como grossas (> 2mm) (Figura 1). 

Também demonstramos que mais de 12 anos de exclusão de fogo ainda não foram suficientes para 

modificar a biomassa total de órgãos subterrâneos. Porém, este tempo foi suficiente para alterar a 

composição desta biomassa de órgãos subterrâneos. Com a exclusão de fogo, a maior biomassa é 

proveniente de órgãos relacionados ao crescimento clonal (rizomas) e o desaparecimento de órgãos 

que são exclusivamente relacionados ao rebrote e a presença de fogo como os xilopódios. 

Contrariamente, demonstramos que nas aéreas que queimam há maior biomassa de xilopódios, 

indicando a sua importância para a persistência de plantas adaptadas ao fogo. Essas mudanças, por 

sua vez, podem influenciar a capacidade de regeneração do sistema. Espécies com órgãos 

subterrâneos com capacidade clonal podem rapidamente colonizar novas áreas, enquanto espécies 

com órgãos sem a capacidade clonal, a colonização de novas áreas pode ser lenta, ou até mesmo 

não ocorrer (Bombo et al. 2022). Estes resultados são de grande importância para ações 

relacionadas ao manejo de fogo e à restauração de ecossistemas campestres e savânicos do 

Cerrado. Indicamos que estas ações devem priorizar a manutenção dos feedbacks entre a vegetação 

o fogo, para garantir a conservação do banco de gemas e, principalmente, a diversidade dos órgãos 

subterrâneos destes ecossistemas. 

No capítulo 3, olhamos os fluxos de entrada e saída de carbono em resposta a distintas 

frequências de fogo e à invasão biológica. Nossos resultados demonstraram que: (i) a alta 

frequência de fogo diminui os fluxos de carbono logo após o evento de fogo. Porém os sistemas 

demonstram rápido restabelecimento de seus fluxos, logo na primeira estação chuvosa; (ii) a 
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exclusão do fogo apresenta maiores valores para a entrada de carbono (NEE); e (ii) que a invasão 

biológica apesar de não promover alterações nos fluxos, neutraliza o efeito da variação sazonal 

destes processos, diferentemente do que acontece nos ambientes não invadidos, que respondem a 

variação sazonal (Figura 1). A partir de nossos resultados, sugerimos que sejam feitos novos 

estudos que estimem o efeito de longo prazo nas mudanças do regime de fogo e do estabelecimento 

dos processos de invasão biológica nestes ecossistemas.  

 

Figura 1. Resumo esquemático dos achados gerais desta tese com base nos pontos de investigação 
realizados em savanas abertas do Cerrado. As setas representam os efeitos e interações estudadas neste 
trabalho. As setas pretas representam as relações evidenciadas, e as setas tracejadas as evidências não 
encontradas. 
 

Mudanças de longo-prazo nas frequências de fogo e no estabelecimento dos processos de 

invasão biológica podem modificar processos ecossistêmicos através da modificação da 

composição e de estrutura das comunidades vegetais (Damasceno et al. 2018; Buisson et al. 2019; 

Pausas & Bond 2020). Além da perda de biodiversidade, gramíneas africanas invasoras podem 

promover modificações no comportamento do fogo, por exemplo, através do aumento da altura 

das chamas e da temperatura (Gorgone-Barbosa et al. 2015; Williamson et al. 2020). Isso acontece, 
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porque gramíneas invasoras tem maior acúmulo de material combustível (Damasceno & Fidelis 

2020). Assim, mudanças do comportamento do fogo, em especial o aumento da temperatura, 

podem acarretar a mortalidade da microbiota presente na superfície no solo (Dove et al. 2021), 

levando a possíveis alterações nos fluxos de carbono do sistema. Por sua vez, a abundância de 

espécies invasoras, como as gramíneas africanas, também é dependente do regime de fogo 

(Damasceno and Fidelis 2020). Estudos que abordem os diferentes regimes de fogo em conjunto 

com a invasão biológica, em diferentes escalas espaciais (i.e. populações, comunidades, 

ecossistemas) e temporais (médio e longo prazo), são fundamentais para a completa compreensão 

da intensidade e magnitude dos efeitos da frequência do fogo e invasões biológicas na dinâmica 

do carbono dos ecossistemas campestres e savânicos neotropicais (Damasceno 2022).  

Por fim, as evidências encontradas neste trabalho ressaltam a importância da manutenção dos 

distúrbios naturais como o fogo para a conservação e provisão das funções e serviços 

ecossistêmicos em ecossistemas campestres e savânicos (He et al. 2019; Zhao et al. 2020), em 

especial os do Cerrado. Ressaltamos que o fogo é parte estratégica para a manutenção da dinâmica 

do carbono (Bai & Cotrufo 2022; Zhou et al. 2022), um ciclo biogeoquímico de suma importância 

para a humanidade. Desta maneira, qualquer alteração nestes distúrbios, assim como o aumento 

da intensidade dos processos de invasões biológicas, pode levar à alterações da dinâmica do 

carbono, e potencialmente à perda de um dos importantes serviços ecossistêmicos oferecidos por 

estes ecossistemas: o estoque de carbono (Fidelis et al. 2013; Wigley et al. 2020; Bardgett et al. 

2021; Zhou et al. 2022). 

Recentemente, o Painel Intergovernamental para a Mudança do Clima (IPCC) reconheceu que 

apesar do grande volume de emissões da queima de áreas naturais, as formações abertas têm alto 

potencial para o sequestrar uma quantidade de carbono aproximadamente equivalente à biomassa 

consumida (Jia et al. 2021). Porém, os modelos elaborados pelo IPCC não olham para o fluxo de 

carbono destas formações como gerador de subprodutos de carbono que podem ser armazenados 

por longos períodos de tempos com magnitudes superiores às emissões atmosféricas (Jones et al. 

2019). Esta tese pode ajudar a subsidiar tais modelos, destacando a importância não só das 

formações abertas, mas do componente subterrâneo como um todo destas formações e da relação 

planta-solo, responsáveis pela provisão e manutenção de serviços ecossistêmicos que auxiliam no 

controle das mudanças climáticas. 
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