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RESUMO 

Os campos e savanas tropicais são dominados por gramíneas C4, um grupo essencial 

para a biodiversidade, estrutura e funcionamento desses ecossistemas. Mesmo assim, 

as gramíneas têm sido historicamente negligenciadas nos estudos de vegetação, 

levando a uma compreensão superficial de suas respostas ao fogo e dos mecanismos e 

atributos associados a essas respostas. Isso dificulta o manejo e a conservação 

adequada dos ecossistemas abertos tropicais, especialmente porque os regimes de 

queima antropogênicos recentes têm levantado preocupações sobre os efeitos a longo 

prazo de queimas frequentes na estação seca. Portanto, considerando isso, nós 

investigamos como um regime de queima frequente prolongado afeta as gramíneas do 

Cerrado, explorando as mudanças na comunidade, as guildas funcionais, as respostas 

populacionais e os mecanismos de persistência das espécies. Para isso, contamos e 

identificamos, em dois momentos distintos, todos os indivíduos de gramíneas presentes 

em 120 parcelas permanentes de 1 m² em áreas de campo sujo. A contagem de 

indivíduos foi realizada em 2015, após pelo menos quatro anos de exclusão do fogo, e 

novamente em 2022, após sete queimas anuais no meio da estação seca. Além disso, 

também coletamos dados sobre atributos relevantes para a persistência das espécies. 

Os dados foram analisados usando uma abordagem de tamanho de efeito para avaliar 

as mudanças nas propriedades da comunidade e no tamanho das populações entre as 

amostragens. Também comparamos mudanças nas proporções das guildas funcionais 

e particionamos as populações para identificar os mecanismos de persistência das 

espécies. Depois das sete queimas anuais, a comunidade de gramíneas manteve sua 

composição, aumentou sua homogeneidade, aumentou sua riqueza total (de 26 para 30 

espécies) e dobrou sua densidade (de 8 para 17 indivíduos por m²), mas não alterou sua 

riqueza por m² (4 espécies por m²). A composição funcional foi afetada pelas queimas, 

aumentando a prevalência de atributos relacionados à tolerância ao fogo e à 

regeneração vegetativa. As espécies responderam de maneira diferente às queimas, 

com 25% das espécies tendo suas populações desfavorecidas, 25% beneficiadas e 50% 

não afetadas. Sobrevivência, recrutamento e clonalidade contribuíram diferentemente 

para a persistência das espécies e a propagação clonal foi responsável pelo crescimento 

populacional das espécies. Em síntese, a comunidade de gramíneas 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 estação seca não são 

prejudiciais para a comunidade e são menos preocupantes do que regimes prolongados 

de supressão do fogo, que reduzem a biomassa, cobertura, diversidade e funcionamento 

das gramíneas. A reintrodução do fogo após um longo período de exclusão é uma ação 

de manejo adequada para a conservação das gramíneas do Cerrado. 

Palavras-chave: Cerrado; composição da comunidade; fogo; gramíneas; manejo de 

fogo; mecanismos de persistência; resiliência; savanas tropicais



 

ABSTRACT 

Tropical grasslands and savannas are dominated by C4 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-m² 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 total richness (from 26 to 30 species), and doubled its density 

(from 8 to 17 individuals/m²), but did not change its richness/m² (4 species/m²). 

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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INTRODUÇÃO 

As gramíneas são 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 conservação de diversos hotspots de biodiversidade, como os 

ecossistemas do Cerrado. Nesses ecossistemas, as gramíneas C4 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 inflamável que possibilita eventos de queima periódicos (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 várias adaptações (casca grossa, banco de gemas 

protegido, estruturas subterrâneas para rebrota e armazenamento de nutrientes, 

reprodução estimulada pelo fogo) que asseguram sua recuperação e resiliência 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 antropogênicos recentes têm levantado 

preocupações sobre os efeitos a longo prazo do fogo nessas comunidades. Enquanto as 

queimadas naturais causadas por raios durante as transições entre as estações seca e 

chuvosa manteriam a pirodiversidade (Ramos-Neto e Pivello 2000), beneficiando a 

vegetação, os atuais incêndios antropogênicos frequentes (intervalos de 1 a 3 anos) e 

amplamente distribuídos na estação seca (Schmidt e Eloy 2020) poderiam 

potencialmente alterar a composição de espécies, a dinâmica populacional, o 

funcionamento da comunidade e o equilíbrio geral do ecossistema (Pivello et al. 2021; 

Nolan et al. 2021). No entanto, essas previsões permanecem em grande parte não 

verificadas, pois faltam avaliações, de longo prazo e em nível de comunidade, das 

respostas da vegetação aos regimes de queima prolongados e continuados, 

especialmente se considerado as gramíneas nativas. 

As gramíneas do Cerrado possuem várias características que lhes conferem 

uma reputação de "amantes do fogo": elas rebrotam rapidamente após as queimadas, 

têm bancos de gemas e rizomas curtos protegidos da queima, e algumas também podem 
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apresentar floração ou até mesmo germinação 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 exclusão prolongada do fogo é prejudicial ao estrato 

graminoso, já que o adensamento lenhoso e o fechamento do dossel resultante 

diminuem a biomassa, cobertura, diversidade e funcionamento das gramíneas (Castro e 

Kauffman 1998; Moreira 2000; Abreu et al. 2017; Pilon et al. 2021b). Por consequência, o 

equilíbrio geral do ecossistema também é prejudicado pela supressão prolongada do 

fogo, já que as gramíneas sustentam várias funções ecológicas 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 água nas bacias 

hidrográficas (Honda e Durigan 2016), além de fornecer o combustível necessário para 

as queimas que mantêm as fitofisionomias abertas de vegetação (D'Antonio e Vitousek 

1992; Newberry et al. 2020) e suas espécies intolerantes à sombra (Abreu et al. 2017). 

Assim, as gramíneas são essenciais para a conservação dos ecossistemas abertos, 

prosperando sob regimes de queima frequentes e necessitando de queimadas 

periódicas para manter seus atributos (Sarmiento 1992; Pilon et al. 2021a, b). No 

entanto, embora os efeitos negativos da exclusão do fogo sejam bem relatados, os 

benefícios previstos das queimas frequentes permanecem mal demonstrados. 

Há muito o que aprender sobre os efeitos dos regimes de queima prolongados 

no estrato graminoso, principalmente porque as gramíneas foram historicamente 

negligenciadas em estudos populacionais e de comunidade, passando a ganhar atenção 

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 gramíneas são frequentemente percebidas como um grupo uniforme 

(Pilon et al. 2021a; Fontenele e Miranda 2024), sendo desconsideradas as possíveis 

respostas funcionais diversas que podem apresentar. Além disso, permanece incerto 

até que ponto suas adaptações permitirão que suportem ou até que prosperem sob 

regimes prolongados de queimas frequentes. Queimadas repetidas podem ser 

prejudiciais às espécies à medida que os indivíduos 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 populações ao colapso 
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(Fontenele e Miranda 2024). Isso pode ser crítico, uma vez que o potencial de 

recrutamento das gramíneas do Cerrado é incerto devido à irregularidade de 

reprodução, aos bancos de sementes transientes e à grande produção de sementes 

vazias ou inviáveis (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 indivíduos mortos na queima. 

Além disso, os mecanismos que regulam as populações de gramíneas e sua persistência 

não são completamente entendidos e os atributos funcionais que poderiam modular as 

respostas das espécies ao fogo também permanecem pouco explorados. Portanto, 

ainda há dúvidas sobre como um componente crucial da vegetação responde a longo 

prazo aos regimes de queima frequente, deixando sem resposta questões fundamentais 

sobre o manejo e a conservação adequados dos ecossistemas do Cerrado. 

Assim, nesse contexto, investigamos como queimadas frequentes e 

sequenciais afetam a camada de gramíneas do Cerrado, explorando propriedades da 

comunidade, guildas funcionais e respostas populacionais em áreas de campo 

submetidas a um regime anual de fogo. Especificamente, buscamos responder às 

seguintes perguntas: (i) queimadas anuais afetam a abundância, riqueza e composição 

da comunidade de gramíneas? (ii) queimadas anuais alteram a composição funcional da 

comunidade? (iii) as espécies de gramíneas diferem em sua resposta ao fogo? e (iv) se 

diferem, existem mecanismos e/ou atributos associados às diferentes respostas? Com 

isso, esperávamos testar a resiliência da camada de gramíneas sob condições extremas, 

com nossos resultados esclarecendo a resposta das espécies ao regime de queima mais 

frequente possível, o que permitiria generalizações para frequências de fogo mais 

moderadas e adequadas. Nós hipotetizamos que, em um regime de queima frequente e 

extremo, a comunidade de gramíneas teria sua riqueza diminuída pela exclusão de 

espécies menos resistentes, e que as queimas alterariam a composição da comunidade. 

Também esperávamos que o funcionamento da comunidade fosse alterado, 

aumentando a proporção de espécies com regeneração vegetativa. Por fim, 

hipotetizamos que as espécies responderiam diferentemente, e que a rebrota seria o 

principal mecanismo de regeneração pós fogo. Embora as vegetações abertas do 

Cerrado também sejam compostas por herbáceas não-graminoides, subarbustos e 
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pequenos arbustos, escolhemos restringir nosso experimento somente às gramíneas 

devido à importância já ressaltada desse grupo para a caracterização, a estabilidade e o 

funcionamento da comunidade.  
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MÉTODOS 

Área de estudo e delineamento experimental 

O estudo foi conduzido na Estação Ecológica de Santa Bárbara (EESB; 

22°46’33” – 22°50’30” S, 49°10’27” – 49°15’36” W), São Paulo, Brasil. O local é uma área 

de Cerrado (2715 ha) no limite sul do bioma em uma zona de transição para a Mata 

Atlântica. O clima é úmido e sazonal, com invernos secos e verões chuvosos (Köppen 

Cfa; Alvares et al. 2013), precipitação anual de aproximadamente 1300 mm, e 

temperaturas médias mensais de 18ºC–22ºC. A região é afetada por geadas eventuais 

(Pilon et al. 2022). Os solos são classificados como latossolos profundos, ácidos, 

distróficos e com alto teor de areia. O local abrange um gradiente de fisionomias de 

Cerrado que vão de campos a florestas (campo sujo a cerradão; sensu Ribeiro e Walter 

2008). Desde 2015, um experimento de fogo de longo prazo foi estabelecido na área, 

compreendendo 30 parcelas permanentes ao longo do gradiente de fisionomias (Abreu 

et al. 2017; Durigan et al. 2020). 

Para explorar o efeito do fogo nas gramíneas, nós selecionamos três parcelas 

permanentes de campo sujeitas a um regime de queima anual. As parcelas estão em 

dois fragmentos de campo sujo que, antes do experimento, haviam passado por uma 

única queima nos últimos 30 anos, estando sob exclusão de fogo por pelo menos quatro 

anos antes da coleta de dados. A partir do início do experimento, as parcelas foram 

queimadas anualmente de 2015 a 2021 (sete queimas anuais) no meio da estação seca 

(julho ou agosto). Cada parcela tinha 50 m x 20 m (0,1 ha) e contava com 40 subparcelas 

de 1 m² aninhadas e distribuídas em formato de grade. As subparcelas estavam 

espaçadas a 3 m umas das outras e a 2,5 m da borda da parcela. Todas as parcelas eram 

compostas por vegetação aberta dominada por gramíneas e com poucos arbustos e 

árvores (cobertura do dossel < 10%), apresentando composição, riqueza e abundância 

semelhantes antes do experimento. Além das gramíneas, as parcelas apresentam 

grande cobertura de herbáceas não-graminoides, subarbustos e pequenos arbustos, 

que juntos compõem o restante do estrato rasteiro. Figuras detalhadas do delineamento 

experimental e das medidas iniciais das parcelas estão disponíveis nos Apêndices 1 e 2. 
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Coleta de dados 

Para coletar os dados, nós contamos e identificamos todos os indivíduos de 

gramíneas 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 estação 

chuvosa (março), quando as gramíneas atingem o pico de biomassa e crescimento 

(Sarmiento 1992), garantindo a contagem e identificação precisa de todos os indivíduos. 

Consideramos cada touceira (aglomerado de perfilhos e colmos conectados à mesma 

base) como um indivíduo, uma vez que as gramíneas do Cerrado são geralmente 

cespitosas (Filgueiras 2021). Em caso de dúvida, a base dos indivíduos era escavada 

para verificar se os perfilhos estavam conectados ou não. Os indivíduos nas bordas das 

subparcelas foram contados somente se a maior parte da sua circunferência basal 

estivesse dentro da subparcela. 

Para cada espécie registrada no experimento, nós coletamos dados de 

atributos relevantes para a persistência populacional e o funcionamento da comunidade 

considerando um regime de queima frequente (Tabela 1). Exploramos sete atributos 

relacionados a adaptações fisiológicas, estratégias regenerativas e capacidade 

competitiva: (i) subtipo fotossintético C4 (NADPme, NADme ou PCK); (ii) tipo de rebrota 

(não rebrotador, rebrota basal, rebrota em túnica ou rebrota subterrânea); (iii) 

especialização de habitat (gramíneas generalistas ou especialistas); (iv) propagação 

vegetativa (presença ou ausência); (v) reprodução pós-fogo (estimulada, não afetada ou 

inibida); (vi) síndrome de dispersão (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 ecológico 

está apresentado na Tabela 1. Os atributos das espécies foram obtidos principalmente 

a partir de observações de campo das populações locais e, quando necessário, foram 

complementados por pesquisa na literatura e pela análise de espécimes de herbário. Os 

atributos foram classificados pelos seguintes critérios:  
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(i) Para classificar os subtipos fotossintéticos C4, buscamos na literatura dados 

sobre mecanismos fotossintéticos e anatomia foliar. 

(ii) Para classificar os tipos de rebrota, consideramos a localização e a proteção das 

gemas. Espécies não rebrotadoras não têm gemas para rebrotar. Espécies com 

rebrota basal ou em túnica possuem gemas na coroa da raiz, mas diferem na 

proteção – a rebrota basal é protegida por uma fina camada de solo, enquanto as 

túnicas possuem bainhas foliares persistentes que envolvem as gemas e 

fornecem maior proteção ao tecido meristemático (sensu Rachid-Edwards 1956; 

Pilon et al. 2021). Espécies com rebrota subterrânea têm gemas profundas no 

solo, com maior isolamento térmico. 

(iii) Para classificar a especialização de habitat, consideramos a ocorrência das 

espécies em habitats antropizados. Gramíneas especialistas habitam 

essencialmente campos e savanas nativos, enquanto espécies generalistas 

também colonizam habitats antropizados e degradados (sensu Fontenele e 

Miranda 2024). 

(iv) Para classificar a propagação vegetativa, buscamos sinais de propagação clonal 

(expansão lateral, fragmentação da touceira e/ou estolões) nas touceiras. 

(v) Para classificar a reprodução pós-fogo, consideramos a floração no primeiro ano 

após a queima. Espécies estimuladas têm sua floração aumentada e/ou 

adiantada pelo fogo, enquanto espécies inibidas têm sua floração reduzida e/ou 

atrasada. Esta classificação não se aplica a espécies não rebrotadoras, pois elas 

não rebrotam e, portanto, não florescem após a queima. 

(vi) Para classificar as síndromes de dispersão, consideramos a morfologia do 

diásporo/semente e sua interação com o ambiente. Espécies anemocóricas têm 

sementes leves, com estruturas que facilitam a dispersão pelo vento (brácteas 

aladas, múltiplos pelos longos, aristas finas e longas, e colmos persistentes que 

são levados pelo vento). Espécies epizoocóricas têm o ápice das sementes em 

forma de flecha, com aristas longas e grossas que fixam as sementes na pelagem 

de animais. Espécies barocóricas têm sementes sem estruturas específicas para 
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facilitar a dispersão ou apresentam sementes pesadas demais para serem 

transportadas pelo vento. 

(vii) Para classificar o tamanho das touceiras, consideramos o volume médio 

ocupado pelos indivíduos de uma espécie, sua ocupação 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 produção, acúmulo e projeção (vertical e 

horizontal) de biomassa durante o estágio vegetativo. As observações foram feitas 

dentro das parcelas em vários indivíduos durante o pico de crescimento das 

espécies – portanto, as classes de tamanho são proporcionais e referentes 

apenas às espécies e populações deste estudo. Espécies de tamanho pequeno 

produzem touceiras simples e pouco estruturadas, compostas por poucos 

colmos e folhas que não sombreiam outros indivíduos. Espécies de tamanho 

médio produzem touceiras mais volumosas que se projetam horizontal e 

verticalmente, sombreando espécies menores, mas sem comprometer 

completamente sua captação de luz, permitindo a coexistência de touceiras nas 

suas proximidades. Espécies de tamanho grande produzem touceiras volumosas 

e densas, com alta acumulação de biomassa, sombreando indivíduos próximos e 

formando grandes aglomerados.



23 

 

Tabela 1. Atributos relevantes para a persistência populacional e o funcionamento da comunidade de gramíneas sob um regime de queima 

frequente. 

Atributo  Significado ecológico Referências 

Subtipo 

fotossintético 

C4 NADPme 

C4 NADme 

C4 PCK 

Atributo de resposta: 

Capacidade de lidar com o estresse hídrico resultante do rebrotamento após uma 

queima na estação seca. A tolerância à seca segue NADPme < PCK < NADme. 

Cabido et al. 2008, 

Wigley-Coetsee and 

Staver 2020 

Tipo de rebrota 

Não-rebrotador 

Basal 

Em túnica 

Subterrânea 

Atributo de resposta: 

Potencial de rebrota após o fogo em relação à localização e proteção das gemas. A 

proteção contra o fogo segue: não-rebrotador < basal < em túnica < subterrânea. 

Rachid-Edwards 1956, 

Pausas and Paula 2020, 

Pilon et al. 2021 

Especialização 

de habitat 

Generalista 

Especialista 

Atributo de resposta: 

Potencial regenerativo, potencial de rebrotamento e investimento em sementes. 

Especialistas têm menor investimento em sementes, mas maior tolerância ao fogo e 

regeneração vegetativa. 

Atributo de efeito: 

Resiliência, tolerância ao fogo e potencial regenerativo da comunidade, mesmo em 

áreas degradadas. 

Fontenele and Miranda 

2024 

Propagação 

vegetativa 

Presença 

Ausência 

Atributo de resposta: 

Potencial para estabelecer novos indivíduos e dominar espacialmente por meio da 

propagação clonal. 

Atributo de efeito: 

Potencial de regeneração vegetativa e influência sobre a diversidade genética da 

comunidade. 

Franklin et al. 2021, 

Klimešová et al. 2021 
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Atributo  Significado ecológico Referências 

Reprodução 

pós-fogo 

Estimulada 

Inibida 

Não afetada 

Atributo de resposta: 

Potencial de produzir sementes e recrutar novos indivíduos após evento de fogo. 

Atributo de efeito: 

Fenologia, disponibilidade de sementes e dinâmica de curto prazo da comunidade pós-

fogo. 

Lamont and Downes 2011 

Síndrome de 

dispersão 

Anemocoria 

Epizoocoria 

Barocoria 

Atributo de resposta: 

Potencial para alcançar e colonizar clareiras distantes na vegetação via recrutamento 

de plântulas. 

Pausas and Lavorel 2003, 

Baskin and Baskin 2014 

Tamanho da 

touceira 

Pequena 

Média 

Grande 

Atributo de resposta: 

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

mais recursos, sombreiam indivíduos próximos, aumentam a mortalidade de vizinhos e 

dificultam o recrutamento de plântulas. 

Atributo de efeito: 

Estrutura e competição interespecífica dentro da comunidade. 

Silva and Castro 1989, 

Zimmermann et al. 2008, 

Zimmermann et al. 2015 
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Análise de dados 

Para caracterizar as mudanças no estrato graminoso, nós comparamos os 

dados de antes e depois das sete queimas anuais, verificando como as queimas 

prescritas afetaram as propriedades da comunidade, as guildas funcionais e as 

populações das espécies. Nós consideramos cada subparcela de 1 m² como uma 

unidade experimental, avaliando o conjunto de 120 subparcelas como uma amostragem 

representativa da comunidade de gramíneas dentro da área de estudo. Assim, 

buscamos diferenças dentro das subparcelas entre os períodos. As análises foram 

realizadas no programa R (versão 4.3.2; R Core Team 2023) utilizando os pacotes ade4, 

FD, here, metafor, rio, sensiPhy, vegan, V.PhyloMaker2 e a coleção 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; Müller 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 abundância da 

comunidade, primeiro calculamos estatísticas descritivas para cada um dos períodos de 

amostragem: riqueza total, abundância total e relativa, riqueza média por m² e 

densidade média por m². 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 mudança entre os períodos (Hedges et al. 

1999). Para levar em conta a dependência temporal das amostras, as variâncias dos 

tamanhos de resposta foram ajustadas por um coeficiente de correlação de Pearson 

entre os dados de antes e depois (Lajeunesse 2011). Para cada tamanho de efeito, nós 

construímos intervalos de confiança de 95% (Quinn e Keough 2002) para determinar se 

as médias pós-fogo eram significativamente diferentes das médias antes do fogo. Ou 

seja, mudanças estatisticamente significativas não incluíram valores de efeito zero 

dentro dos intervalos de confiança. Por fim, todos os valores foram convertidos em 

porcentagens para encontrar a mudança relativa entre os períodos. 
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Para avaliar se as sete queimas anuais afetaram a composição da 

comunidade, primeiro fizemos uma Ordenação Não-Métrica Multidimensional (NMDS) 

com base na matriz das abundâncias das espécies em cada subparcela em ambos os 

períodos, considerando dados padronizados pela transformação de Hellinger. Para esse 

agrupamento, utilizamos o índice de dissimilaridade de Bray-Curtis e 1000 iterações, e 

construímos elipses de agrupamento levando em conta intervalos de confiança de 95% 

(Legendre e Legendre 2012). Em seguida, testamos a dissimilaridade entre as 

comunidades de antes e depois do fogo, utilizando uma Análise de Variância 

Multivariada Permutacional (PERMANOVA; Anderson 2001). Isso foi seguido por uma 

Análise de Homogeneidade das Dispersões Multivariadas (Anderson 2006), para verificar 

se os resultados da PERMANOVA estavam relacionados a diferenças nas identidades 

das espécies (variação entre grupos; posição das elipses) ou a mudanças na 

homogeneidade da comunidade (variação dentro do grupo; dispersão dos pontos e 

amplitude das elipses). Ambas as análises usaram a mesma matriz de dissimilaridade 

 

Respostas funcionais 

Para avaliar se as sete queimas anuais afetaram a composição funcional da 

comunidade de gramíneas, e por consequência seu funcionamento, primeiro 

calculamos estatísticas descritivas da representatividade dos atributos dentro da 

comunidade. Em seguida, adotamos a abordagem da proporcionalidade de guildas 

(Götzenberger et al. 2012) de comparar a mudança na proporção de indivíduos dentro 

das guildas funcionais entre os períodos. Isto é, para cada um dos quatro atributos de 

efeito (especialização de habitat, propagação vegetativa, reprodução pós-fogo e 

tamanho da touceira; Tabela 1), nós realizamos um Teste de Independência do Qui-

Quadrado para verificar se as queimadas anuais alteraram as abundâncias totais (todas 

Nós consideramos apenas os atributos 

de efeito, pois estávamos interessados no funcionamento da comunidade de gramíneas. 

Para atributos binários, aplicamos a correção de continuidade de Yates para tabelas de 

contingência 2 x 2. Para atributos não binários, também realizamos análises post-hoc 

baseadas nos resíduos padronizados ajustados de Pearson com uma correção de 
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Bonferroni (Beasley e Schumacher 1995). A reprodução pós-fogo das espécies não 

rebrotadoras foi considerada inibida para esta análise. 

Respostas populacionais 

Para investigar se as espécies de gramíneas diferiram em sua resposta ao 

fogo, nós estimamos as mudanças no tamanho de cada população, comparando a 

densidade por m² antes e depois das sete queimas, utilizando a mesma abordagem de 

tamanho de efeito das análises de comunidade. Novamente, convertemos os tamanhos 

de efeito em porcentagens para encontrar a mudança relativa entre os períodos e, em 

seguida, classificamos as espécies como tendo suas populações beneficiadas, 

prejudicadas ou não afetadas pelas queimas. Para esta e as análises populacionais 

subsequentes, consideramos apenas espécies que tinham populações com um 

tamanho mínimo 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, nós calculamos o sinal filogenético 

nas respostas populacionais utilizando tanto o  de Pagel quanto o K de Blomberg. 

Valores elevados desses parâmetros indicariam dependência filogenética na resposta 

ao fogo, considerando um modelo Browniano de evolução de atributos (Münkemüller et 

al. 2012). Inicialmente, geramos 100 árvores filogenéticas para nossas espécies, 

utilizando a megafilogenia de angiospermas atualizada (Jin e Qian 2022). Esse número 

de árvores foi necessário para lidar com as incertezas nas posições das espécies, já que 

lacunas filogenéticas foram resolvidas aleatoriamente durante a construção das 

árvores. Assim, visando reduzir o viés causado pela incerteza filogenética, estimamos o 

sinal filogenético na mudança relativa das populações para todas as árvores geradas e 

depois comparamos as estimativas dos parâmetros para avaliar a dependência 

filogenética (Paterno et al. 2018). Derivamos os valores médios para  de Pagel e K de 

Blomberg com intervalos de confiança de 95% e uma estatística de valor P  
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Mecanismos de persistência e atributos das espécies 

Para investigar os mecanismos por trás das respostas populacionais, nós 

aplicamos uma abordagem de particionamento populacional que permitiu estimar a 

contribuição do rebrotamento, do recrutamento via sementes, da clonalidade e da 

renovação populacional para a persistência das espécies sob queimas anuais. 

Inicialmente, para cada espécie, nós examinamos como sua ocorrência (abundância 

nas subparcelas) variou entre as amostragens e calculamos os indivíduos que foram 

mantidos (estabilidade da abundância dentro de uma subparcela), os indivíduos que 

foram mortos (diminuição da abundância dentro de uma subparcela), os indivíduos que 

colonizaram novas subparcelas (aumento de abundância onde a espécie não estava 

presente) e os indivíduos que colonizaram subparcelas onde a espécie já estava 

presente. Assumimos que a estabilidade da abundância resultava do rebrotamento e 

que os aumentos de abundância resultavam do recrutamento via sementes. No entanto, 

para espécies com propagação vegetativa conhecida (Apêndice 3), consideramos que 

aumentos de abundância onde a espécie já estava presente resultavam de clonalidade. 

Com essa análise, pudemos estimar a renovação populacional (percentual de indivíduos 

pré-fogo que foram substituídos) e a proporção da população pós-fogo que era 

composta por indivíduos remanescentes de antes das queimas, por indivíduos 

recrutados via sementes após as queimas (recrutamento de plântulas) e por indivíduos 

clonados após as queimas. 

Em seguida, com o objetivo de identificar mecanismos de persistência dentro 

da comunidade, realizamos análise de agrupamento hierárquico das espécies utilizando 

o método de critério de agrupamento de Ward em uma matriz de distância de Hellinger 

(Legendre e Legendre 2012), com base nas quatro variáveis obtidas acima. Construímos 

um dendrograma para explorar visualmente os dados e, em seguida, sintetizamos os 

grupos em mecanismos de persistência sob queimas anuais. Os grupos foram baseados 

na interpretabilidade ecológica, e o ajuste do agrupamento foi verificado pelo 

Coeficiente de Correlação Cofonética e pela Análise da Largura de Silhueta (Borcard et 

al. 2018). 

Por fim, realizamos uma segunda análise de agrupamento hierárquico para 

explorar visualmente o conjunto completo de respostas populacionais, mecanismos de 
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persistência e atributos, e para procurar conjuntos de atributos associados às respostas 

e mecanismos. Desta vez, utilizamos um método de ligação de Ward, baseado em uma 

matriz de distância de Gower (Legendre e Legendre 2012), incluindo os atributos das 

espécies (Tabela 1), as mudanças relativas nas populações, o percentual de indivíduos 

pré-fogo que foram substituídos e os mecanismos de persistência (conforme 

classificados pelo algoritmo de agrupamento anterior). Assim, construímos um 

dendrograma para a visualização dos múltiplos atributos interagindo para embasar as 

respostas e mecanismos. O ajuste do agrupamento foi verificado pelo Coeficiente de 

Correlação Cofonética (Borcard et al. 2018).  
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RESULTADOS 

Respostas da comunidade 

Sete queimas anuais dobraram a densidade de gramíneas (de 8 para 17 

riqueza total (de 26 para 30 espécies), mas não alteraram significativamente a riqueza 

por m² (4 espécies por m²; MR -

indivíduos por m² e de 0 a 8 espécies por m² antes das queimas, em comparação com 0 

a 66 indivíduos por m² e 0 a 9 espécies por m² depois das sete queimas. Uma única 

espécie foi excluída 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 leiostachya). No entanto, 

essas espécies estavam limitadas a um ou dois indivíduos cada e restritas a poucas 

subparcelas. Consequentemente, embora a análise de dissimilaridade tenha mostrado 

resultado significativo (PERMANOVA, Pseudo-F P 

comunidade permaneceu semelhante (Figura 1) e as mudanças nas identidades das 

espécies explicaram uma fração mínima da variação total (R² Por outro lado, 

houve diferença estatisticamente significativa nas variâncias das comunidades (Análise 

de Homogeneidade, F P 

permaneceram praticamente inalteradas pelas sete queimas anuais, mas a 

homogeneidade da comunidade aumentou, uma vez que a comunidade pós-fogo se 

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

O aumento da dominância das espécies mais abundantes contribuiu para 

uma comunidade mais uniforme. Antes das queimas, as cinco espécies mais 

abundantes representavam 69% dos indivíduos, aumentando para 87% após as sete 

queimas anuais (Figura 2). As espécies dominantes permaneceram semelhantes após 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 importância após as queimas e foi substituída por Axonopus 

pressus, que se tornou a quarta espécie mais abundante (Figura 2).
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Respostas funcionais 

Entre as 31 espécies registradas, havia uma única gramínea anual não 

rebrotadora (Gymnopogon foliosus). Todas as outras espécies eram perenes e 

rebrotadoras com rizomas curtos (gramíneas cespitosas), e a rebrota em túnica foi o tipo 

mais comum (55% das espécies), seguida pela rebrota basal (32%) e pela rebrota 

subterrânea (10%). Todas as espécies apresentavam fotossíntese C4, com pouca 

variação no subtipo fotossintético: 81% tinham o subtipo NADPme, 13% NADme e 6% 

PCK. Gramíneas especialistas compunham 68% das espécies registradas. A propagação 

vegetativa foi observada em 16% das espécies, das quais uma se propagava por estolões 

e as demais por perfilhamento lateral. A reprodução estimulada pelo fogo foi encontrada 

em 39% das espécies, enquanto a reprodução inibida pelo fogo e a independente do fogo 

corresponderam cada uma a 29% das espécies da comunidade. A anemocoria foi a 

síndrome de dispersão mais comum (55%), seguida pela barocoria (29%) e epizoocoria 

(16%). Quanto ao tamanho das touceiras, as espécies registradas estavam distribuídas 

uniformemente entre as classes de tamanho, com gramíneas de touceiras médias 

representando 36% das espécies, seguidas pelas de grande porte (32%) e pequeno porte 

(32%). Os dados de atributos para cada espécie estão detalhados no Apêndice 3. 

As sete queimas anuais afetaram a composição funcional da comunidade de 

gramíneas, alterando as frequências de todos os atributos de efeito (Figura 3; P < 0,001 

para todas as análises). O fogo reduziu a contribuição relativa das gramíneas 

generalistas de 17% para 11% e aumentou a proporção de indivíduos com potencial 

clonal (espécies com propagação vegetativa) de 42% para 77%. A representatividade da 

floração estimulada pelo fogo diminuiu de 39% para 29%, enquanto a floração inibida 

pelo fogo aumentou de 50% para 57%. As queimas anuais também aumentaram a 

proporção de indivíduos de gramíneas de touceiras grandes, de 49% para 65%, 

diminuindo a importância relativa das espécies de porte pequeno (de 14% para 6%) e 

médio (de 36% para 29%).
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Respostas populacionais 

As espécies de gramíneas apresentaram respostas diferentes ao fogo, com 

25% das espécies avaliadas prejudicadas pelo fogo, 25% beneficiadas e 50% não 

afetadas (Figura 4). O fogo reduziu as abundâncias das espécies generalistas 

Andropogon leucostachyus, Aristida jubata e Digitaria insularis, e das gramíneas 

especialistas Axonopus aureus e Paspalum lachneum, com reduções populacionais 

variando de -65% a -93%. Juntas, as espécies prejudicadas representavam 15% da 

comunidade pré-fogo, mas sua importância foi reduzida para 1% após as queimas. 

Notavelmente, a população remanescente de Andropogon leucostachyus foi reduzida a 

um único indivíduo. Para as espécies beneficiadas, as queimas aumentaram sua 

contribuição para a abundância da comunidade de 43% para 79%. As queimas anuais 

resultaram em aumento de 11 vezes na população de Axonopus pressus (MR 

21%), seguido por aumento de 3 vezes na população de Paspalum hyalinum (MR 

Trachypogon spicatus (MR 

13%), Axonopus marginatus (MR Panicum olyroides (MR 

As respostas das espécies ao fogo não se mostraram associadas com suas relações 

filogenéticas (Figura 4), como indicado por sinal filogenético muito fraco nas mudanças 

relativas dos tamanhos populacionais (média de  de Pagel < 0,001, P 

K P ).
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Mecanismos de persistência e atributos das espécies 

Com base nos grupos separados pela análise de clusters (Figura 5), 

identificamos quatro mecanismos de persistência populacional sob queimas anuais 

(descrição detalhada na Tabela 2). Primeiro, o Mecanismo de Rebrotamento + 

Recrutamento (Grupo 1) compreende espécies cujas populações são estabilizadas 

tanto pelo rebrotamento dos indivíduos pré-fogo quanto pelo recrutamento de plântulas. 

Esse mecanismo inclui oito espécies com populações não afetadas pelo fogo e uma 

espécie beneficiada. A renovação populacional varia conforme as contribuições 

relativas de rebrotamento e recrutamento. Em segundo lugar, o Mecanismo de 

Rebrotamento (Grupo 2) compreende espécies cujas populações são essencialmente 

mantidas pelo rebrotamento de indivíduos que sobreviveram às queimas, com 

contribuição desprezível do recrutamento de plântulas. As quatro espécies com esse 

mecanismo apresentam populações desfavorecidas pelas queimas. O terceiro 

mecanismo de persistência é o Mecanismo de Recrutamento (Grupo 3), que abrange 

espécies cujas populações são estabilizadas/mantidas por meio do recrutamento de 

plântulas, com pouca contribuição do rebrotamento de indivíduos pré-fogo. Esse grupo 

inclui uma espécie desfavorecida e duas não afetadas, todas com alta renovação 

populacional. Por fim, o Mecanismo de Clonalidade (Grupo 4) inclui espécies cujas 

populações derivam quase inteiramente da propagação clonal. Este grupo abrange as 

quatro espécies beneficiadas que apresentam propagação vegetativa e é caracterizado 

por baixas taxas de renovação populacional, mas com aumentos populacionais 

significativos após as queimas. 

Nós encontramos poucas conexões perceptíveis entre as respostas 

populacionais, os mecanismos de persistência e o conjunto de atributos estudados 

(Figura 6). O subtipo fotossintético não apresentou variação suficiente entre as espécies 

estudadas (Apêndice 3). Em contraste, houve grande e aparentemente aleatória variação 

nos atributos de tipo de rebrota, reprodução pós-fogo, síndrome de dispersão e tamanho 

da touceira, já que os atributos foram distribuídos de forma independente das respostas 

e mecanismos das espécies (Figura 6). Consequentemente, as espécies apresentaram 

pouca sobreposição em seus conjuntos de atributos, e o agrupamento funcional 
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retornou grupos muito semelhantes ao agrupamento anterior. Ainda assim, a 

propagação vegetativa teve a associação 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 distribuídos aleatoriamente quando 

visualizados pela relação filogenética das espécies (Apêndice 4).  
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Tabela 2. Mecanismos de persistência populacional para gramíneas do Cerrado submetidas a um regime de queimas anuais no meio da 

estação seca. Os grupos (Gs) indicam os resultados da análise de agrupamento que apontou os mecanismos de persistência (veja Figura 5). 

Mecanismos de persistência em um regime de queima anual 

Rebrotamento 

+ 

Recrutamento 

(G1) 

Espécies com este mecanismo mantêm suas populações por meio do rebrotamento de indivíduos pré-fogo e do recrutamento de 

plântulas. Essas espécies superam os gargalos de sobrevivência e recrutamento, mostrando robusta tolerância ao fogo juntamente 

com alto potencial de recrutamento. Assim, este mecanismo permite que os tamanhos populacionais permaneçam inalterados por 

queimas frequentes, sendo o mecanismo mais comum encontrado na comunidade. Esse mecanismo também pode beneficiar as 

abundâncias das espécies por meio da colonização de espaços abertos na superfície do solo e do estabelecimento de plântulas, 

aumentando seus tamanhos populacionais. Não há propagação clonal. 

Rebrotamento 

(G2) 

Espécies com este mecanismo mantêm suas populações essencialmente por meio do rebrotamento de indivíduos sobreviventes ao 

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

propágulos e/ou ao potencial de recrutamento limitado. Consequentemente, o recrutamento de plântulas representa o principal 

gargalo de persistência para essas espécies. Assim, essas espécies são desfavorecidas por queimas anuais, pois a maioria dos 

indivíduos mortos pelo fogo não pode ser substituída. Não há propagação clonal. 

Recrutamento 

(G3) 

Espécies com este mecanismo estabilizam suas populações principalmente por meio do recrutamento de plântulas. O rebrotamento 

desempenha papel menor na manutenção populacional, possivelmente devido à baixa tolerância ao fogo entre os indivíduos adultos. 

Consequentemente, a sobrevivência representa o principal gargalo de persistência para essas espécies. Assim, essas espécies são 

desfavorecidas por queimas frequentes se o recrutamento for insuficiente ou prejudicado, mas podem manter seus tamanhos 

populacionais quando o recrutamento de plântulas é suficiente para compensar a mortalidade induzida pelo fogo (e, assim, 

apresentam alta renovação populacional). Não há propagação clonal. 
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Clonalidade 

(G4) 

Espécies com este mecanismo mantêm suas populações quase inteiramente por meio da propagação clonal. Essas espécies 

superam o gargalo de sobrevivência ao mostrar alta tolerância ao fogo (baixa renovação populacional) e compensam o gargalo de 

recrutamento por meio de propagação vegetativa agressiva. Consequentemente, esse mecanismo permite que essas espécies 

multipliquem suas populações ao longo dos eventos de queima, 

 apesar de seu baixo potencial de recrutamento. 
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DISCUSSÃO 

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 persistência das espécies. Assim, 

avançamos na ecologia vegetal do Cerrado ao elucidar as estratégias dentro de sua 

comunidade de gramíneas e ao desmistificar a ideia de que as gramíneas formam um 

grupo uniforme. Portanto, fornecemos evidências robustas para o uso de queimadas 

prescritas nos campos naturais, indicando que a reintrodução e a continuidade de 

queimas frequentes favorecem as gramíneas. 

A camada de gramíneas é resiliente a queimadas anuais 

Após sete queimadas anuais, a composição da comunidade permaneceu 

inalterada e a densidade de gramíneas dobrou, evidenciando a resiliência do estrato 

graminoso a eventos de queima repetidos. De fato, as gramíneas do Cerrado são 

especialistas em regeneração pós-fogo, principalmente devido a atributos como um 

banco de gemas protegido, rizomas com armazenamento de recursos e um crescimento 

rápido (Rachid-Edwards 1956; Sarmiento 1992; De Moraes et al. 2016; Pilon et al. 2021a). 

Essas características permitem que a camada de gramíneas se recupere 

completamente até mesmo em uma única estação de crescimento, preparando os 

indivíduos para tolerar queimas muito frequentes (Gomes et al. 2020; Pilon et al. 2021a; 

Rodrigues e Fidelis 2022; Fontenele e Miranda 2024). Portanto, essa regeneração 

vegetativa robusta garantiu a estabilidade da comunidade, e isto foi complementado 

pelas gramíneas explorando eficazmente as oportunidades de colonização criadas pelo 

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

Notavelmente, as queimadas dobraram a densidade de gramíneas, uma vez 

que elas promoveram mudanças generalizadas no estrato rasteiro (abertura de clareiras 

na vegetação, diminuição do tamanho das touceiras e regulação da competição 
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interespecífica) que favoreceram o estabelecimento de novos indivíduos (Coutinho 

1990; Zimmermann et al. 2008; Zupo et al. 2022; Rodrigues e Fidelis 2022). No entanto, 

essas oportunidades de estabelecimento não beneficiaram todas as espécies 

igualmente, pois o efeito de “densidade dobrada” foi causado principalmente pelas 

poucas gramíneas clonais dominantes. A propagação vegetativa agressiva dessas 

espécies possivelmente cobriu rapidamente as clareiras abertas pelo fogo e assim 

impediu a ocupação do espaço pelas outras espécies (Franklin et al. 2021; Klimešová et 

al. 2021). Consequentemente, em vez de promover riqueza em pequena escala ou 

heterogeneidade, as queimadas anuais aumentaram a dominância pré-existente dessas 

espécies clonais e homogeneizaram a comunidade em pequena escala, tornando a 

camada de gramíneas mais uniforme. 

Ainda assim, cinco novas espécies foram registradas depois das queimas 

prescritas, e isto é um indicador positivo de que o fogo aumenta a riqueza em escala de 

paisagem. Queimadas frequentes podem aumentar a diversidade de gramíneas 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 já podem aumentar a riqueza total das 

comunidades de gramíneas do Cerrado (Durigan et al. 2020), às vezes não por meio de 

colonização, mas por permitir que indivíduos dormentes que foram excluídos do fogo por 

longos períodos rebrotem de órgãos subterrâneos persistentes (Pilon et al. 2021a, b; 

Rodrigues e Fidelis 2022). Na verdade, como as novas espécies registradas são 

encontradas nas proximidades das subparcelas amostradas (Abreu et al. 2017), não está 

claro se estas eram novas colonizadoras ou apenas espécies que tinham indivíduos 

dormentes nas subparcelas. Porém, independentemente disso, o aumento na riqueza 

demonstra que as queimadas facilitam a coexistência de mais indivíduos e, portanto, 

tornam possível o aumento do número de espécies, mesmo que sejam ocorrências 

raras. 

Funcionamento diferenciado marca a comunidade pós-fogo 

As sete queimas anuais alteraram o funcionamento da comunidade ao mudar 

as proporções entre os grupos funcionais. Inicialmente, o aumento na densidade de 
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gramíneas (consequentemente, maior cobertura de gramíneas) gradualmente formou 

uma camada de combustível mais contínua, aumentando a inflamabilidade do 

ecossistema (D’Antonio e Vitousek 1992; Newberry et al. 2020). Em seguida, as 

queimadas anuais seletivamente filtraram as guildas sensíveis ao fogo, enquanto 

aumentavam a importância de atributos relacionados à regeneração vegetativa (ou seja, 

especialização de habitat, expansão vegetativa, floração inibida pelo fogo). Portanto, à 

medida que mais queimas ocorriam e mais indivíduos eram recrutados, a comunidade 

tornou-se cada vez mais dominada por espécies tolerantes ao fogo, aumentando a 

resiliência geral do estrato graminoso. Essas mudanças na composição funcional 

também tornaram a comunidade progressivamente mais dependente da regeneração 

vegetativa do que de recrutamento, especialmente devido à maior prevalência da 

floração inibida pelo fogo. No entanto, a típica floração pós-fogo das gramíneas do 

Cerrado (Pilon et al. 2018; Fontenele et al. 2020a) não foi perdida – essas populações 

foram mantidas com o mesmo tamanho, mas agora formam uma fração menor da nova 

comunidade total. Da mesma forma, embora as espécies de touceiras grandes tenham 

aumentado em prevalência, a comunidade não se tornou estruturalmente dominada por 

grandes touceiras. Em vez disso, as queimas recorrentes regularam o tamanho das 

touceiras e diminuíram a competição interespecífica (Zimmermann et al. 2008), 

promovendo uma distribuição mais equilibrada do tamanho dos indivíduos. 

Um quebra-cabeça de respostas, mecanismos e atributos 

As gramíneas do Cerrado diferem não apenas em suas respostas ao fogo, 

mas também em seus mecanismos de persistência e nos atributos associados a eles. 

Curiosamente, essas diferenças variam dentro dos grupos de resposta e são distribuídas 

aleatoriamente entre as espécies, formando um arranjo complexo e específico de cada 

espécie que não pode ser explicado por relações filogenéticas nem pelos atributos 

investigados. Quanto à filogenia, os ecossistemas do Cerrado têm sido relativamente 

estáveis por vários milênios, estabelecendo um conjunto de espécies que enfrentaram 

pressões seletivas semelhantes (como o fogo) por tempo suficiente para perder as suas 

limitações evolutivas originárias (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 às queimas) 

apresentaram respostas semelhantes às de linhagens originalmente de ecossistemas 

mais inflamáveis (Andropogoneae e Paspaleae) (Ripley et al. 2015; Lehmann et al. 2019; 

Gallaher et al. 2022). Portanto, em vez das limitações previstas por semelhança 

filogenética, são as atuais e singulares diferenças entre as espécies que acarretam as 

diferentes respostas ao fogo. Mesmo assim, os grupos de resposta não podem ser 

interpretados como grupos funcionais, pois houve poucas sobreposições nos atributos 

das espécies. Na verdade, até mesmo conjuntos semelhantes de atributos conferiram 

vantagens/desvantagens diferentes às espécies, demonstrando o quebra-cabeça de 

atributos que modula as respostas ao fogo. Essa complexidade (incluindo os atributos 

aqui não considerados, especialmente aqueles relacionados ao estabelecimento e à 

competição) é crucial para a coexistência de uma comunidade tão rica, ainda que 

composta por várias espécies redundantes e filogeneticamente próximas. 

Ainda assim, uma única associação clara entre atributo e resposta emergiu: 

a propagação vegetativa, surgindo como o Mecanismo de Clonalidade (G4), é o principal 

atributo que leva ao crescimento populacional em um regime de queima frequente. A 

propagação clonal tem várias vantagens (Franklin et al. 2021; Klimešová et al. 2021; 

Maracahipes et al. 2024; e referências dentro de cada um). Inicialmente, os indivíduos 

recém-clonados superam os estágios vulneráveis de plântulas ao receberem recursos 

das plantas parentais, melhorando suas chances de estabelecimento. 

Consequentemente, a ocupação espacial clonal é mais rápida e ocorre por meio de 

perfilhos que se espalham lateralmente (curta distância) e/ou estolões (longa distância), 

favorecendo uma colonização mais fácil e ampla. Essa rápida expansão horizontal 

também beneficia a aquisição de recursos, já que a propagação espacialmente agregada 

pode dominar recursos espacialmente restritos, enquanto a ligação inicial entre os 

indivíduos melhora o compartilhamento dos recursos. Assim, juntas, essas vantagens 

aumentam as populações clonais e fornecem garantias contra distúrbios, condições 

extremas ou falhas na produção de sementes. Portanto, as espécies clonais raramente 

se estabelecem via sementes e plântulas, mas mantêm populações de longa duração 

com baixas taxas de renovação populacional, resultando em alta dominância. Dessa 
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forma, as gramíneas clonais são melhores competidoras do que as espécies não 

clonais, especialmente quando há clareiras na vegetação, como após as queimas. 

Já para as várias outras espécies não clonais, o rebrotamento e recrutamento 

satisfatório foram cruciais para a persistência, tornando o Mecanismo de Rebrotamento 

+ Recrutamento (G1) o mais comum na comunidade. Notavelmente, essas espécies 

evitam os gargalos de sobrevivência e recrutamento por terem uma forte tolerância ao 

fogo e rápida regeneração associadas a um recrutamento bem-sucedido que substitui 

os indivíduos mortos durante a queima. De fato, é até surpreendente que apesar das 

limitações conhecidas na produção 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 populações sejam renovadas com uma grande 

proporção de plântulas, enfatizando a importância do recrutamento de plântulas para a 

persistência das gramíneas do Cerrado. Além disso, esses recrutas provavelmente 

adquirem tolerância ao fogo cedo em sua história de vida, ou o sucesso no recrutamento 

seria insuficiente para estabilizar ou aumentar as populações neste regime de queima 

anual. Essas características distinguem essas espécies daquelas com os Mecanismos 

de Rebrotamento (G2) ou Recrutamento (G3), que podem ter suas populações levadas 

ao colapso num regime de queima prolongado devido a restrições de recrutamento (para 

G2) e sobrevivência (para G3). A floração inibida pelo fogo, o baixo estabelecimento e a 

má qualidade das sementes provavelmente explicam a desvantagem do G2, enquanto o 

declínio das populações do G3 está mais relacionado aos seus indivíduos adultos serem 

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

De qualquer forma, os mecanismos aqui definidos (e suas implicações) 

representam estratégias sob um regime extremo de fogo, com sete queimadas anuais. 

Sob frequências mais moderadas, as distinções 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 não 

estar tão próximas do colapso populacional, já que a segunda estação de crescimento 

pós-fogo pode fornecer tempo suficiente para produção de sementes e regeneração. Da 

mesma forma, o Mecanismo de Recrutamento (G3) pode ser dissolvido, pois o ano sem 

fogo pode permitir que alguns recrutas desenvolvam tolerância suficiente para 
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sobreviver. Assim, regimes de queima mais moderados possivelmente deslocarão as 

espécies para o Mecanismo de Rebrotamento + Recrutamento (G1), enquanto suas 

espécies originalmente não afetadas reduzirão as taxas de renovação populacional 

(aumentando a contribuição do rebrotamento para a persistência) e potencialmente 

aumentarão seus tamanhos populacionais, caso o potencial de recrutamento seja 

mantido. Ainda assim, espécies com o Mecanismo de Colonização (G4) devem 

permanecer dominantes sob várias frequências de queima, embora queimadas menos 

frequentes possam desacelerar sua multiplicação ao diminuir as clareiras na vegetação. 

No geral, os Mecanismos de Rebrotamento + Recrutamento e Colonização (G1 e G4) são 

as principais estratégias que permitem que as gramíneas do Cerrado prosperem sob 

vários regimes de queima, e outros possíveis mecanismos possivelmente representam 

apenas plasticidades desses mecanismos em resposta às frequências de fogo. 

Lições para o manejo e conservação 

No Cerrado, políticas de supressão total do fogo ameaçam os campos e 

savanas ao promoverem o avanço de vegetação lenhosa, prejudicando gravemente o 

estrato rasteiro que é muito mais biodiverso, mas intolerante ao sombreamento (Durigan 

e Ratter 2016; Abreu et al. 2017; Pivello et al. 2021). As gramíneas são particularmente 

prejudicadas nesses ecossistemas mais arborizados, com indivíduos persistindo sob o 

dossel por meio de seus órgãos subterrâneos, mal conseguindo realizar suas funções 

vitais (Pilon et al. 2021b). O funcionamento geral do ecossistema também é ameaçado, 

já que a cobertura e biomassa reduzida das gramíneas compromete a inflamabilidade, o 

balanço de carbono e a infiltração de água (Castro e Kauffman 1998; Moreira 2000; 

Honda e Durigan 2016; Abreu et al. 2017; Newberry et al. 2020). Portanto, a supressão 

total de fogo nesses ecossistemas abertos não deve ser buscada caso a biodiversidade, 

a conservação e serviços ecossistêmicos além do estoque de carbono sejam 

prioridades. Logo, o uso do fogo se torna uma ação de manejo crucial (Durigan 2020), e 

isso é particularmente mais relevante nas áreas de Cerrado ao sul do bioma, como em 

nosso local de estudo, onde o avanço da vegetação lenhosa é mais rápido e agressivo do 

que nas regiões ao norte (Stevens et al. 2017). No entanto, há um temor enraizado de que 

queimas frequentes sejam prejudiciais a essas comunidades, especialmente porque 
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grande parte do processo decisório atual de manejo do fogo está focado nos 

componentes arbóreos e arbustivos (Schmidt et al. 2018), que de fato são prejudicados 

pelas queimas (Miranda et al. 2009; Gomes et al. 2020). Assim, queimas frequentes — 

especialmente no meio e final da estação seca — são temidas em várias situações, mas 

essa preocupação geralmente resulta da transposição da menor tolerância ao fogo das 

plantas lenhosas para o estrato rasteiro. Apesar disso, a principal lição de manejo deste 

estudo é que incêndios frequentes não devem ser vistos como uma ameaça às 

gramíneas do Cerrado. 

Lição 1: queimas frequentes são muito mais benéficas para as comunidades 

de gramíneas do que a supressão prolongada de fogo, e a reintrodução do fogo, como 

fizemos, é uma ferramenta eficaz para melhorar a inflamabilidade e a resiliência da 

comunidade. No entanto, a frequência de queima deve ser decidida com cuidado. A 

dicotomia de resposta ao fogo entre os componentes lenhoso e graminoso define o 

equilíbrio desses ecossistemas. Assim, o manejo e a conservação desses ecossistemas 

exigem um mosaico de regimes que beneficiem ambos os componentes, incorporando 

a pirodiversidade. Entretanto, o limiar de frequência de queima deve permitir que a 

camada de gramíneas prospere enquanto o componente lenhoso é mantido sob 

controle, dificultando o adensamento, mas também permitindo o funcionamento e a 

persistência das plantas lenhosas. Queimadas anuais podem cruzar esse limiar, 

excluindo espécies de árvores e arbustos. Assim, prescrever o fogo com frequências 

extremas deve levar em consideração essa possibilidade. Além disso, a frequência ideal 

de queima também deve beneficiar ervas, subarbustos e outros componentes não 

graminoides do estrato rasteiro. Ainda que essas plantas também sejam prejudicadas 

pela exclusão prolongada de fogo, sua resposta a queimas repetidas permanece pouco 

estudada. 

Lição 2: as gramíneas recuperam sua carga de combustível em uma única 

estação de crescimento, permitindo queimas anuais. Assim, se o manejo do fogo não 

atuar precisamente com queimas prescritas preventivas, há o potencial de incêndios 

anuais que terão custos muito maiores ao atingir a vegetação sensível ao fogo. Em vez 

disso, ações estratégicas de manejo de fogo podem incluir queimadas frequentes nos 

tipos de vegetação aberta, como forma tanto de beneficiar a biodiversidade quanto de 
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prevenir danos relacionados ao fogo a outros tipos de vegetação. Nosso estudo apoia 

essa visão, mostrando que há uma preocupação excessiva em relação aos efeitos 

prejudiciais de queimas frequentes nos campos. 

Lição 3: nossa análise de particionamento populacional sugere que as 

gramíneas clonais são boas candidatas para intervenções de restauração ecológica. Sua 

multiplicação e colonização rápida são condições desejáveis para utilização em plantios 

de restauração, proporcionando rápida expansão horizontal que pode rapidamente 

recuperar serviços ecossistêmicos cruciais e competir com espécies indesejadas. No 

entanto, essas gramíneas clonais possivelmente terão dificuldades de estabelecimento 

via sementes e devem ser multiplicadas principalmente através da translocação de 

material vegetal, propagação clonal e/ou produção de mudas.  
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CONCLUSÃO 

Neste estudo revelamos a notável resiliência das gramíneas do Cerrado a um 

regime de queima extremo prolongado. Após sete queimas anuais, a comunidade de 

gramíneas manteve sua composição, aumentou sua riqueza total, dobrou sua densidade 

e melhorou sua resiliência. Além disso, as espécies de gramíneas responderam de 

maneira distinta ao fogo, e identificamos dois mecanismos principais que regulam suas 

populações: o mecanismo de rebrotamento + recrutamento e o agressivo mecanismo de 

clonalidade. Particularmente, destacamos a alta contribuição do recrutamento de 

plântulas para a persistência da maioria das espécies, algo que possivelmente diminui 

sob frequências de fogo mais moderadas. No geral, nosso estudo fornece evidências de 

que queimadas recorrentes no meio da estação seca (sejam anuais ou em frequências 

mais moderadas) não são prejudiciais à comunidade de gramíneas e devem ser menos 

preocupantes do que os regimes prolongados de supressão de fogo, que levam à perda 

de cobertura, biomassa e diversidade de gramíneas. Assim, considerando a importância 

crucial das gramíneas para a estrutura e o funcionamento dos ecossistemas abertos — 

especialmente no que diz respeito à inflamabilidade, hidrologia e ciclagem de carbono 

— queimadas prescritas são uma ferramenta de manejo adequada para campos e 

savanas quando o objetivo é manter ou recuperar a resiliência do ecossistema. Essas 

informações são fundamentais para a conservação dos ecossistemas do Cerrado, 

especialmente para o avanço do uso do fogo como ferramenta de manutenção da 

biodiversidade. 

Ainda assim, devemos reconhecer algumas limitações ao generalizar os 

padrões relatados. Primeiramente, este estudo se concentra no Cerrado do sul do bioma 

e, portanto, generalizações para regiões mais centrais e ao norte devem ser feitas com 

cautela, já que os efeitos de estações secas mais longas e áridas sobre a produtividade 

das gramíneas e a regeneração das espécies são desconhecidos. Em segundo lugar, os 

mecanismos de persistência descritos aqui não devem ser generalizados para 

comunidades sob adensamento lenhoso, pois as pressões competitivas diferentes 

podem restringir os mecanismos de colonização e, portanto, alterar os agrupamentos de 

espécies e a contribuição do rebrotamento, recrutamento e clonalidade para a 

persistência das espécies. Da mesma forma, ainda há muito a ser aprendido sobre a 
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resposta das gramíneas a outras épocas de queima e sobre a validade desses 

mecanismos em outros locais. No geral, essas lacunas de conhecimento devem ser 

tópicos prioritários para o avanço da ecologia do fogo e das gramíneas, além do manejo 

e da conservação no Cerrado. Por fim, concluímos incentivando os pesquisadores a 

considerarem cuidadosamente o estudo de populações e suas dinâmicas de longo 

prazo, especialmente para espécies do estrato rasteiro. A análise populacional que 

aplicamos aqui foi crucial para elucidar os efeitos do fogo nessas comunidades, e mais 

análises semelhantes para outras espécies do estrato rasteiro serão fundamentais para 

apoiar intervenções de manejo.  
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APÊNDICE 3. ATRIBUTOS DAS ESPÉCIES 

Apêndice 3. Atributos relevantes para a persistência populacional e o funcionamento da comunidade sob um regime de fogo frequente. 

Espécie 
Subtipo 

fotossintético 

Tipo de 

rebrota 

Especialização 

de habitat 

Propagação 

vegetativa 

Reprodução 

pós-fogo 

Síndrome de 

dispersão 

Tamanho da 

touceira 

Agenium leptocladum NADPme Túnica Especialista Não Não afetada Epizoocoria Médio 

Andropogon leucostachyus NADPme Túnica Generalista Não Estimulada Anemocoria Grande 

Anthaenantia lanata NADPme Túnica Especialista Não Estimulada Anemocoria Médio 

Aristida jubata NADPme Túnica Generalista Não Inibida Epizoocoria Grande 

Aristida megapotamica var. 

brevipes 
NADPme Basal Especialista Não Inibida 

Anemocoria 
Médio 

Aristida riparia NADPme Basal Generalista Não Inibida Anemocoria Pequeno 

Axonopus aureus NADPme Basal Especialista Não Não afetada Anemocoria Pequeno 

Axonopus marginatus NADPme Túnica Especialista Sim (estolão) Estimulada Anemocoria Médio 

Axonopus pellitus NADPme Túnica Especialista Não Não afetada Barocoria Grande 

Axonopus pressus NADPme Subterrânea Generalista Sim (rizoma) Não afetada Barocoria Grande 

Axonopus siccus NADPme Túnica Especialista Não Não afetada Barocoria Grande 

Digitaria corynotricha NADPme Túnica Especialista Não Não afetada Barocoria Pequeno 

Digitaria insularis NADPme Basal Generalista Não Inibida Anemocoria Pequeno 

Elionurus muticus NADPme Túnica Especialista Não Estimulada Anemocoria Grande 



64 

 

Espécie 
Subtipo 

fotossintético 

Tipo de 

rebrota 

Especialização 

de habitat 

Propagação 

vegetativa 

Reprodução 

pós-fogo 

Síndrome de 

dispersão 

Tamanho da 

touceira 

Gymnopogon foliosus NADme 
Non-

resprouter 
Generalista Não - 

Anemocoria 
Pequeno 

Gymnopogon spicatus NADme Basal Generalista Não Inibida Anemocoria Pequeno 

Loudetiopsis chrysothrix PCK Túnica Especialista Não Inibida Epizoocoria Grande 

Panicum olyroides NADme Basal Especialista Não Não afetada Anemocoria Médio 

Paspalum ammodes NADPme Túnica Especialista Não Estimulada Anemocoria Médio 

Paspalum carinatum NADPme Túnica Especialista Não Estimulada Anemocoria Pequeno 

Paspalum gardnerianum NADPme Basal Especialista Não Estimulada Barocoria Pequeno 

Paspalum guenoarum NADPme Basal Generalista Não Não afetada Barocoria Médio 

Paspalum hyalinum NADPme Túnica Especialista Sim (rizoma) Não afetada Barocoria Pequeno 

Paspalum lachneum NADPme Túnica Especialista Não Estimulada Anemocoria Médio 

Paspalum pectinatum NADPme Túnica Especialista Não Estimulada Anemocoria Grande 

Paspalum polyphyllum NADPme Basal Especialista Não Estimulada Anemocoria Pequeno 

Schizachyrium microstachyum NADPme Subterrânea Generalista Não Inibida Anemocoria Médio 

Schizachyrium sanguineum NADPme Basal Generalista Não Estimulada Barocoria Médio 

Sporobolus cubensis NADme Túnica Especialista Não Estimulada Barocoria Médio 

Trachypogon spicatus NADPme Subterrânea Especialista Sim (rizoma) Inibida Epizoocoria Grande 

Tristachya leiostachya PCK Túnica Especialista Sim (rizoma) Inibida Epizoocoria Grande 








