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RESUMO

Os campos e savanas tropicais sao dominados por gramineas C,4, um grupo essencial
para a biodiversidade, estrutura e funcionamento desses ecossistemas. Mesmo assim,
as gramineas tém sido historicamente negligenciadas nos estudos de vegetacao,
levando a uma compreensao superficial de suas respostas ao fogo e dos mecanismos e
atributos associados a essas respostas. Isso dificulta o manejo e a conservagao
adequada dos ecossistemas abertos tropicais, especialmente porque os regimes de
queima antropogénicos recentes tém levantado preocupacdes sobre os efeitos a longo
prazo de queimas frequentes na estagcdo seca. Portanto, considerando isso, nods
investigamos como um regime de queima frequente prolongado afeta as gramineas do
Cerrado, explorando as mudancas na comunidade, as guildas funcionais, as respostas
populacionais e os mecanismos de persisténcia das espécies. Para isso, contamos e
identificamos, em dois momentos distintos, todos os individuos de gramineas presentes
em 120 parcelas permanentes de 1 m”> em &reas de campo sujo. A contagem de
individuos foi realizada em 2015, apds pelo menos quatro anos de exclusao do fogo, e
novamente em 2022, apods sete queimas anuais no meio da estacao seca. Além disso,
também coletamos dados sobre atributos relevantes para a persisténcia das espécies.
Os dados foram analisados usando uma abordagem de tamanho de efeito para avaliar
as mudancas nas propriedades da comunidade e no tamanho das populagdes entre as
amostragens. Também comparamos mudancas nas proporgoes das guildas funcionais
e particionamos as populag¢des para identificar os mecanismos de persisténcia das
espécies. Depois das sete queimas anuais, a comunidade de gramineas manteve sua
composigao, aumentou sua homogeneidade, aumentou sua riqueza total (de 26 para 30
espécies) e dobrou sua densidade (de 8 para 17 individuos por m2), mas nao alterou sua
riqueza por m® (4 espécies por m?). A composicao funcional foi afetada pelas queimas,
aumentando a prevaléncia de atributos relacionados a tolerdncia ao fogo e a
regeneracao vegetativa. As espécies responderam de maneira diferente as queimas,
com 25% das espécies tendo suas populagdes desfavorecidas, 25% beneficiadas e 50%
nao afetadas. Sobrevivéncia, recrutamento e clonalidade contribuiram diferentemente
para apersisténcia das espécies e a propagacao clonal foiresponsavel pelo crescimento

populacional das espécies. Em sintese, a comunidade de gramineas do Cerrado se



beneficia de queimas frequentes e é resiliente mesmo a um regime de queima extremo
como sete queimadas anuais. Queimadas recorrentes no meio da estagado seca nao séo
prejudiciais para a comunidade e sdo menos preocupantes do que regimes prolongados
de supressaodofogo, que reduzem a biomassa, cobertura, diversidade e funcionamento
das gramineas. A reintroducao do fogo apés um longo periodo de exclusdo é uma acao

de manejo adequada para a conservagao das gramineas do Cerrado.

Palavras-chave: Cerrado; composicao da comunidade; fogo; gramineas; manejo de

fogo; mecanismos de persisténcia; resiliéncia; savanas tropicais



ABSTRACT

Tropical grasslands and savannas are dominated by C, grasses, which are crucial for the
biodiversity, structure, and functioning of these ecosystems. However, grasses have
been neglected in vegetation science, leading to a superficial understanding of their
responses to fire and the mechanisms/traits associated with it. This hinders the effective
management and conservation of the tropical open ecosystems, especially because
recent anthropogenic fire regimes have raised concerns about the long-term effects of
repeated dry season burns. Therefore, we investigated how prolonged frequent fires
affect the Cerrado grass layer by exploring community properties, functional guilds,
population responses, and persistence mechanisms. We sampled all grass individuals
within 120 permanent 1-m? plots before the first fire in 2015 (after at least four years of
fire exclusion) and again after seven annual dry-season fires in 2022. We also collected
data on species’ traits relevant to persistence. Data were analyzed using an effect size
approach to assess changes in community properties and population sizes between
sampling occasions. We also compared shifts in the proportions of functional guilds and
partitioned population composition to demonstrate persistence mechanisms. After
seven annual burns, the grass layer maintained its composition, increased its
homogeneity, increased its totalrichness (from 26 to 30 species), and doubled its density
(from 8 to 17 individuals/m?), but did not change its richness/m’> (4 species/m?).
Functional composition was affected by fires, increasing the prevalence of traits related
to fire tolerance and vegetative regeneration. Species responded differently to burns,
with 25% of species disadvantaged, 25% benefited, and 50% unaffected. Resprouting,
recruitment, and clonality contributed differently to species persistence, with clonal
propagation driving population growth. In synthesis, the Cerrado grass layer benefits
from frequent fires and is resilient even to an extreme fire regime, such as seven annual
burns. Recurrent mid-dry season fires are not harmful to the grass layer and should be
less concerning than prolonged fire-suppression regimes, which diminish grasses’
biomass, cover, diversity, and functioning. Reintroducing fire after prolonged fire

exclusion is a suitable management action for the conservation of the grass layer.



Palavras-chave: Cerrado; community composition; fire; fire management; grasses;

persistence mechanisms; resiliense; tropical savannas
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INTRODUGAO

As gramineas sdo um componente crucial dos ecossistemas tropicais
abertos, sendo essenciais para a estrutura, funcionamento e biodiversidade de campos
e savanas (Parr et al. 2014; Veldman et al. 2015). Portanto, compreender sua ecologia é
fundamental para a conservacado de diversos hotspots de biodiversidade, como os
ecossistemas do Cerrado. Nesses ecossistemas, as gramineas C, dominam o estrato
rasteiro em cobertura, densidade e biomassa aérea (Castro e Kauffman 1998; de Souza
et al. 2021; Antar et al. 2022; Rodrigues e Fidelis 2022), criando uma cobertura do solo
altamente inflamavel que possibilita eventos de queima periédicos (D'Antonio e Vitousek
1992; Newberry et al. 2020). Consequentemente, esses ecossistemas foram moldados
evolutivamente pelo fogo (Simon et al. 2009; Simon e Pennington 2012), resultando em
comunidades vegetais com varias adaptacdes (casca grossa, banco de gemas
protegido, estruturas subterrdneas para rebrota e armazenamento de nutrientes,
reproducdo estimulada pelo fogo) que asseguram sua recuperacao e resiliéncia a
eventos de queima (Coutinho 1990; Miranda et al. 2009; De Moraes et al. 2016; Pilon et
al. 2021a). No entanto, os regimes de queima antropogénicos recentes tém levantado
preocupacdes sobre os efeitos a longo prazo do fogo nessas comunidades. Enquanto as
queimadas naturais causadas por raios durante as transi¢cdes entre as estagdes seca e
chuvosa manteriam a pirodiversidade (Ramos-Neto e Pivello 2000), beneficiando a
vegetacdo, os atuais incéndios antropogénicos frequentes (intervalos de 1 a 3 anos) e
amplamente distribuidos na estagcdo seca (Schmidt e Eloy 2020) poderiam
potencialmente alterar a composicdo de espécies, a dindmica populacional, o
funcionamento da comunidade e o equilibrio geral do ecossistema (Pivello et al. 2021;
Nolan et al. 2021). No entanto, essas previsbes permanecem em grande parte ndo
verificadas, pois faltam avaliagdes, de longo prazo e em nivel de comunidade, das
respostas da vegetacdo aos regimes de queima prolongados e continuados,

especialmente se considerado as gramineas nativas.

As gramineas do Cerrado possuem varias caracteristicas que lhes conferem
uma reputacdo de "amantes do fogo": elas rebrotam rapidamente apds as queimadas,

tém bancos de gemas e rizomas curtos protegidos da queima, e algumas também podem
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apresentar floracdo ou até mesmo germinacao estimulada pelo fogo (Rachid-Edwards
1956; Sarmiento 1992; Musso et al. 2015; Pilon et al. 2018, 2021a; Fontenele et al. 2020a;
Motta et al. 2024). De fato, a exclusdo prolongada do fogo é prejudicial ao estrato
graminoso, ja que o adensamento lenhoso e o fechamento do dossel resultante
diminuem a biomassa, cobertura, diversidade e funcionamento das gramineas (Castro e
Kauffman 1998; Moreira 2000; Abreu et al. 2017; Pilon et al. 2021b). Por consequéncia, o
equilibrio geral do ecossistema também ¢é prejudicado pela supressao prolongada do
fogo, ja que as gramineas sustentam varias funcdes ecolégicas cruciais (Parr et al. 2014;
Veldman et al. 2015). Por exemplo, elas contribuem notavelmente para o sequestro de
carbono (Zhou et al. 2023; Coetsee et al. 2023) e para a recarga de agua nas bacias
hidrograficas (Honda e Durigan 2016), além de fornecer o combustivel necessario para
as gueimas que mantém as fitofisionomias abertas de vegetacao (D'Antonio e Vitousek
1992; Newberry et al. 2020) e suas espécies intolerantes a sombra (Abreu et al. 2017).
Assim, as gramineas sao essenciais para a conservacao dos ecossistemas abertos,
prosperando sob regimes de queima frequentes e necessitando de queimadas
periédicas para manter seus atributos (Sarmiento 1992; Pilon et al. 2021a, b). No
entanto, embora os efeitos negativos da exclusdo do fogo sejam bem relatados, os

beneficios previstos das queimas frequentes permanecem mal demonstrados.

Ha muito o que aprender sobre os efeitos dos regimes de queima prolongados
no estrato graminoso, principalmente porque as gramineas foram historicamente
negligenciadas em estudos populacionais e de comunidade, passando a ganhar atencéo
na ecologia de plantas do Cerrado apenas recentemente. De fato, apesar de
representarem cerca de 5% de todas as espécies nativas do Cerrado (Flora do Brasil
2020 Database), as gramineas sao frequentemente percebidas como um grupo uniforme
(Pilon et al. 2021a; Fontenele e Miranda 2024), sendo desconsideradas as possiveis
respostas funcionais diversas que podem apresentar. Além disso, permanece incerto
até que ponto suas adaptagbes permitirdo que suportem ou até que prosperem sob
regimes prolongados de queimas frequentes. Queimadas repetidas podem ser
prejudiciais as espécies a medida que os individuos podem esgotar seus bancos de
gemas e reservas de nutrientes (Moreira et al. 2012; Clarke et al. 2013), causando

mortalidade das touceiras e potencialmente levando algumas populag¢des ao colapso
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(Fontenele e Miranda 2024). Isso pode ser critico, uma vez que o potencial de
recrutamento das gramineas do Cerrado é incerto devido a irregularidade de
reproducdo, aos bancos de sementes transientes e a grande producao de sementes
vazias ou inviaveis (Aires et al. 2014; Andrade e Miranda 2014; Kolb et al. 2016; Dairel e
Fidelis 2020; Fontenele et al. 2020a; Fontenele e Miranda 2022), possivelmente
prejudicando a capacidade das espécies de substituir os individuos mortos na queima.
Além disso, os mecanismos que regulam as populagdes de gramineas e sua persisténcia
nao sao completamente entendidos e os atributos funcionais que poderiam modular as
respostas das espécies ao fogo também permanecem pouco explorados. Portanto,
ainda héa duvidas sobre como um componente crucial da vegetacao responde a longo
prazo aos regimes de queima frequente, deixando sem resposta questdes fundamentais

sobre 0 manejo e a conservacao adequados dos ecossistemas do Cerrado.

Assim, nesse contexto, investigamos como queimadas frequentes e
sequenciais afetam a camada de gramineas do Cerrado, explorando propriedades da
comunidade, guildas funcionais e respostas populacionais em areas de campo
submetidas a um regime anual de fogo. Especificamente, buscamos responder as
seguintes perguntas: (i) gueimadas anuais afetam a abundéncia, riqueza e composicao
dacomunidade de gramineas? (ii) gueimadas anuais alteram a composi¢ao funcional da
comunidade? (iii) as espécies de gramineas diferem em sua resposta ao fogo? e (iv) se
diferem, existem mecanismos e/ou atributos associados as diferentes respostas? Com
isso, esperavamos testararesiliéncia dacamada de gramineas sob condigdes extremas,
com nossos resultados esclarecendo aresposta das espécies ao regime de queima mais
frequente possivel, o que permitiria generalizacbes para frequéncias de fogo mais
moderadas e adequadas. Nés hipotetizamos que, em um regime de queima frequente e
extremo, a comunidade de gramineas teria sua riqueza diminuida pela exclusdo de
espécies menos resistentes, e que as queimas alterariam a composicado da comunidade.
Também esperavamos que o funcionamento da comunidade fosse alterado,
aumentando a proporgcdo de espécies com regeneracado vegetativa. Por fim,
hipotetizamos que as espécies responderiam diferentemente, e que a rebrota seria o
principal mecanismo de regeneracao pds fogo. Embora as vegetacbes abertas do

Cerrado também sejam compostas por herbaceas néo-graminoides, subarbustos e
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pequenos arbustos, escolhemos restringir nosso experimento somente as gramineas
devido a importancia ja ressaltada desse grupo para a caracterizacao, a estabilidade e o

funcionamento da comunidade.
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METODOS

Area de estudo e delineamento experimental

O estudo foi conduzido na Estacdo Ecoldgica de Santa Barbara (EESB;
22°46°33” - 22°50°30” S, 49°10°27” - 49°15’36” W), Sao Paulo, Brasil. O local é uma area
de Cerrado (2715 ha) no limite sul do bioma em uma zona de transi¢cdo para a Mata
Atlantica. O clima é umido e sazonal, com invernos secos e verdoes chuvosos (Koppen
Cfa; Alvares et al. 2013), precipitacdo anual de aproximadamente 1300 mm, e
temperaturas médias mensais de 18°C-22°C. A regiao é afetada por geadas eventuais
(Pilon et al. 2022). Os solos sao classificados como latossolos profundos, acidos,
distréficos e com alto teor de areia. O local abrange um gradiente de fisionomias de
Cerrado que vdo de campos a florestas (campo sujo a cerradao; sensu Ribeiro e Walter
2008). Desde 2015, um experimento de fogo de longo prazo foi estabelecido na area,
compreendendo 30 parcelas permanentes ao longo do gradiente de fisionomias (Abreu

etal. 2017; Durigan et al. 2020).

Para explorar o efeito do fogo nas gramineas, nds selecionamos trés parcelas
permanentes de campo sujeitas a um regime de queima anual. As parcelas estdo em
dois fragmentos de campo sujo que, antes do experimento, haviam passado por uma
Unica queima nos ultimos 30 anos, estando sob exclusao de fogo por pelo menos quatro
anos antes da coleta de dados. A partir do inicio do experimento, as parcelas foram
queimadas anualmente de 2015 a 2021 (sete queimas anuais) no meio da estacio seca
(julho ou agosto). Cada parcela tinha 50 m x 20 m (0,1 ha) e contava com 40 subparcelas
de 1 m? aninhadas e distribuidas em formato de grade. As subparcelas estavam
espacadas a3 mumas das outras e a 2,5 m da borda da parcela. Todas as parcelas eram
compostas por vegetacao aberta dominada por gramineas € com poucos arbustos e
arvores (cobertura do dossel < 10%), apresentando composicao, riqueza e abundéncia
semelhantes antes do experimento. Além das gramineas, as parcelas apresentam
grande cobertura de herbaceas nao-graminoides, subarbustos e pequenos arbustos,
que juntos compdem o restante do estrato rasteiro. Figuras detalhadas do delineamento

experimental e das medidas iniciais das parcelas estdo disponiveis nos Apéndices 1 e 2.
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Coleta de dados

Para coletar os dados, ndés contamos e identificamos todos os individuos de
gramineas dentro de cada subparcela (totalizando 120 unidades amostrais de 1 m2) em
dois momentos: antes da primeira queima, em 2015, e novamente depois das sete
queimas prescritas, em 2022. As amostragens foram realizadas no final da estacao
chuvosa (margo), quando as gramineas atingem o pico de biomassa e crescimento
(Sarmiento 1992), garantindo a contagem e identificagao precisa de todos os individuos.
Consideramos cada touceira (aglomerado de perfilhos e colmos conectados a mesma
base) como um individuo, uma vez que as gramineas do Cerrado sdo geralmente
cespitosas (Filgueiras 2021). Em caso de duvida, a base dos individuos era escavada
para verificar se os perfilhos estavam conectados ou ndo. Os individuos nas bordas das
subparcelas foram contados somente se a maior parte da sua circunferéncia basal

estivesse dentro da subparcela.

Para cada espécie registrada no experimento, nds coletamos dados de
atributos relevantes para a persisténcia populacional e o funcionamento da comunidade
considerando um regime de queima frequente (Tabela 1). Exploramos sete atributos
relacionados a adaptagdes fisioldgicas, estratégias regenerativas e capacidade
competitiva: (i) subtipo fotossintético C, (NADPme, NADme ou PCK); (ii) tipo de rebrota
(ndo rebrotador, rebrota basal, rebrota em tunica ou rebrota subterrdnea); (iii)
especializagdo de habitat (gramineas generalistas ou especialistas); (iv) propagacao
vegetativa (presenca ou auséncia); (v) reproducao pds-fogo (estimulada, ndo afetada ou
inibida); (vi) sindrome de dispersdo (anemocoria, epizoocoria ou barocoria); e (vii)
tamanho da touceira (pequena, média ou grande). Os atributos foram classificados
como atributos de resposta e/ou efeito (Violle et al. 2007) e seu significado ecolégico
esta apresentado na Tabela 1. Os atributos das espécies foram obtidos principalmente
a partir de observagdes de campo das populagdes locais e, quando necessario, foram
complementados por pesquisa na literatura e pela analise de espécimes de herbario. Os

atributos foram classificados pelos seguintes critérios:



(i)

(iii)

(vi)
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Para classificar os subtipos fotossintéticos C4, buscamos na literatura dados

sobre mecanismos fotossintéticos e anatomia foliar.

Para classificar os tipos de rebrota, consideramos a localizagio e a protecao das
gemas. Espécies ndo rebrotadoras ndo tém gemas para rebrotar. Espécies com
rebrota basal ou em tunica possuem gemas na coroa da raiz, mas diferem na
protecao — a rebrota basal é protegida por uma fina camada de solo, enquanto as
tunicas possuem bainhas foliares persistentes que envolvem as gemas e
fornecem maior protecao ao tecido meristematico (sensu Rachid-Edwards 1956;
Pilon et al. 2021). Espécies com rebrota subterranea tém gemas profundas no

solo, com maiorisolamento térmico.

Para classificar a especializacdo de habitat, consideramos a ocorréncia das
espécies em habitats antropizados. Gramineas especialistas habitam
essencialmente campos e savanas nativos, enquanto espécies generalistas
também colonizam habitats antropizados e degradados (sensu Fontenele e

Miranda 2024).

Para classificar a propagacao vegetativa, buscamos sinais de propagacéao clonal

(expansao lateral, fragmentacgao da touceira e/ou estoldes) nas touceiras.

Para classificar a reprodugao pds-fogo, consideramos a floragao no primeiro ano
apds a queima. Espécies estimuladas tém sua floracdo aumentada e/ou
adiantada pelo fogo, enquanto espécies inibidas tém sua floragéo reduzida e/ou
atrasada. Esta classificacdo nao se aplica a espécies nao rebrotadoras, pois elas

nao rebrotam e, portanto, nao florescem apoés a queima.

Para classificar as sindromes de dispersdo, consideramos a morfologia do
diasporo/semente e sua interagdo com o ambiente. Espécies anemocdricas tém
sementes leves, com estruturas que facilitam a dispersao pelo vento (bracteas
aladas, multiplos pelos longos, aristas finas e longas, e colmos persistentes que
sao levados pelo vento). Espécies epizoocdricas tém o apice das sementes em
forma de flecha, com aristas longas e grossas que fixam as sementes na pelagem

de animais. Espécies barocodricas tém sementes sem estruturas especificas para
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facilitar a dispersdo ou apresentam sementes pesadas demais para serem

transportadas pelo vento.

(vii) Para classificar o tamanho das touceiras, consideramos o volume meédio
ocupado pelos individuos de uma espécie, sua ocupacao espacial e sua
capacidade de sombrear e dificultar o crescimento de outras touceiras. As
espécies foram classificadas como pequenas, médias ou grandes com base em
nossas estimativas visuais de sua producado, acumulo e projecao (vertical e
horizontal) de biomassa durante o estagio vegetativo. As observacdes foram feitas
dentro das parcelas em varios individuos durante o pico de crescimento das
espécies — portanto, as classes de tamanho sdo proporcionais e referentes
apenas as espeécies e populagdes deste estudo. Espécies de tamanho pequeno
produzem touceiras simples e pouco estruturadas, compostas por poucos
colmos e folhas que ndo sombreiam outros individuos. Espécies de tamanho
meédio produzem touceiras mais volumosas que se projetam horizontal e
verticalmente, sombreando espécies menores, mas sem comprometer
completamente sua captacao de luz, permitindo a coexisténcia de touceiras nas
suas proximidades. Espécies de tamanho grande produzem touceiras volumosas
e densas, com alta acumulacao de biomassa, sombreando individuos préoximos e

formando grandes aglomerados.
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Tabela 1. Atributos relevantes para a persisténcia populacional e o funcionamento da comunidade de gramineas sob um regime de queima

frequente.
Atributo

Subtipo

fotossintético

Tipo de rebrota

Especializagao
de habitat

Propagacao

vegetativa

C.NADPme
CsNADme
C.PCK
N&o-rebrotador
Basal

Em tunica

Subterranea

Generalista

Especialista

Presenca

Auséncia

Significado ecolégico

Atributo de resposta:

Capacidade de lidar com o estresse hidrico resultante do rebrotamento apés uma

queima na estacao seca. Atoleradncia a seca segue NADPme < PCK < NADme.

Atributo de resposta:

Potencial de rebrota apds o fogo em relagcéo a localizagao e protecdo das gemas. A

protecéo contra o fogo segue: ndo-rebrotador < basal < em tunica < subterranea.

Atributo de resposta:

Potencial regenerativo, potencial de rebrotamento e investimento em sementes.
Especialistas tém menor investimento em sementes, mas maior tolerancia ao fogo e
regeneracao vegetativa.

Atributo de efeito:

Resiliéncia, tolerancia ao fogo e potencial regenerativo da comunidade, mesmo em
areas degradadas.

Atributo de resposta:

Potencial para estabelecer novos individuos e dominar espacialmente por meio da
propagacéao clonal.

Atributo de efeito:

Potencial de regeneracao vegetativa e influéncia sobre a diversidade genética da

comunidade.

Referéncias
Cabido et al. 2008,
Wigley-Coetsee and
Staver 2020

Rachid-Edwards 1956,
Pausas and Paula 2020,
Pilon et al. 2021

Fontenele and Miranda
2024

Franklin et al. 2021,

KlimeSova et al. 2021



Atributo

Reproducao

p6s-fogo

Sindrome de

dispersao

Tamanho da

touceira

Significado ecolégico

Atributo de resposta:

Estimulada Potencial de produzir sementes e recrutar novos individuos apds evento de fogo.

Inibida Atributo de efeito:

N&o afetada Fenologia, disponibilidade de sementes e dindmica de curto prazo da comunidade pds-
fogo.

Anemocoria Atributo de resposta:

Epizoocoria Potencial para alcancar e colonizar clareiras distantes na vegetagao via recrutamento

Barocoria de plantulas.

Atributo de resposta:

Capacidade de competir por recursos e ocupar espaco. Grandes touceiras assimilam

Pequena
Mé&di mais recursos, sombreiam individuos préoximos, aumentam a mortalidade de vizinhos e
édia
dificultam o recrutamento de plantulas.
Grande

Atributo de efeito:

Estrutura e competicao interespecifica dentro da comunidade.
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Referéncias

Lamont and Downes 2011

Pausas and Lavorel 2003,
Baskin and Baskin 2014

Silva and Castro 1989,
Zimmermann et al. 2008,

Zimmermann et al. 2015
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Analise de dados

Para caracterizar as mudangas no estrato graminoso, n6s comparamos 0s
dados de antes e depois das sete queimas anuais, verificando como as queimas
prescritas afetaram as propriedades da comunidade, as guildas funcionais e as
populacdes das espécies. Nés consideramos cada subparcela de 1 m> como uma
unidade experimental, avaliando o conjunto de 120 subparcelas como uma amostragem
representativa da comunidade de gramineas dentro da area de estudo. Assim,
buscamos diferengas dentro das subparcelas entre os periodos. As analises foram
realizadas no programa R (verséo 4.3.2; R Core Team 2023) utilizando os pacotes ade4,
FD, here, metafor, rio, sensiPhy, vegan, V.PhyloMaker2 e a colecdo tidyverse
(Viechtbauer 2010; Laliberté e Legendre 2010; Oksanen et al. 2013; Paterno et al. 2018;
Thioulouse et al. 2018; Wickham et al. 2019; Jin e Qian 2022; Chan et al. 2023; Miiller e
Bryan 2023). As figuras foram criadas com Adobe Illustrator e os pacotes ggplot2, ggtree

e extrafont (Wickham 2009; Chang 2014; Yu et al. 2017).

Respostas da comunidade

Para avaliar se as sete queimas anuais afetaram a riqueza e a abundancia da
comunidade, primeiro calculamos estatisticas descritivas para cada um dos periodos de
amostragem: riqueza total, abundancia total e relativa, riqueza média por m® e
densidade média por m>. Em seguida, para os valores médios, comparamos os dados de
antes e depois das queimas, adotando a abordagem de tamanho do efeito Log Response
Ratio, em que se calcula o tamanho médio da mudanca entre os periodos (Hedges et al.
1999). Para levar em conta a dependéncia temporal das amostras, as variancias dos
tamanhos de resposta foram ajustadas por um coeficiente de correlagdo de Pearson
entre os dados de antes e depois (Lajeunesse 2011). Para cada tamanho de efeito, nés
construimos intervalos de confianca de 95% (Quinn e Keough 2002) para determinar se
as meédias pos-fogo eram significativamente diferentes das médias antes do fogo. Ou
seja, mudancgas estatisticamente significativas nao incluiram valores de efeito zero
dentro dos intervalos de confianca. Por fim, todos os valores foram convertidos em

porcentagens para encontrar a mudangca relativa entre os periodos.
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Para avaliar se as sete queimas anuais afetaram a composicdo da
comunidade, primeiro fizemos uma Ordenagao N&o-Métrica Multidimensional (NMDS)
com base na matriz das abundéancias das espécies em cada subparcela em ambos os
periodos, considerando dados padronizados pela transformagao de Hellinger. Para esse
agrupamento, utilizamos o indice de dissimilaridade de Bray-Curtis € 1000 iteragodes, e
construimos elipses de agrupamento levando em conta intervalos de confianca de 95%
(Legendre e Legendre 2012). Em seguida, testamos a dissimilaridade entre as
comunidades de antes e depois do fogo, utilizando uma Analise de Variancia
Multivariada Permutacional (PERMANOVA; Anderson 2001). Isso foi seguido por uma
Analise de Homogeneidade das Dispersdes Multivariadas (Anderson 2006), para verificar
se os resultados da PERMANOVA estavam relacionados a diferengas nas identidades
das espécies (variagcdo entre grupos; posicao das elipses) ou a mudancas na
homogeneidade da comunidade (variagdo dentro do grupo; dispersdo dos pontos e
amplitude das elipses). Ambas as analises usaram a mesma matriz de dissimilaridade

utilizada para o NMDS e consideraram a = 0.05.

Respostas funcionais

Para avaliar se as sete queimas anuais afetaram a composig¢ao funcional da
comunidade de gramineas, e por consequéncia seu funcionamento, primeiro
calculamos estatisticas descritivas da representatividade dos atributos dentro da
comunidade. Em seguida, adotamos a abordagem da proporcionalidade de guildas
(Gotzenberger et al. 2012) de comparar a mudanga na proporgao de individuos dentro
das guildas funcionais entre os periodos. Isto €, para cada um dos quatro atributos de
efeito (especializagcdo de habitat, propagacao vegetativa, reproducdo pds-fogo e
tamanho da touceira; Tabela 1), nés realizamos um Teste de Independéncia do Qui-
Quadrado para verificar se as queimadas anuais alteraram as abundéncias totais (todas
as subparcelas juntas) dos atributos (a = 0,05). N6s consideramos apenas os atributos
de efeito, pois estdvamos interessados no funcionamento da comunidade de gramineas.
Para atributos binarios, aplicamos a correcao de continuidade de Yates para tabelas de
contingéncia 2 x 2. Para atributos nao binarios, também realizamos analises post-hoc

baseadas nos residuos padronizados ajustados de Pearson com uma corregcdo de
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Bonferroni (Beasley e Schumacher 1995). A reproducao poés-fogo das espécies nao

rebrotadoras foi considerada inibida para esta analise.

Respostas populacionais

Para investigar se as espécies de gramineas diferiram em sua resposta ao
fogo, nés estimamos as mudancgcas no tamanho de cada populagcdo, comparando a
densidade por m? antes e depois das sete queimas, utilizando a mesma abordagem de
tamanho de efeito das analises de comunidade. Novamente, convertemos os tamanhos
de efeito em porcentagens para encontrar a mudanca relativa entre os periodos e, em
seguida, classificamos as espécies como tendo suas populagdes beneficiadas,
prejudicadas ou nao afetadas pelas queimas. Para esta e as analises populacionais
subsequentes, consideramos apenas espécies que tinham populagdes com um

tamanho minimo estabelecido (n > 5, 20 das 31 espécies, 65% da comunidade).

Em seguida, para explorar a possibilidade de as respostas das espécies ao
fogo serem um atributo conservado evolutivamente, nds calculamos o sinal filogenético
nas respostas populacionais utilizando tanto o A de Pagel quanto o K de Blomberg.
Valores elevados desses pardmetros indicariam dependéncia filogenética na resposta
ao fogo, considerando um modelo Browniano de evolugao de atributos (Munkemuller et
al. 2012). Inicialmente, geramos 100 arvores filogenéticas para nossas espécies,
utilizando a megafilogenia de angiospermas atualizada (Jin e Qian 2022). Esse numero
de arvores foi necessario para lidar com as incertezas nas posi¢cdes das espécies, ja que
lacunas filogenéticas foram resolvidas aleatoriamente durante a construcdo das
arvores. Assim, visando reduzir o viés causado pela incerteza filogenética, estimamos o
sinal filogenético na mudanca relativa das populagdes para todas as arvores geradas e
depois comparamos as estimativas dos pardmetros para avaliar a dependéncia
filogenética (Paterno et al. 2018). Derivamos os valores médios para A de Pagel e K de

Blomberg com intervalos de confianga de 95% e uma estatistica de valor P (a = 0,05).
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Mecanismos de persisténcia e atributos das espécies

Para investigar os mecanismos por tras das respostas populacionais, nés
aplicamos uma abordagem de particionamento populacional que permitiu estimar a
contribuicdo do rebrotamento, do recrutamento via sementes, da clonalidade e da
renovagao populacional para a persisténcia das espécies sob queimas anuais.
Inicialmente, para cada espécie, nds examinamos como sua ocorréncia (abundancia
nas subparcelas) variou entre as amostragens e calculamos os individuos que foram
mantidos (estabilidade da abundéancia dentro de uma subparcela), os individuos que
foram mortos (diminuicdo da abundancia dentro de uma subparcela), os individuos que
colonizaram novas subparcelas (aumento de abundancia onde a espécie ndo estava
presente) e os individuos que colonizaram subparcelas onde a espécie ja estava
presente. Assumimos que a estabilidade da abundéancia resultava do rebrotamento e
que os aumentos de abundancia resultavam do recrutamento via sementes. No entanto,
para espécies com propagacao vegetativa conhecida (Apéndice 3), consideramos que
aumentos de abundancia onde a espécie ja estava presente resultavam de clonalidade.
Com essa andlise, pudemos estimar a renovacao populacional (percentual de individuos
pré-fogo que foram substituidos) e a proporcdo da populacido pods-fogo que era
composta por individuos remanescentes de antes das queimas, por individuos
recrutados via sementes apds as queimas (recrutamento de plantulas) e por individuos

clonados apds as queimas.

Em seguida, com o objetivo de identificar mecanismos de persisténcia dentro
dacomunidade, realizamos analise de agrupamento hierarquico das espécies utilizando
o0 método de critério de agrupamento de Ward em uma matriz de distancia de Hellinger
(Legendre e Legendre 2012), com base nas quatro variaveis obtidas acima. Construimos
um dendrograma para explorar visualmente os dados e, em seguida, sintetizamos os
grupos em mecanismos de persisténcia sob queimas anuais. Os grupos foram baseados
na interpretabilidade ecolégica, e o ajuste do agrupamento foi verificado pelo
Coeficiente de Correlagcao Cofonética e pela Analise da Largura de Silhueta (Borcard et

al. 2018).

Por fim, realizamos uma segunda analise de agrupamento hierarquico para

explorar visualmente o conjunto completo de respostas populacionais, mecanismos de
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persisténcia e atributos, e para procurar conjuntos de atributos associados as respostas
e mecanismos. Desta vez, utilizamos um método de ligagdo de Ward, baseado em uma
matriz de distdncia de Gower (Legendre e Legendre 2012), incluindo os atributos das
espécies (Tabela 1), as mudancgas relativas nas populagdes, o percentual de individuos
pré-fogo que foram substituidos e os mecanismos de persisténcia (conforme
classificados pelo algoritmo de agrupamento anterior). Assim, construimos um
dendrograma para a visualizacdo dos multiplos atributos interagindo para embasar as
respostas e mecanismos. O ajuste do agrupamento foi verificado pelo Coeficiente de

Correlacdo Cofonética (Borcard et al. 2018).
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RESULTADOS

Respostas da comunidade

Sete queimas anuais dobraram a densidade de gramineas (de 8 para 17
individuos por m?; mudanca relativa média = 100% = 7% erro padrao) e aumentaram a
riqueza total (de 26 para 30 espécies), mas nao alteraram significativamente a riqueza
por m?> (4 espécies por m?; MR = -3% = 4%). Os valores absolutos variaram de 0 a 41
individuos por m? e de 0 a 8 espécies por m” antes das queimas, em comparagdocom O
a 66 individuos por m* e 0 a 9 espécies por m> depois das sete queimas. Uma Unica
espécie foi excluida pelas sete queimas (a espécie ruderal anual Gymnopogon foliosus),
mas cinco novas espécies foram registradas (Axonopus siccus, Digitaria corynotricha,
Paspalum guenoarum, Paspalum pectinatum e Tristachya lejostachya). No entanto,
essas espécies estavam limitadas a um ou dois individuos cada e restritas a poucas
subparcelas. Consequentemente, embora a analise de dissimilaridade tenha mostrado
resultado significativo (PERMANOVA, Pseudo-F = 7,255, P = 0,001), a composicao da
comunidade permaneceu semelhante (Figura 1) e as mudancgas nas identidades das
espécies explicaram uma fragdo minima da variagao total (R?=0,030). Por outro lado,
houve diferencga estatisticamente significativa nas varidncias das comunidades (Analise
de Homogeneidade, F = 4,252, P = 0,037). Ou seja, as identidades das espécies
permaneceram praticamente inalteradas pelas sete queimas anuais, mas a
homogeneidade da comunidade aumentou, uma vez que a comunidade pds-fogo se

tornou mais uniforme (diferentes amplitudes das elipses na Figura 1).

O aumento da dominancia das espécies mais abundantes contribuiu para
uma comunidade mais uniforme. Antes das queimas, as cinco espécies mais
abundantes representavam 69% dos individuos, aumentando para 87% apds as sete
queimas anuais (Figura 2). As espécies dominantes permaneceram semelhantes apds o
fogo, com Trachypogon spicatus sendo a espécie mais abundante em ambos os
levantamentos. No entanto, Aristida jubata, anteriormente a quinta espécie mais
abundante, diminuiu em importancia apés as queimas e foi substituida por Axonopus

pressus, que se tornou a quarta espécie mais abundante (Figura 2).
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Figure 1. Composicado da comunidade de gramineas do Cerrado antes e depois de sete
queimas anuais no meio da estacao seca. Composicao visualizada por uma Ordenacgéao
Multidimensional N&o-Métrica (NMDS) das abundancias das espécies em cada
levantamento (stress = 0,240; elipses sdo intervalos de confianca de 95%). Os simbolos
representam as 120 subparcelas de 1 m> amostradas, e o tamanho é proporcional a
riqueza de espécies (minimo = 0 espécies, maximo = 9 espécies). O Diagrama de Venn

mostra o nimero de espécies compartilhadas entre os levantamentos.
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: 2022: 87% dos individuos
: 2015: 69% dos individuos Espécies mais abundantes

2022

2015
50% T. spicatus
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8% P. ammodes
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Figure 2. Dominancia da comunidade e abundancias relativas das espécies de

gramineas do Cerrado antes (2015) e depois (2022) de sete queimas anuais no meio da

estacao seca. As espécies sao Aristida jubata, Axonopus marginatus, AXonopus pressus,

Loudetiopsis chrysothrix, Paspalum ammodes e Trachypogon spicatus.
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Respostas funcionais

Entre as 31 espécies registradas, havia uma unica graminea anual nao
rebrotadora (Gymnopogon foliosus). Todas as outras espécies eram perenes e
rebrotadoras com rizomas curtos (gramineas cespitosas), e arebrota em tunica foi o tipo
mais comum (55% das espécies), seguida pela rebrota basal (32%) e pela rebrota
subterranea (10%). Todas as espécies apresentavam fotossintese C,, com pouca
variacao no subtipo fotossintético: 81% tinham o subtipo NADPme, 13% NADme e 6%
PCK. Gramineas especialistas compunham 68% das espécies registradas. A propagacao
vegetativa foi observada em 16% das espécies, das quais uma se propagava por estoloes
e as demais por perfilhamento lateral. A reproducéo estimulada pelo fogo foi encontrada
em 39% das espécies, enquanto areproducgado inibida pelo fogo e aindependente do fogo
corresponderam cada uma a 29% das espécies da comunidade. A anemocoria foi a
sindrome de dispersdo mais comum (55%), seguida pela barocoria (29%) e epizoocoria
(16%). Quanto ao tamanho das touceiras, as espécies registradas estavam distribuidas
uniformemente entre as classes de tamanho, com gramineas de touceiras médias
representando 36% das espécies, seguidas pelas de grande porte (32%) e pequeno porte

(32%). Os dados de atributos para cada espécie estdo detalhados no Apéndice 3.

As sete queimas anuais afetaram a composicao funcional da comunidade de
gramineas, alterando as frequéncias de todos os atributos de efeito (Figura 3; P < 0,001
para todas as analises). O fogo reduziu a contribuicdo relativa das gramineas
generalistas de 17% para 11% e aumentou a proporgdo de individuos com potencial
clonal (espécies com propagacao vegetativa) de 42% para 77%. A representatividade da
floragcédo estimulada pelo fogo diminuiu de 39% para 29%, enquanto a floragao inibida
pelo fogo aumentou de 50% para 57%. As queimas anuais também aumentaram a
proporcao de individuos de gramineas de touceiras grandes, de 49% para 65%,
diminuindo a importancia relativa das espécies de porte pequeno (de 14% para 6%) e

médio (de 36% para 29%)).
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Figura 3. Composicao funcional da camada de gramineas do Cerrado antes e depois de
sete queimas anuais ho meio da estagao seca, considerando quatro atributos relevantes

para o funcionamento da comunidade sob regime de queimas frequentes. O significado

ecolégico dos atributos esta descrito na Tabela 1.
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Respostas populacionais

As espécies de gramineas apresentaram respostas diferentes ao fogo, com
25% das espécies avaliadas prejudicadas pelo fogo, 25% beneficiadas e 50% nao
afetadas (Figura 4). O fogo reduziu as abundancias das espécies generalistas
Andropogon leucostachyus, Aristida jubata e Digitaria insularis, e das gramineas
especialistas Axonopus aureus e Paspalum lachneum, com redugdes populacionais
variando de -65% a -93%. Juntas, as espécies prejudicadas representavam 15% da
comunidade pré-fogo, mas sua importancia foi reduzida para 1% apds as queimas.
Notavelmente, a populacdo remanescente de Andropogon leucostachyus foi reduzida a
um unico individuo. Para as espécies beneficiadas, as queimas aumentaram sua
contribuicdo para a abundéancia da comunidade de 43% para 79%. As queimas anuais
resultaram em aumento de 11 vezes na populacado de Axonopus pressus (MR =1146% =
21%), seguido por aumento de 3 vezes na populagao de Paspalum hyalinum (MR = 338%
+ 49%) e aumento de 2 vezes nas populacdes de Trachypogon spicatus (MR = 248% =
13%), Axonopus marginatus (MR =206% = 17%) e Panicum olyroides (MR =188% = 59%)).
As respostas das espécies ao fogo ndo se mostraram associadas com suas relacoes
filogenéticas (Figura 4), como indicado por sinal filogenético muito fraco nas mudancgas
relativas dos tamanhos populacionais (média de A de Pagel < 0,001, P =1,000; média de

K de Blomberg = 0,089, P=0,839).
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Figure 4. Mudanca relativa nos tamanhos populacionais de gramineas do Cerrado
submetidas a sete queimas anuais no meio da estacao seca. Os circulos representam o
tamanho médio da mudanca (Log Response Ratio; transformada em porcentagem), com
intervalos de confianga de 95%, e o tamanho do circulo é proporcional a varidncia da
amostra. Os caracteres coloridos indicam aumentos populacionais estatisticamente
significativos (verde) ou reducdes (laranja). O dendrograma indica a relagao filogenética
entre as espécies (sensu Soreng et al. 2022) e ilustra o fraco sinal filogenético nas
respostas populacionais (médiade A de Pagel < 0,001, P=1,000; média de Kde Blomberg
=0,089, P =0,839).
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Mecanismos de persisténcia e atributos das espécies

Com base nos grupos separados pela analise de clusters (Figura 5),
identificamos quatro mecanismos de persisténcia populacional sob queimas anuais
(descricao detalhada na Tabela 2). Primeiro, o Mecanismo de Rebrotamento +
Recrutamento (Grupo 1) compreende espécies cujas populacoes sao estabilizadas
tanto pelo rebrotamento dos individuos pré-fogo quanto pelo recrutamento de plantulas.
Esse mecanismo inclui oito espécies com populacoes nao afetadas pelo fogo e uma
espécie beneficiada. A renovacao populacional varia conforme as contribuigcdes
relativas de rebrotamento e recrutamento. Em segundo lugar, o Mecanismo de
Rebrotamento (Grupo 2) compreende espécies cujas populagdes sdo essencialmente
mantidas pelo rebrotamento de individuos que sobreviveram as queimas, com
contribuicao desprezivel do recrutamento de plantulas. As quatro espécies com esse
mecanismo apresentam populacdes desfavorecidas pelas queimas. O terceiro
mecanismo de persisténcia é o Mecanismo de Recrutamento (Grupo 3), que abrange
espécies cujas populacdes sdo estabilizadas/mantidas por meio do recrutamento de
plantulas, com pouca contribuicdo do rebrotamento de individuos pré-fogo. Esse grupo
inclui uma espécie desfavorecida e duas nao afetadas, todas com alta renovacao
populacional. Por fim, o Mecanismo de Clonalidade (Grupo 4) inclui espécies cujas
populagdes derivam quase inteiramente da propagacéao clonal. Este grupo abrange as
quatro espécies beneficiadas que apresentam propagacao vegetativa e é caracterizado
por baixas taxas de renovagido populacional, mas com aumentos populacionais

significativos apds as queimas.

NOs encontramos poucas conexdes perceptiveis entre as respostas
populacionais, os mecanismos de persisténcia e o conjunto de atributos estudados
(Figura 6). O subtipo fotossintético ndo apresentou variagao suficiente entre as espécies
estudadas (Apéndice 3). Em contraste, houve grande e aparentemente aleatdria variagao
nos atributos de tipo de rebrota, reproducao pds-fogo, sindrome de dispersao e tamanho
datouceira, ja que os atributos foram distribuidos de forma independente das respostas
e mecanismos das espécies (Figura 6). Consequentemente, as espécies apresentaram

pouca sobreposicdo em seus conjuntos de atributos, e o agrupamento funcional
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retornou grupos muito semelhantes ao agrupamento anterior. Ainda assim, a
propagacao vegetativa teve a associagao mais clara com a resposta populacional, pois
o potencial clonal estava relacionado ao aumento populacional e ao Mecanismo de
Clonalidade (Tabela 2). Os atributos também foram distribuidos aleatoriamente quando

visualizados pela relacao filogenética das espécies (Apéndice 4).
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Figura 5. Respostas das populacdes de gramineas do Cerrado submetidas a sete
queimas anuais ho meio da estagdo seca, com foco na contribuicdo da renovacao
populacional, rebrotamento, recrutamento e clonalidade para a composicdo
populacional pds-queimas. O dendrograma e seus grupos resultam da analise de
agrupamento das varidveis de composicdo populacional (Coeficiente de Correlacao
Cofonética = 0,888) e representam os mecanismos de persisténcia das espécies sob
queimas frequentes: G1 - Mecanismo de Rebrotamento + Recrutamento; G2 -
Mecanismo de Rebrotamento; G3 — Mecanismo de Recrutamento; G4 — Mecanismo de

Clonalidade (mecanismos detalhados na Tabela 2).
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Figura 6. Agrupamento das respostas populacionais, mecanismos de persisténcia e

atributos das espécies de gramineas do Cerrado submetidas a um regime de queimas

anuais no meio da estacao seca (Coeficiente de Correlagdo Cofonética = 0,701). As

varidveis relacionadas a populacao séo representadas por circulos e os atributos das

espécies sao representados por quadrados e linhas coloridas.
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Tabela 2. Mecanismos de persisténcia populacional para gramineas do Cerrado submetidas a um regime de queimas anuais no meio da

estacdo seca. Os grupos (Gs) indicam os resultados da analise de agrupamento que apontou os mecanismos de persisténcia (veja Figura 5).

Mecanismos de persisténcia em um regime de queima anual

Espécies com este mecanismo mantém suas populacdes por meio do rebrotamento de individuos pré-fogo e do recrutamento de
plantulas. Essas espécies superam os gargalos de sobrevivéncia e recrutamento, mostrando robusta tolerancia ao fogo juntamente
com alto potencial de recrutamento. Assim, este mecanismo permite que os tamanhos populacionais permaneg¢am inalterados por
queimas frequentes, sendo o0 mecanismo mais comum encontrado na comunidade. Esse mecanismo também pode beneficiar as
abundancias das espécies por meio da colonizacao de espacgos abertos na superficie do solo e do estabelecimento de plantulas,

aumentando seus tamanhos populacionais. Nao ha propagacao clonal.

Espécies com este mecanismo mantém suas populagdes essencialmente por meio do rebrotamento de individuos sobreviventes ao

fogo. O recrutamento de plantulas é pouco relevante na estabilidade populacional, possivelmente devido a baixa disponibilidade de

Rebrotamento

(G2)

propagulos e/ou ao potencial de recrutamento limitado. Consequentemente, o recrutamento de plantulas representa o principal
gargalo de persisténcia para essas espécies. Assim, essas espécies sdo desfavorecidas por queimas anuais, pois a maioria dos

individuos mortos pelo fogo nao pode ser substituida. Nao ha propagacao clonal.

Espécies com este mecanismo estabilizam suas populagdes principalmente por meio do recrutamento de plantulas. O rebrotamento
desempenha papel menor na manutengao populacional, possivelmente devido a baixa tolerdncia ao fogo entre os individuos adultos.
LEEOET LI Consequentemente, a sobrevivéncia representa o principal gargalo de persisténcia para essas espécies. Assim, essas espécies sao

(G3) desfavorecidas por queimas frequentes se o recrutamento for insuficiente ou prejudicado, mas podem manter seus tamanhos
populacionais quando o recrutamento de plantulas é suficiente para compensar a mortalidade induzida pelo fogo (e, assim,

apresentam alta renovacao populacional). Ndo ha propagacéo clonal.
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Espécies com este mecanismo mantém suas populacdoes quase inteiramente por meio da propagacao clonal. Essas espécies

superam o gargalo de sobrevivéncia ao mostrar alta tolerancia ao fogo (baixa renovacao populacional) e compensam o gargalo de

Clonalidade
recrutamento por meio de propagacao vegetativa agressiva. Consequentemente, esse mecanismo permite que essas especies

(G4)

multipliquem suas populagdes ao longo dos eventos de queima,

apesar de seu baixo potencial de recrutamento.
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DISCUSSAO

Neste estudo mostramos que o estrato graminoso do Cerrado se beneficia de
queimas frequentes e que, notavelmente, ele é resiliente até mesmo a um regime de
queima extremo, como sete queimadas anuais. Também demonstramos que as
espécies respondem de forma diferente ao fogo e que o rebrotamento, o recrutamento e
a clonalidade contribuem de maneira diferente para a persisténcia das espécies. Assim,
avangamos na ecologia vegetal do Cerrado ao elucidar as estratégias dentro de sua
comunidade de gramineas e ao desmistificar a ideia de que as gramineas formam um
grupo uniforme. Portanto, fornecemos evidéncias robustas para o uso de queimadas
prescritas nos campos naturais, indicando que a reintroducao e a continuidade de

queimas frequentes favorecem as gramineas.

A camada de gramineas é resiliente a queimadas anuais

Apés sete queimadas anuais, a composicao da comunidade permaneceu
inalterada e a densidade de gramineas dobrou, evidenciando a resiliéncia do estrato
graminoso a eventos de queima repetidos. De fato, as gramineas do Cerrado séao
especialistas em regeneracao pos-fogo, principalmente devido a atributos como um
banco de gemas protegido, rizomas com armazenamento de recursos e um crescimento
rapido (Rachid-Edwards 1956; Sarmiento 1992; De Moraes et al. 2016; Pilon etal. 2021a).
Essas caracteristicas permitem que a camada de gramineas se recupere
completamente até mesmo em uma unica estacao de crescimento, preparando os
individuos para tolerar queimas muito frequentes (Gomes et al. 2020; Pilon et al. 2021a;
Rodrigues e Fidelis 2022; Fontenele e Miranda 2024). Portanto, essa regeneragao
vegetativa robusta garantiu a estabilidade da comunidade, e isto foi complementado
pelas gramineas explorando eficazmente as oportunidades de colonizacao criadas pelo

fogo, assim se beneficiando das queimas repetidas em vez de serem prejudicadas.

Notavelmente, as queimadas dobraram a densidade de gramineas, uma vez
que elas promoveram mudancgas generalizadas no estrato rasteiro (abertura de clareiras

na vegetacdo, diminuicdo do tamanho das touceiras e regulagdo da competicao
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interespecifica) que favoreceram o estabelecimento de novos individuos (Coutinho
1990; Zimmermann et al. 2008; Zupo et al. 2022; Rodrigues e Fidelis 2022). No entanto,
essas oportunidades de estabelecimento nao beneficiaram todas as espécies
igualmente, pois o efeito de “densidade dobrada” foi causado principalmente pelas
poucas gramineas clonais dominantes. A propagacao vegetativa agressiva dessas
espécies possivelmente cobriu rapidamente as clareiras abertas pelo fogo e assim
impediu a ocupacao do espaco pelas outras espécies (Franklin et al. 2021; KlimeSova et
al. 2021). Consequentemente, em vez de promover rigueza em pequena escala ou
heterogeneidade, as queimadas anuais aumentaram a dominancia pré-existente dessas
espécies clonais e homogeneizaram a comunidade em pequena escala, tornando a

camada de gramineas mais uniforme.

Ainda assim, cinco novas espécies foram registradas depois das queimas
prescritas, e isto € um indicador positivo de que o fogo aumenta a riqueza em escala de
paisagem. Queimadas frequentes podem aumentar a diversidade de gramineas em
ecossistemas tropicais abertos (Smith et al. 2013; Wieczorkowski et al. 2024), mas esse
efeito tem sido subnotificado no Cerrado (ver Antar et al. 2022 para um exemplo). No
entanto, até mesmo queimadas isoladas ja podem aumentar a riqueza total das
comunidades de gramineas do Cerrado (Durigan et al. 2020), as vezes nao por meio de
colonizacao, mas por permitir que individuos dormentes que foram excluidos do fogo por
longos periodos rebrotem de 6rgaos subterraneos persistentes (Pilon et al. 2021a, b;
Rodrigues e Fidelis 2022). Na verdade, como as novas espécies registradas sao
encontradas nas proximidades das subparcelas amostradas (Abreu etal. 2017), ndo esta
claro se estas eram novas colonizadoras ou apenas espécies que tinham individuos
dormentes nas subparcelas. Porém, independentemente disso, 0 aumento na riqueza
demonstra que as queimadas facilitam a coexisténcia de mais individuos e, portanto,
tornam possivel o aumento do numero de espécies, mesmo gue sejam ocorréncias

raras.

Funcionamento diferenciado marca a comunidade pdés-fogo

As sete queimas anuais alteraram o funcionamento da comunidade ao mudar

as proporgdes entre os grupos funcionais. Inicialmente, o aumento na densidade de
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gramineas (consequentemente, maior cobertura de gramineas) gradualmente formou
uma camada de combustivel mais continua, aumentando a inflamabilidade do
ecossistema (D’Antonio e Vitousek 1992; Newberry et al. 2020). Em seguida, as
queimadas anuais seletivamente filtraram as guildas sensiveis ao fogo, enquanto
aumentavam a importancia de atributos relacionados a regeneracao vegetativa (ou seja,
especializagao de habitat, expansao vegetativa, floragao inibida pelo fogo). Portanto, a
medida que mais queimas ocorriam e mais individuos eram recrutados, a comunidade
tornou-se cada vez mais dominada por espécies tolerantes ao fogo, aumentando a
resiliéncia geral do estrato graminoso. Essas mudancas na composicdo funcional
também tornaram a comunidade progressivamente mais dependente da regeneracao
vegetativa do que de recrutamento, especialmente devido a maior prevaléncia da
floracao inibida pelo fogo. No entanto, a tipica floracao pds-fogo das gramineas do
Cerrado (Pilon et al. 2018; Fontenele et al. 2020a) nao foi perdida — essas populagdes
foram mantidas com o mesmo tamanho, mas agora formam uma fragdo menor da nova
comunidade total. Da mesma forma, embora as espécies de touceiras grandes tenham
aumentado em prevaléncia, a comunidade nao se tornou estruturalmente dominada por
grandes touceiras. Em vez disso, as queimas recorrentes regularam o tamanho das
touceiras e diminuiram a competicdo interespecifica (Zimmermann et al. 2008),

promovendo uma distribuicdo mais equilibrada do tamanho dos individuos.

Um quebra-cabecga de respostas, mecanismos e atributos

As gramineas do Cerrado diferem ndo apenas em suas respostas ao fogo,
mas também em seus mecanismos de persisténcia e nos atributos associados a eles.
Curiosamente, essas diferencas variam dentro dos grupos de resposta e sao distribuidas
aleatoriamente entre as espécies, formando um arranjo complexo e especifico de cada
espécie que nao pode ser explicado por relagdes filogenéticas nem pelos atributos
investigados. Quanto a filogenia, os ecossistemas do Cerrado tém sido relativamente
estaveis por varios milénios, estabelecendo um conjunto de espécies que enfrentaram
pressdes seletivas semelhantes (como o fogo) por tempo suficiente para perder as suas
limitagdes evolutivas originarias (Simon et al. 2009; Simon e Pennington 2012). Assim,

até mesmo espécies de linhagens oriundas de ecossistemas menos propensos ao fogo
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(Aristidoideae e Chloridoideae; logo potencialmente menos tolerantes as queimas)
apresentaram respostas semelhantes as de linhagens originalmente de ecossistemas
mais inflamaveis (Andropogoneae e Paspaleae) (Ripley et al. 2015; Lehmann et al. 2019;
Gallaher et al. 2022). Portanto, em vez das limitagdes previstas por semelhanca
filogenética, sdo as atuais e singulares diferengas entre as espécies que acarretam as
diferentes respostas ao fogo. Mesmo assim, os grupos de resposta ndao podem ser
interpretados como grupos funcionais, pois houve poucas sobreposi¢cdes nos atributos
das espécies. Na verdade, até mesmo conjuntos semelhantes de atributos conferiram
vantagens/desvantagens diferentes as espécies, demonstrando o quebra-cabega de
atributos que modula as respostas ao fogo. Essa complexidade (incluindo os atributos
aqui nao considerados, especialmente aqueles relacionados ao estabelecimento e a
competicdo) é crucial para a coexisténcia de uma comunidade tao rica, ainda que

composta por varias espécies redundantes e filogeneticamente préximas.

Ainda assim, uma Unica associagao clara entre atributo e resposta emergiu:
a propagacgao vegetativa, surgindo como o Mecanismo de Clonalidade (G4), € o principal
atributo que leva ao crescimento populacional em um regime de queima frequente. A
propagacao clonal tem varias vantagens (Franklin et al. 2021; KlimeSova et al. 2021;
Maracahipes et al. 2024; e referéncias dentro de cada um). Inicialmente, os individuos
recém-clonados superam os estagios vulneraveis de plantulas ao receberem recursos
das plantas parentais, melhorando suas chances de estabelecimento.
Consequentemente, a ocupacao espacial clonal é mais rapida e ocorre por meio de
perfilhos que se espalham lateralmente (curta distdncia) e/ou estoldes (longa distancia),
favorecendo uma colonizagcdo mais facil e ampla. Essa rapida expansdo horizontal
também beneficia a aquisicdo derecursos, ja que a propagacéao espacialmente agregada
pode dominar recursos espacialmente restritos, enquanto a ligacdo inicial entre os
individuos melhora o compartilhamento dos recursos. Assim, juntas, essas vantagens
aumentam as populagdes clonais e fornecem garantias contra disturbios, condigbes
extremas ou falhas na producao de sementes. Portanto, as espécies clonais raramente
se estabelecem via sementes e plantulas, mas mantém populagdes de longa duracao

com baixas taxas de renovacao populacional, resultando em alta dominancia. Dessa
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forma, as gramineas clonais sdo melhores competidoras do que as espécies nao

clonais, especialmente quando ha clareiras na vegetacao, como apds as queimas.

Ja para asvarias outras espécies nao clonais, o rebrotamento e recrutamento
satisfatdrio foram cruciais para a persisténcia, tornando o Mecanismo de Rebrotamento
+ Recrutamento (G1) o mais comum na comunidade. Notavelmente, essas espécies
evitam os gargalos de sobrevivéncia e recrutamento por terem uma forte toleréncia ao
fogo e rdpida regeneracao associadas a um recrutamento bem-sucedido que substitui
os individuos mortos durante a queima. De fato, é até surpreendente que apesar das
limitagdes conhecidas na producao de sementes de algumas dessas espécies (Aires et
al. 2014; Kolb et al. 2016; Dairel e Fidelis 2020; Fontenele et al. 2020a; Fontenele e
Miranda 2022; Motta et al. 2024), suas populagcdes sejam renovadas com uma grande
proporcao de plantulas, enfatizando a importancia do recrutamento de plantulas para a
persisténcia das gramineas do Cerrado. Além disso, esses recrutas provavelmente
adquirem tolerancia ao fogo cedo em sua histéria de vida, ou o0 sucesso no recrutamento
seria insuficiente para estabilizar ou aumentar as populagcdes neste regime de queima
anual. Essas caracteristicas distinguem essas espécies daquelas com os Mecanismos
de Rebrotamento (G2) ou Recrutamento (G3), que podem ter suas populacdes levadas
ao colapso numregime de queima prolongado devido a restricdes de recrutamento (para
G2) e sobrevivéncia (para G3). A floracao inibida pelo fogo, o baixo estabelecimento e a
ma qualidade das sementes provavelmente explicam a desvantagem do G2, enquanto o
declinio das populacdes do G3 estda mais relacionado aos seus individuos adultos serem

pouco tolerantes ao fogo e exigirem intervalos sem queima mais longos.

De qualquer forma, os mecanismos aqui definidos (e suas implicagdes)
representam estratégias sob um regime extremo de fogo, com sete queimadas anuais.
Sob frequéncias mais moderadas, as distingdes entre os mecanismos devem se tornar
menos evidentes e os grupos de resposta podem mudar. Por exemplo, considerando um
regime de queima bienal, espécies com o Mecanismo de Rebrotamento (G2) podem nao
estar tao proximas do colapso populacional, ja que a segunda estacdo de crescimento
pos-fogo pode fornecer tempo suficiente para producao de sementes e regeneracao. Da
mesma forma, o Mecanismo de Recrutamento (G3) pode ser dissolvido, pois 0 ano sem

fogo pode permitir que alguns recrutas desenvolvam tolerancia suficiente para
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sobreviver. Assim, regimes de queima mais moderados possivelmente deslocardo as
espécies para o Mecanismo de Rebrotamento + Recrutamento (G1), enquanto suas
espécies originalmente nao afetadas reduzirdao as taxas de renovacao populacional
(aumentando a contribuicdo do rebrotamento para a persisténcia) e potencialmente
aumentardo seus tamanhos populacionais, caso o potencial de recrutamento seja
mantido. Ainda assim, espécies com o Mecanismo de Colonizacdo (G4) devem
permanecer dominantes sob varias frequéncias de queima, embora queimadas menos
frequentes possam desacelerar sua multiplicagcdo ao diminuir as clareiras na vegetacgao.
No geral, os Mecanismos de Rebrotamento + Recrutamento e Colonizagao (G1 e G4) sao
as principais estratégias que permitem que as gramineas do Cerrado prosperem sob
varios regimes de queima, e outros possiveis mecanismos possivelmente representam

apenas plasticidades desses mecanismos em resposta as frequéncias de fogo.

Licbées para o manejo e conservacao

No Cerrado, politicas de supressao total do fogo ameacam os campos e
savanas ao promoverem o avango de vegetacgao lenhosa, prejudicando gravemente o
estrato rasteiro que € muito mais biodiverso, mas intolerante ao sombreamento (Durigan
e Ratter 2016; Abreu et al. 2017; Pivello et al. 2021). As gramineas sao particularmente
prejudicadas nesses ecossistemas mais arborizados, com individuos persistindo sob o
dossel por meio de seus 6rgaos subterrdneos, mal conseguindo realizar suas fungdes
vitais (Pilon et al. 2021b). O funcionamento geral do ecossistema também é ameacgado,
jaque a cobertura e biomassa reduzida das gramineas compromete a inflamabilidade, o
balango de carbono e a infiltracdo de agua (Castro e Kauffman 1998; Moreira 2000;
Honda e Durigan 2016; Abreu et al. 2017; Newberry et al. 2020). Portanto, a supresséo
total de fogo nesses ecossistemas abertos ndo deve ser buscada caso a biodiversidade,
a conservacao e servigcos ecossistémicos além do estoque de carbono sejam
prioridades. Logo, o uso do fogo se torna uma ag¢éo de manejo crucial (Durigan 2020), e
isso é particularmente mais relevante nas areas de Cerrado ao sul do bioma, como em
nosso local de estudo, onde o avanco da vegetacao lenhosa é mais rapido e agressivo do
que nasregides ao norte (Stevens et al. 2017). No entanto, ha um temor enraizado de que

queimas frequentes sejam prejudiciais a essas comunidades, especialmente porque
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grande parte do processo decisério atual de manejo do fogo estd focado nos
componentes arboreos e arbustivos (Schmidt et al. 2018), que de fato sdo prejudicados
pelas queimas (Miranda et al. 2009; Gomes et al. 2020). Assim, queimas frequentes —
especialmente no meio e final da estagdo seca — sdo temidas em varias situagdes, mas
essa preocupacao geralmente resulta da transposicao da menor tolerancia ao fogo das
plantas lenhosas para o estrato rasteiro. Apesar disso, a principal licdo de manejo deste
estudo é que incéndios frequentes ndo devem ser vistos como uma ameacga as

gramineas do Cerrado.

Licao 1: queimas frequentes sdo muito mais benéficas para as comunidades
de gramineas do que a supressao prolongada de fogo, e a reintroducao do fogo, como
fizemos, é uma ferramenta eficaz para melhorar a inflamabilidade e a resiliéncia da
comunidade. No entanto, a frequéncia de queima deve ser decidida com cuidado. A
dicotomia de resposta ao fogo entre os componentes lenhoso e graminoso define o
equilibrio desses ecossistemas. Assim, 0o manejo e a conservagao desses ecossistemas
exigem um mosaico de regimes que beneficiem ambos os componentes, incorporando
a pirodiversidade. Entretanto, o limiar de frequéncia de queima deve permitir que a
camada de gramineas prospere enquanto o componente lenhoso é mantido sob
controle, dificultando o adensamento, mas também permitindo o funcionamento e a
persisténcia das plantas lenhosas. Queimadas anuais podem cruzar esse limiar,
excluindo espécies de arvores e arbustos. Assim, prescrever o fogo com frequéncias
extremas deve levar em consideragao essa possibilidade. Além disso, a frequéncia ideal
de queima também deve beneficiar ervas, subarbustos e outros componentes nao
graminoides do estrato rasteiro. Ainda que essas plantas também sejam prejudicadas
pela exclusao prolongada de fogo, sua resposta a queimas repetidas permanece pouco

estudada.

Licdo 2: as gramineas recuperam sua carga de combustivel em uma unica
estacado de crescimento, permitindo queimas anuais. Assim, se o manejo do fogo néao
atuar precisamente com queimas prescritas preventivas, ha o potencial de incéndios
anuais que terdo custos muito maiores ao atingir a vegetacéo sensivel ao fogo. Em vez
disso, acoes estratégicas de manejo de fogo podem incluir queimadas frequentes nos

tipos de vegetacao aberta, como forma tanto de beneficiar a biodiversidade quanto de
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prevenir danos relacionados ao fogo a outros tipos de vegetacdo. Nosso estudo apoia
essa visdo, mostrando que ha uma preocupacao excessiva em relagao aos efeitos

prejudiciais de queimas frequentes nos campos.

Licdo 3: nossa analise de particionamento populacional sugere que as
gramineas clonais sdo boas candidatas para intervengdes de restauragao ecoldgica. Sua
multiplicagdo e colonizacao rapida sao condigbes desejaveis para utilizagado em plantios
de restauracao, proporcionando rapida expansao horizontal que pode rapidamente
recuperar servigos ecossistémicos cruciais e competir com espécies indesejadas. No
entanto, essas gramineas clonais possivelmente terdo dificuldades de estabelecimento
via sementes e devem ser multiplicadas principalmente através da translocacao de

material vegetal, propagacao clonal e/ou producdo de mudas.
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CONCLUSAO

Neste estudo revelamos a notavel resiliéncia das gramineas do Cerrado aum
regime de queima extremo prolongado. Apds sete queimas anuais, a comunidade de
gramineas manteve sua composi¢cao, aumentou suariqueza total, dobrou sua densidade
e melhorou sua resiliéncia. Além disso, as espécies de gramineas responderam de
maneira distinta ao fogo, e identificamos dois mecanismos principais que regulam suas
populagdes: o mecanismo de rebrotamento + recrutamento e o agressivo mecanismo de
clonalidade. Particularmente, destacamos a alta contribuicdo do recrutamento de
plantulas para a persisténcia da maioria das espécies, algo que possivelmente diminui
sob frequéncias de fogo mais moderadas. No geral, nosso estudo fornece evidéncias de
que queimadas recorrentes no meio da estacao seca (sejam anuais ou em frequéncias
mais moderadas) ndo sao prejudiciais a comunidade de gramineas e devem ser menos
preocupantes do que os regimes prolongados de supressao de fogo, que levam a perda
de cobertura, biomassa e diversidade de gramineas. Assim, considerando aimportancia
crucial das gramineas para a estrutura e o funcionamento dos ecossistemas abertos —
especialmente no que diz respeito a inflamabilidade, hidrologia e ciclagem de carbono
— queimadas prescritas sdo uma ferramenta de manejo adequada para campos e
savanas quando o objetivo € manter ou recuperar a resiliéncia do ecossistema. Essas
informag¢des sdo fundamentais para a conservagdo dos ecossistemas do Cerrado,
especialmente para o avanco do uso do fogo como ferramenta de manutencédo da

biodiversidade.

Ainda assim, devemos reconhecer algumas limitagdes ao generalizar os
padrdes relatados. Primeiramente, este estudo se concentra no Cerrado do suldo bioma
e, portanto, generalizagcdes para regides mais centrais e ao norte devem ser feitas com
cautela, ja que os efeitos de estagdes secas mais longas e aridas sobre a produtividade
das gramineas e a regeneracao das espécies sdo desconhecidos. Em segundo lugar, os
mecanismos de persisténcia descritos aqui ndo devem ser generalizados para
comunidades sob adensamento lenhoso, pois as pressdes competitivas diferentes
podem restringir os mecanismos de colonizagao e, portanto, alterar os agrupamentos de
espécies e a contribuicdo do rebrotamento, recrutamento e clonalidade para a

persisténcia das espécies. Da mesma forma, ainda ha muito a ser aprendido sobre a
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resposta das gramineas a outras épocas de queima e sobre a validade desses
mecanismos em outros locais. No geral, essas lacunas de conhecimento devem ser
tépicos prioritarios para o avanco da ecologia do fogo e das gramineas, além do manejo
e da conservacdo no Cerrado. Por fim, concluimos incentivando os pesquisadores a
considerarem cuidadosamente o estudo de populagcdes e suas dinAmicas de longo
prazo, especialmente para espécies do estrato rasteiro. A analise populacional que
aplicamos aqui foi crucial para elucidar os efeitos do fogo nessas comunidades, e mais
analises semelhantes para outras espécies do estrato rasteiro serdo fundamentais para

apoiar intervengdes de manejo.
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APENDICE 1. REPRESENTACAO DAS PARCELAS E SUBPARCELAS

Apéndice 1. Representacao das parcelas e subparcelas experimentais utilizadas no
estudo
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APENDICE 2. VALORES DESCRITIVOS PRE-FOGO

Apéndice 2. Valores médios descritivos e composicao da comunidade de gramineas do
Cerrado em cada uma das parcelas de campo selecionadas para o experimento antes
do inicio das queimas prescritas. A composicdo da comunidade esta visualizada por
uma Ordenacao Multidimensional Nao-Métrica (NMDS) das abundancias das espécies
em cada levantamento (stress = 0,240; elipses sao intervalos de confianga de 95%). Os
simbolos representam as 120 subparcelas de 1 m® amostradas, e o tamanho é
proporcional a riqueza de espécies (minimo = 0 espécies, maximo = 8 espécies). O

Diagrama de Venn mostra as espécies compartilhadas entre os levantamentos.

@® PARCELA A: 19 espécies, 4 espécies/m?, 10 individuos/m?
PARCELA B: 17 espécies, 4 espécies/m?, 8 individuos/m?
1.4 A PARCELA C: 20 espécies, 3 espécies/m?, 7 individuos/m?
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Apéndice 3. Atributos relevantes para a persisténcia populacional e o funcionamento da comunidade sob um regime de fogo frequente.

Espécie

Subtipo

fotossintético

Tipo de

rebrota

Especializacao

de habitat

Propagacao

vegetativa

Reproducao

Sindrome de

Tamanho da

touceira

Agenium leptocladum
Andropogon leucostachyus
Anthaenantia lanata
Aristida jubata

Aristida megapotamica var.
brevipes

Aristida riparia

Axonopus aureus
Axonopus marginatus
Axonopus pellitus
Axonopus pressus
Axonopus siccus

Digitaria corynotricha
Digitaria insularis

Elionurus muticus

NADPme
NADPme
NADPme
NADPme

NADPme

NADPme
NADPme
NADPme
NADPme
NADPme
NADPme
NADPme
NADPme
NADPme

Tunica
Tudnica
Tunica

Tudnica

Basal

Basal
Basal
Tunica
Tunica
Subterranea
Tunica
Tunica
Basal

Tudnica

Especialista
Generalista
Especialista

Generalista

Especialista

Generalista
Especialista
Especialista
Especialista
Generalista
Especialista
Especialista
Generalista

Especialista

Sim (estolao)
Néao

Sim (rizoma)

p6s-fogo

Nao afetada
Estimulada
Estimulada

Inibida

Inibida

Inibida
N&o afetada
Estimulada
N&o afetada
N&o afetada
N&o afetada
N&o afetada

Inibida

Estimulada

dispersao

Epizoocoria
Anemocoria
Anemocoria
Epizoocoria

Anemocoria

Anemocoria
Anemocoria
Anemocoria
Barocoria
Barocoria
Barocoria
Barocoria
Anemocoria

Anemocoria

Médio
Grande
Médio

Grande

Médio

Pequeno
Pequeno
Médio
Grande
Grande
Grande
Pequeno
Pequeno

Grande




Espécie

Subtipo

fotossintético

Tipo de

rebrota

Especializacao

de habitat

Propagacao

vegetativa

Reproducao

po6s-fogo

Sindrome de

dispersao
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Tamanho da

touceira

Gymnopogon foliosus

Gymnopogon spicatus
Loudetiopsis chrysothrix
Panicum olyroides
Paspalum ammodes
Paspalum carinatum
Paspalum gardnerianum
Paspalum guenoarum
Paspalum hyalinum
Paspalum lachneum
Paspalum pectinatum
Paspalum polyphyllum
Schizachyrium microstachyum
Schizachyrium sanguineum
Sporobolus cubensis
Trachypogon spicatus

Tristachya leiostachya

NADme

NADme
PCK
NADme
NADPme
NADPme
NADPme
NADPme
NADPme
NADPme
NADPme
NADPme
NADPme
NADPme
NADme
NADPme
PCK

Non-
resprouter
Basal
Tunica
Basal
Tunica
Tunica
Basal
Basal
Tunica
Tunica
Tunica
Basal
Subterranea
Basal
Tunica
Subterrédnea

Tdnica

Generalista

Generalista
Especialista
Especialista
Especialista
Especialista
Especialista
Generalista
Especialista
Especialista
Especialista
Especialista
Generalista
Generalista
Especialista
Especialista

Especialista

Sim (rizoma)

Sim (rizoma)

Inibida
Inibida
N&o afetada
Estimulada
Estimulada
Estimulada
N&o afetada
N&o afetada
Estimulada
Estimulada
Estimulada
Inibida
Estimulada
Estimulada
Inibida
Inibida

Anemocoria

Anemocoria
Epizoocoria
Anemocoria
Anemocoria
Anemocoria
Barocoria
Barocoria
Barocoria
Anemocoria
Anemocoria
Anemocoria
Anemocoria
Barocoria
Barocoria
Epizoocoria

Epizoocoria

Pequeno

Pequeno
Grande
Médio
Médio
Pequeno
Pequeno
Médio
Pequeno
Médio
Grande
Pequeno
Médio
Médio
Médio
Grande

Grande
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APENDICE 4. ATRIBUTOS VISUALIZADOS PELA FILOGENIA

Apéndice 4. Atributos visualizados pela relacao filogenética das espécies (sensu Soreng

et al. 2022). As palavras coloridas representam aumentos (verde) ou diminuicdes

(laranja) populacionais estatisticamente significativas.
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