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RESUMO

A ocorréncia e a diversidade de ecossistemas podem ser definidas pelo regime de
distarbios e contexto ambiental. Fatores abiodticos e interagdes bidticas locais podem
influenciar a diversidade de espécies. O regime de disturbios com queimas recorrentes e
pastejo por gado doméstico promove a ocorréncia € permanéncia de campos em
mosaicos campestres-florestais. Esse regime de disturbios ¢ tradicionalmente aplicado
por produtores rurais, mas impedido em unidades de conservagdo. A aplicagao de um
manejo antidisturbio pode levar a dominancia dos campos por poucas espécies, € ao
acumulo de necromassa, a qual diminui o espago disponivel nas comunidades herbaceas
e aumenta a inflamabilidade. Além disto, outras condi¢cdes ambientais locais podem
interagir com distarbios para determinar a organizagdo de comunidades de plantas
campestres. Desta forma, nosso objetivo foi avaliar possiveis fatores estruturadores da
diversidade da vegetacdo e verificar a influéncia do regime de fogo e do contexto
ambiental local sobre os campos de altitude, no sul do Brasil. Nossa hipdtese foi de que
a diversidade de espécies ¢ maximizada em locais com um regime de fogo bianual,
porque evita o acumulo de necromassa, permitindo maior diversidade de espécies.
Realizamos o estudo em campos de altitude no Parque Nacional de Sdo Joaquim.
Amostramos a vegetagdo em 336 quadrados de 1 x 1 m, distribuidos em 28 parcelas de
70 x 70 m e agrupadas em 7 blocos. Para os quadrados, obtivemos dados de volume de
biomassa e necromassa, profundidade do solo, cobertura de rochas, solo descoberto,
inclinagdo do terreno, indice de carga térmica e quantidade de esterco bovino (variaveis
ambientais locais). Para as parcelas, obtivemos dados de frequéncia e recorréncia de
fogo a partir de imagens de satélite nos ultimos 32 anos e tempo sem fogo (regime de
fogo). Avaliamos a diversidade alfa como a riqueza de espécies e a dominancia de
espécies com o indice de Simpson por quadrado. Verificamos ainda a relacdo entre
volume de necromassa com a domindncia de espécies. Por ultimo, avaliamos a
diversidade beta obtendo a parti¢do dos componentes de troca de espécies e diferenca na
riqueza por quadrado. A diversidade alfa, beta e dominancia foram modeladas em
funcdo das varidveis ambientais locais e do regime de fogo com modelos lineares
generalizados mistos. Com relagdo a diversidade alfa, nossos resultados demonstraram
que o volume de necromassa, dominancia de espécies e solo descoberto se relacionaram
negativamente com a riqueza de espécies. O tempo sem fogo, biomassa e solo
descoberto tiveram relagdo positiva com a dominancia, enquanto a inclinagdo do
terreno, relagdo negativa. Por fim, a necromassa teve relacdo positiva com a
dominancia. O componente com maior contribuicdo para a diversidade beta foi a troca
de espécies, que foi relacionada com necromassa, biomassa, profundidade do solo e
cobertura da rocha. Nossos resultados indicam que tanto o fogo quanto fatores
ambientais locais estruturam as comunidades campestres. A relagdo negativa entre
necromassa € riqueza de espécies indica que impedir distirbios, como fogo e pastejo,
reduz indiretamente a diversidade campestre pelo acimulo de necromassa. Ao mesmo
tempo, fatores locais como profundidade do solo, afloramentos de rochas e
caracteristicas do terreno podem fornecer espagos diferentes para a ocorréncia de novas
espécies. Tal entendimento sobre padrdes de diversidade e fatores estruturadores
permitird elaborar praticas de manejo mais adequadas a conservacao da diversidade dos
campos.

PALAVRAS-CHAVE: diversidade alfa e beta; regime de fogo; contexto ambiental;
dominancia; campos de altitude
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ABSTRACT

The occurrence and diversity of ecosystems can be defined by the disturbance regime
and environmental context. Abiotic factors and local biotic interactions can influence
species diversity. The disturbance regime with recurrent burning and grazing by
domestic cattle promotes the occurrence and permanence of grasslands in grassland-
forest mosaics. This disturbance regime is traditionally applied by landholders but is
prevented in conservation units. The application of anti-disturbance management can
lead to the dominance of grasslands by a few species, and the accumulation of litter,
which decrases the space available in herbaceous communities and increases
flammability. In addition, other local environmental conditions can interact with
disturbances to determine the organization in plant communities. Thus, our aim was to
evaluate possible structuring factors of vegetation diversity and verify the influence of
the fire regime and the local environmental context on highland grasslands in southern
Brazil. Our hypothesis was that species diversity is maximised in places with a biannual
fire regime because it prevents the accumulation of litter, allowing for greater species
diversity. We carried out the study in high-altitude fields in Sdo Joaquim National Park.
We sampled the vegetation in 336 squares with 1 x 1 m each, distributed in 28 plots
with 70 x 70 m each and grouped into 7 blocks. For the quadrats, we obtained data on
biomass and necromassa volume, soil depth, rock cover, bare soil, slope, heat load index
and the amount of cattle manure (local environmental variables). For the plots, we
obtained fire frequency and recurrence data from satellite images over the last 32 years,
and time without fire (fire regime). We assessed alpha diversity as species richness and
species dominance using Simpson's index per square. We also checked the relationship
between litter volume and species dominance. Finally, we assessed beta diversity by
obtaining the partitioning of the components of species exchange and difference in
richness per square. Alpha and beta diversity and dominance were modelled as a
function of local environmental variables and fire regime using generalised linear mixed
models. In relation to alpha diversity, our results showed that litter volume, species
dominance and bare soil were negatively related to species richness. Time without fire,
biomass and bare soil were positively related to dominance, while slope was negatively
related. Finally, litter was positively related to dominance. The component with the
greatest contribution to beta diversity was species turnover, which was related to litter,
biomass, soil depth and rock. Our results indicate that both fire and local environmental
factors structure grassland communities. The negative relationship between and species
richness indicates that preventing disturbances, such as fire and grazing, indirectly
reduces grassland diversity through the accumulation of litter. At the same time, local
factors such as soil depth and rock out crop scan provide different spaces for new
species occurrence. This understanding of diversity patterns and structuring factors will
allow us to develop management practices better suited to conserve grassland diversity.

Keywords: alpha and beta diversity; fire regime; environmental context; dominance;
highland grasslands.
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INTRODUCAO GERAL

A diversidade de uma comunidade ecoldgica pode ser moldada por diversos
fatores, dentre eles, os disturbios. Em termos de defini¢do, a palavra disturbio apresenta
diferentes conotagdes, sendo um dos conceitos mais objetivos o proposto por Grime
(1979): ‘eventos ou processos que tem como resultado a remogao total ou parcial de
biomassa de uma comunidade’. Os disturbios ecoldgicos sdo componentes-chave dentro
dos ecossistemas, sejam aquaticos, terrestres ou marinhos, influenciando padrdes de
diversidade ao longo do espago e do tempo (TURNER, 2010). Os disturbios podem ser
responsaveis por manter a diversidade taxondmica, funcional e genética de diversos
sistemas (BANKS et al., 2013). Distarbios tém ainda papel importante para explicar a
coexisténcia de espécies e manuten¢do de padrdes de diversidade dentro (diversidade
alfa) e entre comunidades (diversidade beta) (ACKERLY; CORNWELL, 2007;
TILMAN, 1990).

O fogo ¢, dentre os distirbios, um dos mais importantes em aspectos
ecoldgicos e evolutivos. O fogo se caracteriza por desempenhar um papel importante
em diversos ecossistemas, como florestas boreais, bosques de eucalipto, arbustais,
savanas e campos (BOND; WOODWARD; MIDGLEY, 2005). Porém, o fogo ndo ¢ um
distarbio recente, com registros desde o final do periodo Siluriano, ha 420 milhdes de
anos. Sua origem se remete com o surgimento das primeiras plantas que, ao gerar
biomassa, se converteram em combustivel em potencial. O surgimento das plantas
também levou a um aumento nos niveis de oxigénio e, junto a fontes de igni¢do (como
erupcoes vulcanicas) se combinaram para gerar eventos de fogo (PAUSAS; KEELEY,
2009). Conforme passou o tempo, a diversificacdo das angiospermas foi promovida pelo
fogo, criando habitats e impulsionando a sua expansdo durante o Creticeo (BOND;
SCOTT, 2010). J& no final do Mioceno, campos e savanas comecaram a surgir € a
substituir areas de florestas, pelo incremento dos eventos de fogo nesse periodo
(EDWARDS et al.,, 2010). Essa expansdo possivelmente foi impulsionada com o
surgimento de gramineas de tipo fotossintético C4, que se adaptaram ao fogo com
estruturas anatomicas e ajustes fisioldgicos para aumentar a eficiéncia da fotossintese e

maximizar a producao de biomassa (EDWARDS et al., 2010; SIMON et al., 2009).

Além do fogo, outro distirbio relevante para a evolugdo dos ecossistemas
terrestres ¢ a herbivoria (DANTAS; PAUSAS, 2022). Até o final do Mioceno, ha 65

milhdes de anos, a megafauna herbivora teve um papel fundamental na manutengdo e
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estruturacdo de ecossistemas abertos ou nao florestais, como os campos, assim como na
evolucdo da flora e fauna associada (BOBE, 2006; GALETTI et al.,, 2018).
Particularmente, espécies campestres tém desenvolvido certas caracteristicas
direcionadas pela pressdo seletiva da herbivoria, sendo algumas delas o crescimento
rizomatoso ou prostrado ¢ a presenca de meristemas intercalares (GALETTI et al.,
2018). Desta maneira, os distirbios sdo elementos essenciais para compreender os
aspectos ecoldgicos e evolutivos dos ecossistemas campestres, destacando sua

relevancia para a conservagao destes ecossistemas no planeta.

Ecossistemas abertos sd3o compostos por plantas intolerantes a sombra,
geralmente com elevada dominancia de plantas herbaceas (ndo lenhosas), especialmente
gramineas perenes (OVERBECK et al., 2022). Grande parte dos ecossistemas abertos
ao redor do mundo sdo extremamente ricos em termos de diversidade taxonOmica,
filogenética e funcional, como também apresentam altas taxas de endemismos de
espécies (BOND; PARR, 2010; PARR et al., 2014). Por exemplo, savanas brasileiras
podem atingir uma diversidade comparavel com a da Amazonia brasileira, ainda
apresentando a metade da extensdo desta ultima (FILARDI et al., 2018). Além disso,
ecossistemas abertos proveem uma série de servigos ecossistémicos, como regulagdo do
clima, da 4gua e do solo, producdo de alimentos, além de servigos culturais
(BENGTSSON et al., 2019). Os ecossistemas abertos sdo essenciais na regulacdao dos
ciclos hidrologicos, ao ter maior infiltracdo e retencdo da 4gua proveniente das chuvas,
comparado com florestas (HONDA; DURIGAN, 2016). Ecossistemas abertos também
se apresentam como potenciais reservas de carbono (WIGLEY et al., 2020). Além disso,
ecossistemas abertos proveem forragem para a pecudria e polinizadores importantes
para a agricultura (OCKINGER; SMITH, 2006). Atualmente no Brasil, ecossistemas
abertos cobrem um 27% do territorio nacional, sendo representados principalmente
dentro dos biomas Cerrado, Pampa e Pantanal, e dentro da Amazonia, Floresta Atlantica
e Caatinga, em formagdes vegetais de tipo savana e campo (IBGE, 2019; OVERBECK
etal., 2015)

No sul do Brasil, os campos sao mantidos por fogo, pastejo por herbivoros de
grande porte, fatores edaficos e climaticos, ou uma combinagdo destes que limitam o
estabelecimento de lenhosas, mantendo ainda sua diversidade (Behling et al., 2004;
Overbeck et al., 2022). A megafauna e o fogo foram os principais responsaveis pela

manuten¢do dos campos ao longo do tempo (BEHLING; PILLAR, 2007). Nos ultimos



17

milénios, com a extingdo de boa parte da megafauna e com a chegada de populagdes
pré-colombianas, especialmente hd cerca de 3000 anos A.P., a frequéncia do fogo
aumentou, enquanto a herbivoria diminuiu (BITENCOURT; KRAUSPENHAR, 2006;
KERN, 1998). Porém, no século XVII, a megafauna comeg¢a a aumentar novamente no
sul do Brasil, em decorréncia da introdugdo de animais domésticos (bovinos, ovinos e
equinos) por colonos europeus e jesuitas, para a producdo de carne e couro
(NABINGER; MORAES; MARASCHIN, 2009; ZARTH; GERHARDT, 2009). Ainda
mais recentemente, ao longo dos ultimos séculos, pecuaristas que se instalaram nos
campos de altitude do sul do Brasil passaram a manejar o fogo em conjun¢do com o
pastejo por parte de seus rebanhos de animais domésticos, criados de forma extensiva
(NABINGER; MORAES; MARASCHIN, 2009; SUHS; GIEHL; PERONI, 2020).
Nesse manejo, o fogo ¢ usado para remover necromassa e promover o rebrote da
vegetacdo campestre, o que melhora a palatabilidade e as taxas de consumo pelo gado

doméstico (COLLINS, 1987; SUHS; GIEHL; PERONI, 2020, Figura 1).

Figura 1. Manejo tradicional integrando pastejo com gado e fogo nos campos de
altitude, sul do Brasil. Foto de Rafael Barbizan Siihs.

Apesar do conhecimento que se tem sobre os campos, varias ameagas a
diversidade destes ainda sdao produto de pouco conhecimento ou negligéncia. Politicas
publicas que priorizem a manutencao e conservacao da diversidade campestre ainda sao
escassas. As ameagas aos campos estdo crescendo, e abrangem uma série de praticas

que afetam aos mesmos (SILVEIRA et al., 2020). Tanto a sociedade em geral, quanto
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uma parte da comunidade cientifica, ainda acredita que os campos resultam da
degradagdo deflorestas, e, portanto, precisam passar por restauragdo (NOSS et al.,
2015). Esta concepgdo provavelmente se deve a uma valoragdo econdmica altamente
enviesada das florestas e da madeira, combinada com o usos da terra onde florestas se

convertem em pastagens, principalmente pelo desmatamento (SILVEIRA et al., 2020).

Outra ameaga aos campos € a supressao ou impedimento de distirbios. Um
manejo de prevengdo ou impedimento de fogo e pastejo (manejo antidistarbios) tem
sido comumente aplicado em unidades de conservagao do sul do Brasil. Sob este
manejo antidistirbios, algumas espécies tendem a se tornar dominantes, pelo rapido
acimulo de biomassa e elevagdo da abundancia relativa local, excluindo espécies
competidoras fracas (ANDRADE et al., 2016; NABINGER; MORAES; MARASCHIN,
2009). Com o tempo, a biomassa se transforma em necromassa, se acumulando como
um potencial combustivel, aumentando o risco de incéndios catastroficos, que podem
reduzir a biodiversidade (BEHLING; PILLAR, 2007). Além disso, longos periodos sem
fogo podem levar a substitui¢do de 4reas de campo por arbustais (SUHS et al., 2021) ou
florestas (FERREIRA; ELY; BEAL-NEVES, 2021), onde o adensamento por arbustos
ou arvores pode afetar negativamente a produ¢do de forragem e ameacar a diversidade
campestre (ARCHER et al., 2017; OVERBECK et al., 2007; SUHS; GIEHL; PERONI,
2020). Considerando que o fogo e o pastejo sdo distirbios que fazem parte dos campos
ha milénios, ¢ de suma importadncia compreender seus efeitos e como estes podem

determinar a distribui¢do de comunidades campestres e sua diversidade.

Além da relag@o potencial com disturbios, a diversidade dos campos pode ser
influenciada por fatores abiodticos e interagdes bidticas na escala local, ao longo do
espaco ¢ do tempo (LORTIE et al., 2004). Ao mesmo tempo, as interagdes dentro das
comunidades podem ser influenciadas pelos distirbios e, assim, conjuntamente
influenciar a diversidade (CADOTTE, 2007; HOU et al., 2019). Por exemplo, a
quantidade de biomassa, necromassa e solo exposto, relacionadas com a frequéncia ou
recorréncia de disturbios, podem gerar altera¢des na disponibilidade de recursos e assim
promover mudancas na diversidade (BOND; KEELEY, 2005; FIDELIS et al., 2010;
OVERBECK et al., 2005; PODGAISKI et al., 2014). Estas variaveis regulam outras
varidveis como luz, umidade e temperatura, consideradas importantes para a
colonizagdo, germinagdo e estabelecimento das espécies (FIDELIS et al., 2012, 2014;

PILON et al., 2021). Por outro lado, fatores abioticos locais relacionados a topografia
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também podem afetar a diversidade de espécies, influenciando na disponibilidade de
recursos. A profundidade do solo, inclinagdo do terreno e presenca de afloramentos de
rochas podem modificar a absor¢do de agua e nutrientes e diminuir o espago disponivel,
assim como prover refiigios contra distirbios para determinadas espécies (CANTON et
al., 2004; DEMBICZ et al., 2021; HARA et al., 1996). Além disso, a inclinagdo e a face
de exposicdo do terreno, juntamente com a latitude, determinam a carga térmica local,
um indicador importante do estresse hidrico (DEMBICZ et al., 2021). Desta forma,
compreender as interrelagdes entre os distirbios e os fatores ambientais locais pode
permitir um melhor entendimento de diferencas de diversidade em diferentes escalas.
Portanto, determinar a organiza¢do de comunidades sob distirbios recorrentes passa

pela compreensao de como distirbios, fatores abioticos e interagdes bidticas interagem.

A influéncia dos distirbios e do contexto ambiental sobre a diversidade pode
ser estimada em diferentes escalas espaciais. A diversidade alfa pode ser representada
pela riqueza de espécies de um local ou comunidade, enquanto a diversidade beta ¢
interpretada como a diferenciagdo na composi¢ao de espécies entre locais ou
comunidades. J4 a diversidade gama ¢ representada pelo conjunto total de espécies de
uma regido. Além disso, a diversidade beta pode ser particionada em dois componentes:
troca de espécies e diferenca de riqueza (LEGENDRE, 2014; LEGENDRE;
BORCARD; PERES-NETO, 2005; LEGENDRE; DE CACERES, 2013). Estes varios
aspectos da diversidade podem ser influenciados pelos distirbios e pelo contexto
ambiental de forma distinta. No caso da diversidade alfa, a riqueza de espécies pode
aumentar em areas manejadas com fogo devido a redu¢dao na abundancia de espécies
dominantes e aumento da chance de estabelecimento de outras espécies (FACELLI;
PICKETT, 1991; FIDELIS et al., 2012; JONER; GIEHL; PILLAR, 2021). No caso da
diversidade beta, pode haver um aumento da troca de espécies se houverem diferencas
ambientais ou de regime de distirbios significativas entre locais ou comunidades
(KALLIMANIS et al., 2008; MASUNGA; MOE; PELEKEKAE, 2013). Por outro lado,
perdas de espécies podem ocorrer de forma direcional em resposta ao regime de
distarbios ou condi¢des ambientais desfavordveis, gerando uma expectativa de alta
diversidade beta pelo componente de diferenca de riqueza. A avaliacdo simultanea da
diversidade alfa e beta permite avaliar se os campos com um manejo antidisturbio
refletem em uma diminui¢do da quantidade de espécies ou homogeneizacdo da

composicao, alterando a diversidade em escalas distintas.
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Embora o uso de fogo na gestao de campos seja comum em areas privadas, em
areas protegidas, como unidades de conservagdo, ¢ implementado um manejo
antidisturbio e, portanto, seus efeitos podem ser desconhecidos ou controversos
(MISTRY et al., 2019). Considerando que o manejo antidistirbio constitui uma ameacga
para os campos, o conhecimento dos efeitos destas praticas sobre a diversidade ¢
fundamental para promover politicas ambientais que incluam praticas de manejo
adequadas para sua conservacdo. Assim, visto que campos dependem de disturbios e
que alteragdes no regime de fogo devem atuar em conjunto com o contexto ambiental,
nosso objetivo foi avaliar a influéncia do regime de disturbio e a interacdo deste com
fatores abidticos, a dominancia ecoldgica, € o acimulo de biomassa e necromassa sobre
a diversidade alfa e beta em campos de altitude do sul do Brasil. Tendo em vista o
conhecimento existente sobre o manejo do fogo, nossa hipdtese ¢ de que a diversidade
alfa e beta dos campos seja maximizada em locais sob regime de fogo frequente e onde
tenham ocorrido queimadas recentes porque este regime de distirbio evita o acimulo de
necromassa, favorecendo o estabelecimento das espécies e promove heterogeneidade
ambiental, o que também favoreceria diferencas de espécies entre comunidades.
Esperamos ainda que o volume de biomassa e necromassa, profundidade do solo,
inclinagdo do terreno, indice de carga térmica, solo descoberto, presenga de rochas e
intensidade do pastejo por gado bovino expliquem parte adicional da variacdo na
diversidade campestre. Por fim, avaliamos ainda a relagdo entre a necromassa e
dominancia, ja4 que podem influenciar a diversidade de comunidades campestres,

também influenciadas pelo regime de disturbios e pelo contexto ambiental.
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CAPITULO 1: O FOGO E O CONTEXTO AMBIENTAL COMO
PROMOTORES DOS PADROES DE DIVERSIDADE DOS CAMPOS DE
ALTITUDE NO SUL DO BRASIL
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INTRODUCAO

A diversidade de uma comunidade ecologica pode ser moldada por diversos
fatores. Comunidades de plantas sdo estruturadas por fatores abidticos e interagdes
bidticas locais ao longo do espaco e do tempo (Lortie et al., 2004). Além disso, a
remocdo total ou parcial de biomassa de uma comunidade causada por distirbios
também pode resultar em mudancas importantes nas comunidades (Grime,
1979).Disturbios tém, portanto, um papel importante para explicar a coexisténcia de
espécies e manutengdo de padrdes de diversidade dentro (diversidade alfa) e entre
comunidades (diversidade beta) (Ackerly & Cornwell, 2007; Tilman, 1990). Ao mesmo
tempo, a diversidade pode responder as interacdes dentro das comunidades, que podem
ser influenciadas pelos distirbios (Cadotte, 2007; Hou et al., 2019). Portanto,
determinar a organizacdo de comunidades sob distirbios recorrentes passa pela

compreensdo de como disturbios, fatores abioticos e interagdes bidticas interagem.

O fogo e a herbivoria sdo exemplos de distarbios que sdo estruturadores das
comunidades vegetais, embora tenham diferengas em seus efeitos. O fogo ¢ um
distarbio que atua em diversos ecossistemas globais (Pausas & Keeley, 2009) e que teve
um papel fundamental na diversificagdo de angiospermas, especialmente de gramineas
C4, que se adaptaram ao fogo com estruturas anatomicas e ajustes fisiologicos para
aumentar a eficiéncia da fotossintese e maximizar a produgdo de biomassa (Edwards et
al.,, 2010; Simon et al., 2009). Ao favorecer gramineas C4, o fogo impulsionou a
expansdo e evolu¢do de campos e savanas ao redor do mundo (Bond & Scott, 2010;
Edwards et al., 2010; Simon et al., 2009). Além disso, os efeitos do fogo sdo
comparaveis, em parte, aos efeitos de herbivoros, com semelhangas parciais em termos
de remocao de biomassa e alteragdes na composi¢cdo de espécies e formas de vida em

sistemas controlados por consumidores (revisdao em Bond & Keeley, 2005). Porém, os
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efeitos do fogo e da herbivoria podem ser distintos em outros aspectos, especialmente se
considerado que herbivoros geralmente sdo seletivos e, por outro lado, que o efeito do

fogo envolve pouca ou nenhuma seletividade.

A diferen¢a no disturbio promovido pelo fogo, herbivoria ou ambos, ou a
prevengdo destes, tem consequéncias distintas sobre as comunidades de plantas
campestres. O fogo remove a necromassa, que ¢ a biomassa morta ainda em pé ou
aquela prostrada, e gera espaco ao nivel do solo, que podem promover a colonizagao de
novas espécies (Fidelis et al., 2014; Overbeck et al., 2005). J& o pastejo, além de abrir
espaco, pode influenciar as comunidades mediante o consumo seletivo da biomassa de
determinadas espécies palataveis (Boldrini, 2009; Ferreira et al., 2020) em detrimento
de outras plantas vivas ou da necromassa. Apesar das diferencas, ambos distirbios
ocorrem frequentemente em conjunto. No sul do Brasil, a megafauna e o fogo foram os
principais responsaveis pela manuten¢do dos campos ao longo do tempo (Behling &
Pillar, 2007). Nos ultimos milénios, com a extingdo de boa parte da megafauna e com a
chegada de populagdes pré-colombianas, especialmente hd cerca de 3000 anos A.P., a
frequéncia do fogo aumentou, enquanto a herbivoria diminuiu (Bitencourt &
Krauspenhar, 2006; Kern, 1998). Porém, no século XVII, a megafauna comecou a
aumentar novamente no sul do Brasil, em decorréncia da introducdo de animais
domésticos (bovinos, ovinos e equinos) por colonos europeus e jesuitas, para a
producdo de carne e couro (Nabinger et al., 2009; Zarth & Gerhardt, 2009). Ainda mais
recentemente, ao longo dos Ultimos séculos, pecuaristas que se instalaram nos campos
de altitude do sul do Brasil passaram a manejar o fogo em conjun¢do com o pastejo por
parte de seus rebanhos, criados de forma extensiva (Andrade et al., 2016; Siihs et al.,
2020). Nesse manejo, o fogo ¢ usado para remover necromassa acumulada no final do
inverno, € promover o rebrote da vegetacao campestre, o que melhora a palatabilidade e
as taxas de consumo pelo gado doméstico (Boldrini, 2009; Siihs et al., 2020).Tendo em
vista a longa exposi¢do dos campos da regido ao fogo e ao pastejo, sdo esperadas

mudancas nos campos na auséncia destes distirbios.

Um manejo de prevengdo ou impedimento de fogo e pastejo (manejo
antidistirbios) tem sido comumente aplicado em unidades de conservacdo do sul do
Brasil. Sob este manejo antidistirbios, algumas espécies tendem a se tornar dominantes,
pelo répido acimulo de biomassa e elevacdo da abundancia relativa local, excluindo

espécies competidoras fracas (Andrade et al., 2016; Nabinger et al., 2009). Com o
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tempo, parte da biomassa ¢ convertida em necromassa, se acumulando como um
potencial combustivel, aumentando o risco de incéndios catastroficos, que podem
reduzir a diversidade (Behling & Pillar, 2007). Além disso, longos periodos sem fogo
podem levar a substituicdo de areas de campo por arbustais (Siihs et al., 2021) ou
florestas (Ferreira et al., 2021). O adensamento por arbustos ou arvores pode afetar
negativamente a producdo de forragem e ameacar a diversidade campestre (Archer et
al., 2017; Overbeck et al., 2007; Stihs et al., 2020). Considerando que o fogo e o pastejo
sao distarbios que fazem parte dos campos ha milénios, ¢ de suma importancia
compreender seus efeitos e como estes podem determinar a distribuicdo de comunidades

campestres e sua diversidade.

Além da relagdo potencial com distarbios, a diversidade dos campos pode ser
influenciada por fatores abioticos e interagdes bidticas na escala local. Por exemplo, a
quantidade de biomassa, necromassa e solo exposto, relacionadas com a frequéncia ou
recorréncia de distarbios, podem gerar altera¢des na disponibilidade de recursos e assim
promover mudancas na diversidade (Bond & Keeley, 2005; Fidelis et al., 2010;
Overbeck et al., 2005; Podgaiski et al., 2014). Estas variaveis regulam outras variaveis
como luz, umidade e temperatura, considerados importantes para a colonizagdo,
germinagdo e estabelecimento das espécies (Fidelis et al., 2012, 2014; Pilon et al.,
2021). Por outro lado, fatores abioticos locais relacionados a topografia também podem
afetar a diversidade de espécies, influenciando na disponibilidade de recursos. A
profundidade do solo, inclinagdo do terreno e presenca de afloramentos de rochas
podem modificar a absor¢ao de agua e nutrientes e diminuir o espago disponivel, assim
como prover refugios contra disturbios para determinadas espécies (Canton et al., 2004;
Dembicz et al., 2021; Hara et al., 1996). Além disso, a inclinacdo e a face de exposicdo
do terreno, juntamente com a latitude, determinam a carga térmica local, um indicador
importante do estresse hidrico (Dembicz et al., 2021). Desta forma, compreender as
interrelacdes entre os distirbios e os fatores ambientais locais pode permitir um melhor

entendimento de diferencas de diversidade em diferentes escalas.

A diversidade pode ser estimada em diferentes escalas espaciais. A diversidade
alfa pode ser representada pela riqueza de espécies de uma comunidade na escala local,
enquanto a diversidade beta ¢ interpretada como a diferenciagdo na composicdo de
espécies entre comunidades locais. J& a diversidade gama ¢ representada pelo conjunto

total de espécies de uma regido. Além disso, a diversidade beta pode ser particionada em



24

dois componentes: troca de espécies e diferenga de riqueza (Legendre, 2014; Legendre
et al., 2005; Legendre & De Caceres, 2013). Estes varios aspectos da diversidade podem
ser influenciados pelos disturbios e pelo contexto ambiental de forma distinta. No caso
da diversidade alfa, a riqueza de espécies pode aumentar em areas manejadas com fogo
devido a reduc¢ao na abundancia de espécies dominantes ¢ aumento da chance de
estabelecimento de outras espécies (Facelli & Pickett, 1991; Fidelis et al., 2012; Joner et
al., 2021). No caso da diversidade beta, pode haver um aumento da troca de espécies se
houverem diferencas ambientais ou de regime de distirbios significativas entre locais
ou comunidades (Kallimanis et al., 2008; Masunga et al., 2013). Por outro lado, perdas
de espécies podem ocorrer de forma direcional em resposta ao regime de disturbios ou
condi¢des ambientais desfavoraveis, gerando uma expectativa de alta diversidade beta
pelo componente de diferenca de riqueza. A avaliacao simultdnea da diversidade alfa e
beta permite avaliar se os campos com um manejo antidisturbio refletem em uma
diminui¢do da quantidade de espécies ou homogeneizagdo da composi¢do, alterando a

diversidade em escalas distintas.

Considerando que os campos sdo suscetiveis a alteragdes nos regimes de
disturbios e que alteragdes de regime devem atuar em conjunto com o contexto
ambiental, nosso objetivo foi avaliar a influéncia do regime de fogo e a interacao deste
com fatores abiodticos, a dominancia ecologica e o acimulo de biomassa e necromassa
sobre a diversidade alfa e beta em campos de altitude do sul do Brasil. Tendo em vista o
conhecimento existente sobre o manejo do fogo, nossa hipdtese ¢ de que a diversidade
alfa e beta dos campos seja maximizada em locais sob regime de fogo frequente e onde
tenham ocorrido queimadas recentes, ja que este regime de distirbio evita o acimulo
de necromassa, favorecendo o estabelecimento das espécies e promove heterogeneidade
ambiental, favorecendo a diversidade beta devido a diferenca de espécies entre habitats.
Esperamos ainda que o volume de biomassa e necromassa, profundidade do solo,
inclinagdo do terreno, indice de carga térmica, solo descoberto, presenga de rochas e
intensidade do pastejo por gado bovino expliquem parte adicional da variagdo na
diversidade campestre. Por fim, avaliamos ainda a relagdo entre necromassa e
dominancia, ja que podem influenciar a diversidade de comunidades campestres, mas

também sdo influenciadas pelo regime de disturbios e pelo contexto ambiental.
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MATERIAIS E METODOS
Area de estudo

O estudo foi realizado em campos nativos localizados no Parque Nacional de
Sao Joaquim (PNSJ), Santa Catarina, Brasil (-28.148694°, -49.578962°) (Figura 1). Esta
regido cobre uma das areas mais elevadas do sul do Brasil, atingindo at¢ 1800 m de
altitude. O PNSJ tem 49.800ha, das quais 13.000 ha de propriedades rurais ainda ndo
foram indenizadas pelo governo brasileiro. A area de estudo apresenta uma vegetagao
em mosaico, constituida por campos de altitude, Floresta Ombrofila Mista (ou floresta
com araucarias) e Floresta Ombroéfila Densa, representada por matas nebulares. Nos
campos de altitude, a vegetagdo esta representada por espécies nativas, com
predominancia das familias botanicas Poaceae, Asteraceae, Cyperaceaec ¢ Fabaceae
(Menezes et al., 2022). Nos campos, o manejo tradicional por proprietarios rurais
consiste na criacdo de gado de baixa densidade, combinado com eventos de queima a
cada dois anos para promover o rebrote de gramineas e herbaceas para o pastoreio. Com
base em dados do periodo de 2007-2020, a precipitacdo média anual foi de 2.822
mm/ano, distribuida uniformemente ao longo do ano, e a temperatura média anual foi de
11,.1 °C. A temperatura média minima do més mais frio (julho)foi de7,7 °C e a
temperatura média maxima do més mais quente (janeiro) foi de 14,3 °C (INMET-

inmet.gov.br).
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Figura 1. Mapa da area de estudo, incluindo o mosaico entre campos de altitude e
floresta com araucaria, sul do Brasil.

Delineamento amostral

O desenho experimental consistiu em um delineamento em blocos, cada um
contendo quatro parcelas de 70 m x 70 m. Os blocos distam ao menos 1 km entre si.
Cada bloco teve suas parcelas instaladas em campos fisionomicamente homogéneos e
em elevacdes semelhantes. Em cada parcela, instalamos 12 unidades amostrais de 1 m x
I m (denominados “quadrados’), organizados em trés transeg¢des contendo quatro
quadrados o que resultou em 48 quadrados por bloco (Figura 2) e, tendo em vista que
foram instalados sete blocos, foram 336 quadrados no total (7 blocos x 4 parcelas x 12

quadrados).
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Figura 2. Esquema do desenho amostral, incluindo o bloco com as parcelas e os
respectivos quadrados instalados nos campos de altitude, sul do Brasil.
Regime de fogo

Avaliamos o regime de fogo em cada parcela a partir da frequéncia de fogo
(nimero de eventos de fogo por unidade de tempo), tempo sem fogo (quantidade de dias
desde o ultimo fogo) e presenca de fogo recente (Material suplementar, tabela 1). Para
isso, coletamos imagens dos satélites Landsat e Sentinel, obtendo imagens com
resolugdes de 30 e 10 m, respectivamente. Obtivemos as imagens de satélite a partir da
plataforma Sentinel Hub. Cada imagem foi obtida em formato RGB (True Color) com
tamanho correspondente a drea de estudo e abrangendo integralmente os sete blocos.
Em cada imagem, inspecionamos cada bloco e parcela de forma visual para detectar
areas queimadas. As parcelas foram consideradas queimadas quando apresentava sinais
de queima, como 4areas irregulares de cores escuras (Figura 4). Quando as imagens
apresentavam interferéncias como linhas pretas ou cobertura por nuvens que afetavam
total ou parcialmente os locais de interesse, a informacdo foi interpretada como
indisponivel (NA). A coleta de imagens e as informagdes do regime de fogo

compreenderam um periodo de 32 anos (1990-2022), a partir de um total de 473
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imagens. As imagens foram processadas no software QGis (QGis Development Team,

2023).

Figura 2. Imagens de satélites Landsat 7 destacando os blocos amostrais (em amarelo)
na regido dos campos de Santa Barbara, Parque Nacional de Sao Joaquim, sul do Brasil.
A) 22 de maio de 2022, B) e C) 27 de agosto de 2022 e D) 01 de novembro de 2022.

Amostragem da vegetacio e de variaveis ambientais

A amostragem da vegetacdo e das varidveis ambientais foi realizada nos
quadrados de 1 m x 1 m. Coletamos dados da composi¢cdo e cobertura das espécies
presentes em cada quadrado. A cobertura foi estimada por avaliagdo visual,
determinando a propor¢do da area do quadrado coberta por cada espécie. Espécies com

menos de 1% de cobertura receberam o valor minimo de 0,5%.

Como variaveis ambientais, coletamos dados de altura e cobertura (em area)
por necromassa (biomassa morta em pé ou prostrada) ou biomassa (biomassa viva em

pé ou prostrada), para determinar o volume ocupado por ambas em cada quadrado
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(mediante a formula V = A x H, onde “V” ¢ o volume, “A” ¢ a 4rea ¢ “H” ¢ a altura).
Medimos a profundidade do solo tomando medidas com uma haste de ferro usada para
perfurar o solo até encontrar a rocha. Obtivemos dados de inclinacdo do terreno com
clinometro. Estimamos ainda a area de cobertura por rochas em cada quadrado. Como
indicador de estresse hidrico, calculamos o indice de carga térmica (ICT) usando a face
de exposicdo e a inclinagdo do terreno, assumindo que uma face de exposi¢ao de 315°
recebe a maior carga térmica diurna no hemisfério sul (Dembicz et al., 2021; McCune &
Keon, 2002). Assim, as encostas ingremes e expostas a NW t€m valores maximos,
proximos ou iguais a um, € as encostas mais ingremes expostas a SE e areas planas tém
valores minimos, préximos ou iguais a zero. Por ultimo, coletamos dados de presenca
de gado, a partir da contagem de esterco bovino dentro ¢ nos arredores de cada
quadrado (em uma circunferéncia tragada partir do centro dos quadrados e com raio de 3

m).

Analise dos dados

Nossas andlises tiveram como objetivo determinar como a diversidade alfa,
dominancia, necromassa e diversidade beta sdo influenciadas por varidveis ambientais e,
por sua vez, como a dominancia influencia a necromassa e a diversidade. Partindo do
principio de que tinhamos uma lista extensa de varidveis ambientais, potencialmente
correlacionadas, nosso primeiro passo foi realizar uma pré-selecdo de varidveis usando
como critério o valor de inflagdo da variancia (VIF). Neste procedimento, quando as
variaveis apresentaram alta correlagdo (VIF >5, (Akinwande et al., 2015)), elas foram
removidas, iniciando-se pelas varidveis com maior VIF até que todas as varidveis
restantes tivessem VIF < 5. Nesta etapa duas variaveis foram removidas (presenca de
fogo recente e incidéncia da radiacdo), restando como varidveis explicativas:
necromassa, biomassa, pastejo potencial, indice de carga térmica (ICT), inclinacao,
profundidade do solo, area de solo descoberto, cobertura do solo por rochas expostas,
tempo sem fogo (TSF) e frequéncia de fogo.
Diversidade alfa, domindncia e necromassa

Modelamos as medidas de diversidade alfa, a dominancia e necromassa
(variaveis resposta) em fungdo das variaveis relacionadas ao histérico de fogo e
variaveis do contexto ambiental local (varidveis de efeito fixo). Para a diversidade alfa,
dominancia e necromassa, os blocos foram incluidos como variaveis de efeito aleatorio,

de forma que foram ajustados Modelos Lineares Generalizados Mistos (GLMM) entre
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variaveis explicativas e respostas. A distribuicdo para o modelo de cada variavel
resposta foi selecionado com base na inspecao visual e teste dos residuos dos modelos
para os pressupostos de normalidade, homoscedasticidade, enviesamento,
sobredispersdao e valores extremos (“outliers). Apds estas verificagdes, a riqueza de
espécies foi modelada com distribuicdo gaussiana (normal) e funcao de ligagdo
identidade, a dominancia (indice de Simpson) com distribui¢do Gamma e funcdo de
ligacdo logaritmica e a necromassa com a distribuicdo gaussiana com fungdo de ligacao
logaritmica. Os modelos finais foram finalmente selecionados a partir de um
procedimento de simplificagdo, onde as varidveis explicativas que nao tiveram
significancia sobre as varidveis resposta (p < 0,05) foram sendo removidas uma a uma,
iniciando-se por aquelas com menor tamanho de efeito (estatistica Z mais proxima de
zero). A seguir, seguem algumas consideragdes adicionais sobre cada modelo completo

e ajustes feitos.

Para entender as diferencas na diversidade alfa, usamos a riqueza de espécies

por quadrado como variavel resposta. O modelo foi representado da seguinte forma:

Riqueza ~ gado + biomassa + necromassa + profundidade + inclinagdo+ ICT + rocha

+ solo + TSF + frequéncia + domindncia + (1 | bloco)

Para a dominancia de espécies em cada quadrado, calculamos o indice de
Simpson (D= Zpi®) e transformamos para numero efetivo de espécies (1/D), onde
valores baixos correspondem a comunidades cuja abundancia total ¢ dominada por uma
ou poucas das espécies presentes (Somerfield et al., 2008). Este indicador de
dominancia foi entdo modelado em fung¢do das varidveis de historico de fogo e do

contexto ambiental. O modelo completo foi construido da seguinte forma:

Dominancia ~ gado + biomassa + necromassa + profundidade + inclina¢do+ ICT +

rocha + solo + TSF + frequéncia +(1 | bloco)

Por fim, criamos um modelo incluindo a necromassa como varidvel resposta e
a dominancia como preditora para verificar se a dominancia das espécies influenciava o
volume de necromassa. Neste modelo, as outras varidveis preditoras utilizadas nos
modelos anteriores ndo foram incorporadas devido a falhas na convergéncia e/ou na
validacao deste modelo. Além disso, para corrigir padrdes nos residuos e assim torna-lo

valido, incluimos o tempo sem fogo e a cobertura por rocha em um modelo para ajustar
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a dispersao da variavel resposta. O modelo mencionado foi construido da seguinte

forma:

Necromassa + 0.00001 ~ dominancia+ (1 | bloco), dispformula = ~ log(TSF) +
log(rocha+ 1)

Diversidade beta
Em relacdo a diversidade beta, construimos modelos utilizando Andlise de

Redundancia baseada em distancias (db-RDA), para determinar quais variaveis
explanatorias determinam a variagdo na composicao de espécies nos componentes da
particdo da diversidade beta. Os modelos foram simplificados e selecionados com base
no valor de significancia das variaveis explanatorias (p < 0,05), que foram gerados por
permutagdo. Em cada caso, foram realizadas 999 permutacdes com a aplicagdo de
restri¢des (permutagdo livre apenas de blocos completos e livre dentro de blocos) para

diminuir a chance de falsos positivos.

Calculamos a diversidade beta taxonomica como a parti¢ao da variancia total
da amostra. Para isso, transformamos a matriz de espécies em uma matriz de
dissimilaridade de presenga-auséncia, aplicando o coeficiente de Sorensen. Apos esta
transformagdo, calculamos a medida de diversidade beta total a partir da particdo dos
componentes de troca de espécies e diferenca na riqueza de espécies(Legendre & De

Céceres, 2013). Os modelos seguiram a seguinte organizagao:

Diversidade beta [troca] ~ gado + biomassa + necromassa + profundidade +

inclinagao+ ICT + rocha + solo + TSF + frequéncia + domindncia

Diversidade beta [diferenca de riqueza] ~ gado + biomassa + necromassa +

profundidade + inclinagdo~+ ICT + rocha + solo + TSF + frequéncia + domindncia

Por fim, para verificar o ajuste dos modelos finais e das db-RDAs, calculamos
o pseudo-R? de cada um. As andlises estatisticas foram executadas no software R (R
Core Team 2023), utilizando os pacotes “glmmTMB” para construir os modelos,
“DHARMa” para diagndstico dos residuos e validagdo dos modelos, “MuMin” para o

[3

ajuste (pseudo-R?) dos modelos, “visreg” para visualizacao dos efeitos dos modelos,
“vegan” para a dbRDA, “ggplot2” para construir os graficos, “adespatial” para

particionar a diversidade beta e “permute” para a restricdo das permutacdes das db-
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RDAs (Breheny & Burchett, 2017; Brooks et al., 2017; Dray et al., 2023; Hartig, 2020;
Oksanen et al., n.d.; Wickham, 2016)

RESULTADOS

Foram registrados um total de 290 morfoespécies, pertencentes a 43 familias
botéanicas. Das 290 morfoespécies, 139 (~48%) foram identificadas ao nivel de espécie,
44 (~15%) ao nivel de género e 106 (~36%) ficaram sem identificacdo (Material
suplementar, tabela 2). Em termos de cobertura, as morfoespécies identificadas tiveram
um ~96% da cobertura total na area de estudo, sendo que as nao identificadas cobriram
um ~4%. Os taxons identificados foram representados em sua maioria pelas familias
Poaceae (~22%), Asteraceae (~21%) e Cyperaceae (~8%). Em termos de cobertura, 10
familias (23%) foram responsaveis por 91% da cobertura total (Material suplementar,

figura 1).

Diversidade alfa

A riqueza de espécies foi relacionada de forma negativa com volume de
necromassa, dominancia e 4rea de solo descoberto (pseudo-R*> = 24%).
Especificamente, a necromassa e a dominancia tiveram uma forte relacdo negativa com
a riqueza (Fig. 4 A-B). A propor¢ao de solo descoberto também teve relagdo negativa

com a riqueza, porém com menor tamanho de efeito (Figura 4 C; Tabela 1).
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Figura 3. Efeitos do contexto ambiental sobre a riqueza de espécies nos campos de
altitude, sul do Brasil. Mudangas na riqueza de espécies em relagdo a (A) volume de
necromassa, (B) dominancia e (C) area de solo descoberto (GLMM, pseudo-R? = 24%)).

Dominancia, necromassa e suas relacées com o ambiente

A dominancia foi relacionada com biomassa, tempo sem fogo, inclinagdo do
terreno e solo descoberto (pseudo R? = 26%). A biomassa, o tempo sem fogo e o solo
descoberto tiveram relagdes positivas, indicando a ocorréncia de mais espécies
dominantes em condi¢gdes em que estas varidveis tiveram maiores valores (Fig. 5 A, C-
D). A inclinagdo do terreno, por outro lado, teve relagdo negativa com a dominancia,
demonstrando uma maior uniformidade das abundancias de diferentes espécies em

locais mais inclinados (Tabela 1; Figura 5 B).

J4 a necromassa teve relag@o positiva com a dominancia, o que indica que nos
locais com uma maior quantidade de necromassa ha mais espécies dominantes (Z= 3.23,

P=0.0012) (Figura 6).



Tabela 1. Relagdo da riqueza e dominancia de espécies com o historico do fogo e o
contexto ambiental nos campos de altitude. Pardmetros estimados a partir do GLMM.
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Modelo Variaveis Coeficiente Erro Padrao. Z
Riqueza de Necromassa -36.13 8.81 -4.10
espécies

Dominancia -11.67 1.54 -7.56
Solo descoberto -6.73 2.26 -2.97
Dominancia TSF 0.0005 0.00007 6.469
Inclinacao -0.0094 0.00346 -2.740
Biomassa 0.5074 0.1878 2.702
Solo descoberto 0.6615 0.2792 2.369
- ° = 1 o .
p S e
g ‘ t 0.3 ‘FJ:'“:;(-"}" b h-‘".,
g i kil
.é 20 50?empo sem fc:;% (dias) 1000 120 v o0 O.\fyfmlurne biomassa 10
O 045
QO

0.25

0.20

0.4

0.3

Inclinag&o do terreno

0.0

0.1

0.2 0.3
Solo descoberto

0.5

Figura 4. Efeitos do regime de fogo e contexto ambiental sobre a dominéncia, nos

campos de altitude, sul do Brasil. Mudancas nos valores do indice em relagao ao (A)
tempo sem fogo, (B) inclinagdo do terreno, (C) volume de biomassa e (D) solo
descoberto (GLMM, pseudo-R*=26%).
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Figura 5. Efeitos da dominancia de espécies sobre o volume de necromassa, nos
campos de altitude, sul do Brasil (GLMM, Z=3.23, P=0.0012)

A combinacao dos resultados dos trés modelos determina uma série de relagdes
significativas que demonstram conexdes entre a riqueza de espécies, dominancia e
necromassa. O tempo sem fogo teve uma relagdo positiva com a dominancia de
espécies, que por sua vez foi influenciada pela biomassa e solo descoberto e
negativamente pela inclinagdo. Por ultimo, como esperado, a domindncia teve uma

relacdo positiva com a necromassa. (Figura 7).
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Figura 6. Fluxograma agregando os resultados de trés modelos onde a riqueza de
espécies, dominancia e necromassa foram consideradas como respostas. As setas
indicam as relagdes relevantes encontradas e a espessura da seta representa o tamanho
do efeito das variaveis explicativas (calculado a partir dos coeficientes estandardizados
de cada modelo).

Diversidade beta e seus componentes

Os resultados da diversidade beta demonstraram que as comunidades
campestres apresentaram uma baixa diferenca na composi¢ao de espécies (diversidade
beta total = 0.35). A diferenca na composi¢do dos campos se deu em maior propor¢ao
pelo componente de troca de espécies e muito pouco por diferencas de riqueza (troca de
espécies = 0.28; diferenga na riqueza = 0.06). O componente de troca de espécies
respondeu significativamente ao contexto ambiental, porém ndo ao regime de fogo. A
troca de espécies foi relacionada mais fortemente com a necromassa, seguido pela
biomassa, cobertura de rocha e profundidade do solo (pseudo-R* = 24%; Tabela 2),
indicando uma distribui¢do heterogénea das espécies (Figura 8). Embora tenha
apresentado pouca relevancia para a diversidade beta, o componente de diferenca na
riqueza foi relacionado com a necromassa e a area de solo descoberto (pseudo-R? =

0.345 P <0.0001; R2=0.034; P=0.01).
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Tabela 2. Relagdo entre o componente de troca de espécies da diversidade beta e o
contexto ambiental nos campos de altitude. Pardmetros estimados a partir de

PERMANOVA.
Variaveis Pseudo-R? Pseudo-F P
Necromassa 0.111 62.732 <0.05
Biomassa 0.093 52.602 <0.01
Profundidade 0.025 14.310 <0.05
Rocha 0.020 11.301 <0.01
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Figura 7. Andlise de redundancia baseada em distancias (db-RDA) representando a
influéncia do contexto ambiental no componente de troca de espécies da diversidade
beta dos campos de altitude, sul do Brasil. A troca de espécies esteve relacionada com o
volume de necromassa, volume de biomassa, profundidade e cobertura de rocha (R? =

24%)
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DISCUSSAO

Conforme nossas hipoteses, o regime de fogo teve um papel importante na
estruturacdo das comunidades campestres, porém nao para todos os aspectos
considerados. O tempo sem fogo foi a principal variavel relacionada ao distirbio e
afetou positivamente a dominancia de espécies. Interessantemente, a diversidade alfa foi
afetada forte e negativamente pela necromassa e, em menor medida, pelo solo
descoberto. Ja a diversidade beta teve uma relagdo positiva significativa com a
necromassa, biomassa, profundidade e cobertura de rocha. Desta forma, conseguimos

apontar para mecanismos de como as comunidades campestres estdo moldadas.

Efeitos da dominincia e do contexto ambiental na diversidade alfa

Embora o tempo sem fogo ndo tenha mostrado uma resposta direta para a
diversidade de espécies, nossos resultados sugerem um caminho que conecta
mecanismos distintos e onde o disturbio apresenta papel crucial para a diversidade
campestre. Observamos que o regime de fogo tem uma relagdo direta com a
dominancia: quanto maior o tempo sem fogo, maior a dominancia. Esta relacdo esta
vinculada a presen¢a de determinadas espécies campestres, como gramineas cespitosas
C4, caracterizadas por serem tolerantes a condi¢des desfavoraveis e a0 mesmo tempo
por acumularem biomassa rapidamente entre eventos de fogo (Bond et al., 2005;
Edwards et al., 2010; Overbeck et al., 2018). As gramineas C4 que formam touceiras
sdo consideradas competidoras eficazes e podem acabar excluindo outras espécies de
porte menor, que por isso sdo consideradas como tendo baixa capacidade de competicao
(Andrade et al., 2016; Boldrini & Eggers, 1996; Nabinger et al., 2009). De fato, boa
parte das espécies dominantes da 4area do estudo caracterizam-se por formarem
touceiras, a exemplo de Andropogon lateralis, Axonopus suffultus e Digitaria phaeotrix.
Esta competi¢do resulta de uma alta produgdo de biomassa, que pode desfavorecer o
estabelecimento de outras espécies(Collins, 1987; Facelli & Pickett, 1991; Thomas et
al., 2019). Com o tempo e com a auséncia de disturbios, esta biomassa se transforma em
necromassa, € que entdo reduz o espaco e altera a disponibilidade de luz, umidade e
temperatura (Hou et al., 2019; Ward et al., 2020). Dentre os disturbios, o fogo tem alta
capacidade de remover a necromassa, além de biomassa, possibilitando o aumento na
riqueza de espécies em parte por meio do banco de sementes ou bulbos dormentes e
persistentes que brotam apos o distirbio(Fidelis et al., 2014) ou pela chegada de novos

propagulos dispersados principalmente pelo vento, como espécies da familia Poaceae e
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Asteraceae, abundantes nos campos. Desta forma, a remocdo da necromassa ¢ a
diminuic¢do de espécies dominantes a partir de distirbios de baixa intensidade pode ser
considerada uma das principais causas de aumento temporario da riqueza de espécies,
impedindo a exclusao de espécies menos competitivas neste sistema (Connell, 1978;
Fidelis et al., 2010, 2012; Overbeck et al., 2005). Portanto, podemos considerar que a
relacdo distirbio-necromassa ¢ um fator fundamental para entender os mecanismos

ecoldgicos que moldam a diversidade local dos campos.

Disturbios como o fogo também modificam a quantidade de solo descoberto,
uma condicdo importante que promove a quebra de dorméncia de sementes por um
aumento de temperatura e/ou luminosidade, além de fornecer espaco e microhabitats
para o estabelecimento de espécies(Fidelis et al., 2012, 2014; Pilon et al., 2019). Porém,
nossos resultados indicam uma relagdo negativa entre riqueza de espécies e o solo
descoberto, o que pode estar relacionado a nossa forma de amostragem, aliado ainda ao
manejo antidistarbio aplicado na regido. Boa parte de nossa amostragem foi realizada
apds uma queimada recente (entre quatro e cinco meses apds o fogo), em locais onde o
regime de disturbios foi alterado na ultima década, uma mudanca de regime que
potencialmente intensificou as queimadas subsequentes. Estas areas queimadas
recentemente, que apresentavam maiores valores de solo descoberto no momento da
amostragem, podem indicar que ndo houve tempo suficiente para a recuperacdo de
biomassa. Ainda assim, estudos no sul do Brasil tem demonstrado que os campos
podem recuperar sua diversidade e biomassa a partir de um ano ou menos apds um
disturbio, tanto com fogo (Joner et al., 2021; Overbeck et al., 2005),quanto com pastejo
e rocada (Ferreira et al., 2020; Thomas et al., 2019). Desta forma, explicagdes mais
provaveis sdo que a colonizag¢@o por espécies ausentes dos locais ainda ndo ocorreu ou
que o evento de fogo mencionado, que ocorreu fora do periodo mais comum para as
queimadas prescritas feitas na regido, tenha tido um efeito negativo sobre a capacidade

de recuperagao local das comunidades.

Fatores topograficos como a inclinagdo também podem afetar a dominancia de
espécies, influenciando aspectos como a disponibilidade de agua, luz, nutrientes e até
mesmo regular a ocorréncia e frequéncia de distirbios (Cantdén et al., 2004;
Daubenmire, 1968; Hara et al., 1996). Nossos resultados indicam que locais menos
inclinados tiveram maior dominancia por algumas espécies campestres. Locais com

maior inclinagdo podem apresentar condi¢des desfavordveis para espécies muito
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produtivas como as gramineas. Por exemplo, terrenos inclinados podem limitar a
absor¢do de nutrientes devido a um maior escoamento da agua pela superficie do solo
(Amezaga et al., 2004), bem como na reducdo de outros componentes do solo, como
aluminio e matéria organica, que podem determinar diferencas na composicao de
espécies (Menezes et al., 2022). A limitagcdo na absor¢ao de nutrientes pode afetar o
desenvolvimento de certas espécies, como gramineas cespitosas, diminuindo sua
dominancia (Srinivasan et al., 2015). Outro aspecto que a inclina¢do pode influenciar é
o comportamento dos distirbios, particularmente do fogo, que pode se deslocar mais
rapidamente em locais mais inclinados (Daubenmire, 1968), queimando parcialmente a
vegetagdo e, provavelmente, evitando que espécies sensiveis ao distirbio desaparecam,

resultando em maior diversidade.

Contexto ambiental como resposta a diversidade beta

O contexto ambiental também foi fundamental para a compreensdo dos
mecanismos que estruturam a diversidade beta. Encontramos que os campos nao sio tao
diferentes entre si, sendo a diferenca de composi¢ao principalmente pela troca de
espécies, ou seja, tém riquezas similares. O componente de troca de espécies foi
associado ao contexto ambiental, porém ndo ao regime do fogo, o que demonstra que as
caracteristicas ambientais avaliadas selecionam a distribuicdo das espécies. O fato do
componente de troca de espécies ser a principal causa da diferenciagdo na composicao
de espécies sugere alguns mecanismos ecologicos potenciais, como um papel indireto
do fogo, mediado pela necromassa e fatores relacionados a dispersao e ao

estabelecimento.

O volume de necromassa foi importante para explicar diferencas na
composi¢do de espécies, e esteve associado principalmente as gramineas Axonopus
suffultus e Sorghastrum scaberrimum. Ambas sdo espécies C4, dominantes, e
encontradas em locais ha mais tempo sem fogo. Em campos ndo manejados, estas
espécies podem se tornar dominantes, excluindo ou reduzindo fortemente a abundancia
de outras espécies e alterando a diversidade beta (Fidelis et al., 2012; Ward et al., 2023).
Outra espécie associada com mais necromassa foi Baccharis uncinella, espécie lenhosa
que se estabelece em campos sem disturbios e que pode levar a substituicdo dos campos
nativos por arbustais (Koch et al., 2016; Siihs et al., 2020). Porém, as areas avaliadas em
nosso estudo estiveram sob um regime de manejo similar, o que refletiu em pouca

diferenca na estrutura da vegetacdo dos campos, e conduzindo ao volume de
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necromassa ser o principal fator de diferenciagdo entre comunidades. Assim, apesar da
necromassa ter afetado negativamente a diversidade alfa (escala local), ela promoveu a

diversidade beta ao gerar diferengas entre locais por causa do ultimo evento de fogo.

A diversidade dos campos sujeitos a disturbios ¢ simultaneamente determinada
por fatores locais, relacionados com a dispersao e o estabelecimento, e pelo conjunto de
espécies existentes na escala regional(Olff & Ritchie, 1998).Espécies com dispersao
anemocorica, como as das familias Poaceae e Asteraceae, podem ser mais eficazes na
dispersdo, comparadas a espécies autocoricas (Da Silva Menezes et al., 2016; Thomson
et al., 2010), o que explicaria a elevada diversidade destas espécies. Porém, as espécies
eficazes na dispersdo também podem possuir requerimentos especificos para seu
estabelecimento. Embora o acimulo de necromassa tenda a reduzir a riqueza de
espécies em escala local por meio de modificagdes das interagdes entre espécies, tal
acumulo pode promover a ocorréncia de espécies sensiveis a disturbios na comunidade
e aumentar a diversidade em escalas maiores (Ferreira et al., 2021). Como exemplo, em
escala de paisagem, a presenca de manchas com diferentes tempos sem manejo pode
direcionar a uma alta diversidade beta, por introduzir uma heterogeneidade de hébitats
tanto para espécies vegetais como para insetos, artropodes e aves (Beal-Neves et al.,
2020; Dembicz et al., 2021; Joner et al., 2021; Valko et al., 2016). Além disso, caso as
areas fiquem muito tempo sem disturbios, as vantagens apresentadas pelas espécies
cespitosas na auséncia de distlirbios se mostram transitdrias, porque podem ser
posteriormente favorecidas espécies lenhosas pioneiras que fazem diminuir a chegada
de luz aos estratos herbaceos (Bond et al., 2005) e levar a uma perda da diversidade

campestre(Siihs et al., 2020).

Os solos e a topografia também podem determinar heterogeneidade ambiental ao
longo da paisagem e levar a uma maior diversidade beta (Dembicz et al., 2021). Tanto a
profundidade do solo quanto a cobertura por rochas influenciaram a distribuicdo das
espécies entre as comunidades dos campos de altitude estudadas. Estas duas variaveis
evidenciaram certas preferéncias que algumas espécies tém para seu estabelecimento e
desenvolvimento. Por exemplo, as espécies Cinnagrostis viridiflavescens, Glandularia
jordanensis e o género Polygala tiveram ocorréncia mais frequente em areas de solos
mais rasos. Esta preferéncia pode estar vinculada & morfologia destas espécies,
especialmente as prostradas e herbaceas pequenas, que possuem pouco desenvolvimento

radicular. Por outro lado, solos profundos podem ser favoraveis para espécies como
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gramineas cespitosas, que tem a capacidade de produzir grandes quantidades de
biomassa subterranea e/ou aérea, o que possivelmente exclui as outras espécies por
competicdo por nutrientes, agua ou luz(Braun et al., 2022). Ainda, as espécies que se
beneficiam de solos profundos podem desenvolver estruturas de prote¢do contra
distarbios (por exemplo: rizomas, bulbos) ao contrario de outras espécies que precisam
de outras protecdes para sobreviver, por exemplo afloramentos rochosos. Nos campos,
as rochas protegem as espécies mais sensiveis contra o fogo e pastejo, gerando uma
heterogeneidade ambiental e aumentando a diversidade beta (Dembicz et al., 2021; Keil
et al., 2012).Espécies também podem responder de forma variada ante outras variaveis
(e.g. edaficas e climaticas), que podem interferir no seu estabelecimento (Menezes et
al., 2022).Portanto, a ocorréncia de espécies resulta de um conjunto de fatores que

podem influenciar no estabelecimento de cada uma, aumentando a diversidade beta.

No nosso estudo houve um padrao de distribui¢do de espécies dominantes ao
longo dos locais, porém espécies raras se mostraram diferentes entre sitios, contribuindo
para troca de espécies e, portanto, para o aumento na diversidade beta. Cabe destacar
que os campos de altitude podem ser considerados refiigios de espécies campestres
endémicas ou ameagadas, por possuir uma elevada heterogeneidade ambiental(Baselga,
2008; Fjeldsé et al.,, 2012; Hughes & Eastwood, 2006). Durante o estudo, foram
encontradas espécies endémicas como Plantago rahniana, Chascolytrum serranum,
espécies ameagadas como Melica arzivencoi e a espécie Geranium brasiliense que teve
seu primeiro registro para Santa Catarina. E importante ressaltar que os esforcos de
conservagao a escala local ou regional exige conjuntos de dados robustos sobre a
comunidade vegetal, sendo a identificacdo das espécies essencial. Devido a que o estudo
contou com uma porcentagem alta de nimero de morfoespécies ndo identificadas
(porém baixa em cobertura), sublinha a importancia de trabalhar na identificagdo total
do conjunto de amostras para obter resultados ainda mais consistentes. Desta forma,
consideramos pertinente continuar estudando tanto os fatores locais quanto as espécies
campestres para entender de que maneira podemos melhorar os esforcos de conservagao

para garantir sitios mais diversos.

O regime de fogo importa em comunidades de plantas campestres?
Neste trabalho, verificamos que o tempo sem fogo e o contexto ambiental foram
os principais estruturadores das comunidades campestres de altitude do sul do Brasil.

Porém, diferentemente do esperado, a frequéncia de fogo e o pastejo ndo influenciaram
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a diversidade alfa e beta dos campos de forma direta, apesar do regime de distirbios,
dentre eles, o fogo, serem reconhecidamente importantes para os campos (Behling &
Pillar, 2007; Ferreira et al., 2021; Fidelis, 2020; Overbeck et al., 2005; Siihs et al.,
2020). Parte disto se deu porque nossos dados de frequéncia de fogo foram limitados a
um intervalo de dois a quatro anos, aproximadamente, demonstrando um manejo similar
do distarbio em todas as dareas. Esta baixa variagdo da frequéncia do fogo
provavelmente ndo foi suficiente para determinar um tamanho de efeito que seria
resultante de uma gama de frequéncias mais abrangente. Uma alternativa para averiguar
essa hipdtese seria executar experimentos que incluam diferentes regimes de fogo ao
longo do tempo, como implementado em savanas africanas (Uys et al., 2004) e campos
no sul do Brasil (Ferreira et al., 2021). Nao obstante, nossos resultados evidenciaram
um caminho indireto que parece relevante para conectar o tempo sem fogo com a
diversidade por meio da regulacdo da dominancia, biomassa e necromassa nos campos

da regido.

CONCLUSOES

Encontramos que o regime de fogo teve uma influéncia sobre a diversidade,
porém sé para a riqueza de espécies. Conforme a nossa hipotese, comprovamos que a
necromassa teve um papel importante sobre a diversidade, estando diretamente
relacionado com a presenca do disturbio. O efeito da dominincia de espécies também
foi uma peca importante para entender a relacdo negativa existente entre a necromassa e
a diversidade. Ao mesmo tempo, comprovamos que variagdes ambientais locais também
tiveram efeitos na riqueza e na composi¢ao de espécies, embora como papel secundario

neste trabalho.

Nosso estudo aponta que mudangas no regime de distirbios podem ter efeitos
em um curto prazo, onde o acumulo de necromassa, além de aumentar as probabilidades
de incéndios catastroficos, afeta a diversidade de espécies. Politicas de manejo que
envolvem restricdes de distirbios promovidas por unidades de conservagdo podem
constituir um potencial ameaga para os ecossistemas campestres. Para elaborar politicas
mais adequadas, sdo necessarios estudos que envolvam experimentos de longa duracao,
para entender os efeitos dos distirbios sobre a diversidade dos campos ao longo do
tempo. Finalmente, destacamos a importancia de testar com maior profundidade o
modelo de relagdes diretas e indiretas entre varidveis, sugerido com base nos nossos

resultados encontrados.
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MATERIAL SUPLEMENTAR

Tabela MS1. Histérico do regime de fogo para cada bloco dentro da area de estudo nos
campos de altitude, sul do Brasil. Os blocos representados de 1 a 7 e as parcelas de 1 a
4. Foram obtidas a recorréncia do fogo (total anos / numero de eventos), frequéncia do
fogo (numero de eventos / total anos) e tempo sem fogo (dias desde o tltimo evento).

Bloco | Parcela Recorréncia Frequéncia Tempo sem fogo
1 1 3 0,33 182
2 3,75 0,26 182
3 3 0,33 1227
4 3,33 0,3 182
2 1 2 0,5 162
2 2 0,5 162
3 2 0,5 162
4 2 0,5 162
3 1 2,72 0,36 182
2 3 0,33 182
3 3,33 0,3 182
4 3,33 0,3 182
4 1 2 0,5 907
2 2 0,5 907
3 2 0,5 907
4 1,87 0,53 907
5 1 2,72 0,36 1176
2 2,3 0,43 1176
3 2,72 0,36 1176
4 2,7 0,36 1176
6 1 3 0,33 1002
2 3 0,33 1002
3 3,3 0,3 1002
4 3 0,33 1002
7 1 3 0,33 997
2 2,7 0,36 997
3 3 0,33 997
4 2,7 0,36 997
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Figura MS1. Grafico de barras representando as cinco familias botanicas com maior
cobertura relativa por bloco amostral, nos campos de altitude, sul do Brasil. A cobertura
relativa de cada familia foi calculada incluindo-se os valores de cobertura dos tdxons
nao identificados (ndo representados no grafico).

Tabela MS2. Lista de taxons coletados incluindo nomes de familia, géneros, espécies e
formas de vidas dos campos de altitude, sul do Brasil.

Familia Nome cientifico Forma de vida

Alstroemeriaceae | Alstroemeria sellowiana Seub. ex Schenk Erva

Alstroemeriaceae | Alstroemeria spL.

Amaryllidaceae | Zephyranthes flavissima Ravenna Erva

Amaryllidaceae | Zephyranthes Herb.

Apiaceae Apium sellowianumH.Wolff Erva

Apiaceae Eryngium L.

Apiaceae Eryngium zosterifoliumH.Wolff Erva

Araliaceae Hydrocotyle pusillaA .Rich. Erva

Araliaceae Hydrocotyle L.

Asteraceae Hypochaeris lutea (Vell.) Britton Erva

Asteraceae Achyrocline (Less.) DC.

Asteraceae Aldama La Llave & Lex.

Asteraceae Aspilia montevidensis (Spreng.) Kuntze Erva

Asteraceae Baccharis aliena (Spreng.) Joch.Miill. Arbusto

Asteraceae Baccharis apicifoliosa A.A.Schneid. & Arbusto,
Boldrini Subarbusto

Asteraceae Baccharis crispa Spreng. Subarbusto

Asteraceae Baccharis helichrysoides DC. Arbusto,Subarbusto

Asteraceae Baccﬁarzs Yymanii G.M.Barroso ex Arbusto,Subarbusto
G.Heiden



Asteraceae
Asteraceae
Asteraceae
Asteraceae
Asteraceae
Asteraceae
Asteraceae
Asteraceae
Asteraceae

Asteraceae

Asteraceae

Asteraceae
Asteraceae
Asteraceae
Asteraceae
Asteraceae
Asteraceae

Asteraceae

Asteraceae
Asteraceae
Asteraceae
Asteraceae
Asteraceae
Asteraceae
Asteraceae
Asteraceae
Asteraceae
Asteraceae
Asteraceae
Asteraceae
Asteraceae
Asteraceae

Blechnaceae

Blechnaceae

Campanulaceae
Campanulaceae
Campanulaceae
Caryophyllaceae
Caryophyllaceae
Commelinaceae
Convolvulaceae
Cyperaceae
Cyperaceae
Cyperaceae
Cyperaceae

Baccharis microcephala (Less.) DC.
Baccharis nummularia Heering ex Malme
Baccharis pentodonta Malme
Baccharis phylicifolia DC.

Baccharis ramboiG.Heiden& Macias
Baccharis L.

Baccharis uncinella DC.

Barrosoa R M .King& H.Rob.
Chaptalia excapa (Pers.) Baker
Chaptalia graminifolia (Dusén ex Malme)
Cabrera

Chevreulia revoluta A.A. Schneid. & R.
Trevis.

Conyza retirensis Cabrera

Conyza Less.

Eupatorium L.

Gamochaeta americana (Mill.) Wedd.
Gamochaeta erecta Deble

Gamochaeta Wedd.

Gyptis tanacetifolia (Gillies ex Hook. &
Arn.) D.J.N. Hind & Flann

Hieracium commersonii Monnier
Hieracium L.

Hypochaeris lutea (Vell.) Britton
Lepidaploa (Cass.) Cass.

Lucilia linearifolia Baker

Pamphalea maxima Less.

Perezia cubatanensis Less.
Pseudognaphalium Kirp.

Senecio brasiliensis (Spreng.) Less.
Senecio leptolobus DC.

Senecio selloi (Spreng.) DC.

Senecio L.

Trichocline catharinensis Cabrera
Vernonia echioides Less.
Austroblechnum penna-marina (Poir.)
Gasper & V.A.O. Dittrich
Lomariocycas schomburgkii (Klotzsch)
Gasper & A.R. Sm.

Lobelia camporum Pohl

Lobelia reniformis Cham.
Wahlenbergia linarioides (Lam.) DC.
Cerastium commersonianum Ser.
Paronychia revoluta C.E. Carneiro& Furlan
Tradescantia crassula Link & Otto
Dichondra sericea Sw.

Bulbostylis juncoides (Vahl) Kiik. ex Osten
Bulbostylis Kunth

Carex catharinensis Boeckeler

Carex fuscula d'Urv.
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Arbusto,Subarbusto

Arbusto

Subarbusto
Subarbusto
Subarbusto

Arbusto

Erva

Erva

Erva

Subarbusto

Erva
Erva

Subarbusto

Erva

Erva

Erva
Erva

Erva,Subarbusto
Erva,Subarbusto

Erva
Subarbusto

Erva

Erva

Erva
Erva
Erva
Erva
Erva
Erva
Erva
Erva

Erva
Erva



Cyperaceae
Cyperaceae
Cyperaceae
Cyperaceae
Cyperaceae
Cyperaceae

Cyperaceae

Cyperaceae
Cyperaceae
Cyperaceae
Cyperaceae
Cyperaceae
Dennstaedtiaceae
Dennstaedtiaceae
Ericaceae
Eriocaulaceae
Euphorbiaceae
Eriocaulaceae
Fabaceae
Fabaceae
Fabaceae

Gentianaceae

Geraniaceae
Geraniaceae
Gesneriaceae
Iridaceae
Iridaceae
Iridaceae
Iridaceae
Iridaceae
Juncaceae
Juncaceae
Juncaceae
Lamiaceae
Lamiaceae
Lentibulariaceae
Linaceae
Lycopodiaceae
Lythraceae
Malvaceae
Melastomataceae
Melastomataceae

Melastomataceae

Myrtaceae

Orchidaceae
Orchidaceae
Orchidaceae

Carex meridionalis (Kiik.) Herter
Carex phalaroides Kunth

Cyperus rigensC.Presl

Cyperus sesquiflorus (Torr.) Mattf, & Kiik.
Cyperus L.

Rhynchospora barrosiana Guagl.
Rhynchospora boeckeleriana Silva Filho &
Boldrini

Rhynchospora crinigera Boeckeler
Rhynchospora polyantha Steud.
Rhynchospora Vahl

Rhynchospora Vahl

Scleria ciliata Michx.

Pteridium aquilinum (L). Kuhn
Pteridium Gled. ex Scop.

Gaylussacia Kunth

Paepalanthus catharinae Ruhland
Euphorbia peperomioides Boiss.
Eriocaulon L.

Adesmia DC.

Lupinus rubriflorus Planchuelo
Trifolium L.

Zygostigma australe (Cham. & Schltdl.)
Griseb.

Geranium arachnoideum A.St.-Hil.
Geranium brasiliense Progel

Sinningia allagophylla (Mart.) Wiehler
Calydorea campestris (Klatt) Baker
Sisyrinchium balansae Baker
Sisyrinchium micranthum Cav.
Sisyrinchium pendulum Ravenna
Sisyrinchium L.

Juncus ramboi Barros

Juncus L.

Luzula ulei Buchenau

Cunila galioides Benth.

Salvia procurrens Benth.

Utricularia tridentata Sylvén

Linum litorale A.St.-Hil.

Lycopodium L.

Cuphea urbaniana Koehne
Krapovickasia macrodon (A.DC.) Fryxell
Chaetogastra gracilis (Bonpl.) DC.
Chaetogastra DC.

Rhynchanthera brachyrhyncha Cham.

Siphoneugena reitziiD.Legrand
Habenaria araneiflora Barb.Rodr.
Habenaria parviflora Lindl.
Habenaria Willd.

Erva
Erva
Erva
Erva

Erva
Erva

Erva
Erva

Erva

Erva
Erva

Erva

Erva

Erva
Erva
Erva
Erva
Erva
Erva
Erva

Erva

Erva
Erva,Subarbusto

Erva

Subarbusto
Erva
Erva, Subarbusto

Arbusto,
Subarbusto
Arvore
Erva

Erva
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Orobanchaceae
Oxalidaceae
Oxalidaceae
Plantaginaceae
Plantaginaceae
Plantaginaceae
Plantaginaceae
Plantaginaceae
Plantaginaceae
Poaceae
Poaceae
Poaceae
Poaceae
Poaceae
Poaceae
Poaceae

Poaceae
Poaceae

Poaceae

Poaceae
Poaceae
Poaceae

Poaceae
Poaceae
Poaceae

Poaceae
Poaceae

Poaceae

Poaceae
Poaceae
Poaceae
Poaceae
Poaceae
Poaceae
Poaceae
Poaceae

Poaceae

Poaceae

Poaceae
Poaceae
Poaceae
Poaceae

Buchnera L.

Oxalis L.

Oxalis telmatica Lourteig

Bacopa monnieri (L.) Pennell
MecardoniaRuiz & Pav.

Plantago australis Lam.

Plantago brasiliensis Sims

Plantago guilleminiana Decne.

Plantago L.

Agrostis montevidensis Spreng. ex Nees
Andropogon lateralis Nees

Andropogon macrothrix Trin.

Aristida flaccida Trin. & Rupr.
Axonopus suffultus (Mikan ex Trin.) Parodi
Bromus auleticus Trin. ex Nees

Bromus brachyanthera Dol
Chascolytrum brasilense (Nees) L. Essi,
Longhi-Wagner & Souza-Chies
Chascolytrum calotheca (Trin.) L. Essi,
Longhi-Wagner & Souza-Chies
Chascolytrum poomorphum (J. Presl) L.
Essi, Longhi-Wagner & Souza-Chies
Chascolytrum serranum L. N. Silva
Chascolytrum Desv.

Chascolytrum subaristatum (Lam.) Desv.
Chascolytrum uniolae (Nees) L. Essi,
Longhi-Wagner & Souza-Chies

Chloris Sw.

Cinnagrostis viridiflavescens (Poir.) P.M.
Peterson, Soreng, Romasch. & Barbera
Danthonia secundifloral Presl
Deschampsia cespitosa (L.) P. Beauv.
Dichanthelium sabulorum (Lam.) Gould &
C.A. Clark

Digitaria phaeothrix (Trin.) Parodi
Eragrostis polytricha Nees

Eragrostis Wolf

Eriochrysis holcoides (Nees) Kuhlm.
Eustachys petraea (Sw.) Desv.

Holcus lanatus L.

Holcus L.

Melica arzivencoi Valls & Barcellos
Nassella megapotamia (Spreng. ex Trin.)
Barkworth

Nassella sellowiana (Nees ex Trin. &
Rupr.) Peiiail.

Paspalum filifolium Nees ex Steud.
Paspalum notatum Fliiggé

Paspalum plicatulum Michx.

Paspalum polyphyllum Nees

Erva
Erva

Erva
Erva
Erva

Erva
Erva
Erva
Erva
Erva

Erva

Erva

Erva

Erva

Erva

Erva
Erva

Erva
Erva

Erva

Erva
Erva
Erva

Erva

Erva

Erva

Erva
Erva
Erva
Erva
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Poaceae

Poaceae

Poaceae

Poaceae
Poaceae
Poaceae
Poaceae
Poaceae
Poaceae
Polygalaceae
Polygalaceae
Polygalaceae
Polygalaceae
Primulaceae

Rubiaceae

Rubiaceae
Rubiaceae
Selaginellaceae
Solanaceae
Solanaceae
Solanaceae
Verbenaceae

Verbenaceae
Verbenaceae

Verbenaceae

Verbenaceae
Verbenaceae

Violaceae

Violaceae
Xyridaceae
Xyridaceae

Paspalum L.

Piptochaetium montevidense (Spreng.)
Parodi

Piptochaetium palustreMuj.-Sall. &
Longhi-Wagner

Piptochaetium].Presl

Sorghastrum pellitum (Hack.) Parodi
Sorghastrum scaberrimum (Nees) Herter
Sporobolus aeneus (Trin.) Kunth
Nassella mucronata (Kunth) R.W.Pohl
Stipa L.

Polygala altomontana Liidtke et al.
Polygala brasiliensis L.

Polygala linoides Poir.

Polygala L.

Lysimachia abscondita Funez

Galianthe grandifolia E.L.Cabral

Galium hypocarpium (L.) Endl. ex Griseb.
Galium smithreitzii Dempster

Sellaginela sellowiana Hieron
Calibrachoa sellowiana (Sendtn.) Wijsman
Nicotiana bonariensis Lehm.

Solanum americanum Mill.
GlandulariaGmelin.

Glandularia jordanensis (Moldenke)
N.O'Leary& P.Peralta

Glandularia lobata (Vell.) P.Peralta&
Thode

Verbena alata Otto ex Sweet

Verbena montevidensis Spreng.

Verbena L.

Pombalia parviflora (Mutis ex L.f.) Paula-
Souza

Viola L.

Xyris serrana E.D.Lozano& Wand.

Xyris Gronov. ex L.

Erva

Erva

Erva
Erva

Erva
Erva
Erva

Arbusto,
Subarbusto

Erva

Subarbusto
Erva
Erva
Erva

Erva

Erva

Arbusto,
Subarbusto
Erva

Erva
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Tabela MS3. Porcentagem de coberturas para cada morfoespécie coletada nos blocos
amostrais. Morfoespécies sem identificar estdo nomeadas e enumeradas como “NI”.

Espécie B1 B2 B3 B4 BS B6 B7

Alstroemeria sellowiana 0 6.5 0.5 8.5 0 18 34.5
Alstroemeria sp. 0 0 0 0 0 0 1.5
Zephyranthes flavissima 0 0 0 0 0 3.5 0
Zephyranthes sp. 0 0 0.5 0 0.5 0 0

Apium sellowianum 0 0 0 0 0 0 15
Eryngium sp. 0 1 0 0 0.5 0 0




Eryngium zosterifolium
Hydrocotyle pusilla
Hydrocotyle sp.
Hypochaeris lutea
Achyrocline sp.

Aldama sp.

Aspilia montevidensis
Baccharis aliena
Baccharis apicifoliosa
Baccharis crispa
Baccharis helichrysoides
Baccharis lymanii
Baccharis microcephala
Baccharis nummularia
Baccharis pentodonta
Baccharis phylicifolia
Baccharis ramboi
Baccharis sp.

Baccharis uncinella
Barrosoa sp.

Chaptalia excapa
Chaptalia graminifolia
Chevreulia revoluta
Conyza retirensis
Conyza sp.

Eupatorium sp.
Gamochaeta americana
Gamochaeta erecta
Gamochaeta sp.

Gyptis tanacetifolia
Hieracium commersonii
Hieracium sp.
Hypochaeris lutea
Lepidaploa sp.

Lucilia linearifolia
Pamphalea maxima
Perezia cubatanensis
Pseudognaphalium sp.
Senecio brasiliensis
Senecio leptolobus
Senecio selloi

Senecio sp.

Trichocline catharinensis
Vernonia echioides
Austroblechnum penna-marina
Lomariocycas schomburgkii
Lobelia camporum
Lobelia reniformis

0 0 1.5 0
1 0 0 0
0 0 0 0
16 4.5 0 6
0 0 0 0
0 0 0 0
0 0 0 0
0 0 0 0
0 0 0 0
1 1 0 0
0 0 0 0
0 0 0 0
0 0 0 9
0 0 0 0
0 0 0 0
0 8 0 0
0 6 0 0
2.5 0 0 1
0 0 0 0
0 0 0 0
0 3 0 0
16 140 25 17.5
32 2 4 21.5
0 0.5 0 0
0 0 0 0
1.5 0 0 0
0.5 0 1.5 0
0.5 0 0.5 0
10.5 0.5 0 0.5
0.5 0 0 0.5
2.5 14.5 0 0
0 0 0.5 11.5
23 1 0 0
0 0 0 0
15.5 0.5 0 0
0 0 0 0
0 0 0 0
1 0 0 0
11 0 0.5 0
0 0 0 0
1 6.5 0 1
0 0 1 0
4 0 0 0
0 0 0 0
0 0 0 0
0.5 0 0 0
1 33 4 1.5
0 0 0 13.5
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Wahlenbergia linarioides
Cerastium commersonianum
Paronychia revoluta
Tradescantia crassula
Dichondra sericea
Bulbostylis juncoides
Bulbostylis sp.

Carex catharinensis
Carex fuscula

Carex meridionalis
Carex phalaroides
Cyperus rigens

Cyperus sesquiflorus
Cyperus sp.
Rhynchospora barrosiana
Rhynchospora boeckeleriana
Rhynchospora crinigera
Rhynchospora polyantha
Rhynchospora sp.
Rhynchospora sp.

Scleria ciliata

Pteridium aquilinum
Pteridium sp.
Gaylussacia sp.
Paepalanthus catharinae
Euphorbia peperomioides
Eriocaulon sp.

Adesmia sp.

Lupinus rubriflorus
Trifolium sp.

Zygostigma australe
Geranium arachnoideum
Geranium brasiliense
Sinningia allagophylla
Calydorea campestris
Sisyrinchium balansae
Sisyrinchium micranthum
Sisyrinchium pendulum
Sisyrinchium sp.

Juncus ramboi

Juncus sp.

Luzula ulei

Cunila galioides

Salvia procurrens
Utricularia tridentata
Linum litorale
Lycopodium sp.

Cuphea urbaniana
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Krapovickasia macrodon 0 0 0 0 1 0 0
Chaetogastra gracilis 11 0 0 0 8.5 0 0
Chaetogastra sp. 0 0 0 0 0 0 22.5
Rhynchanthera brachyrhyncha 3.5 208 19 10 0 57.5 48
Siphoneugena reitzii 0 0 0 0 0 40 0
Habenaria araneiflora 0 0 0 0 0 0.5 0
Habenaria parviflora 0.5 0 6 1 1 0 0
Habenaria sp. 5.5 11 0 3.5 0 5.5 0.5
Buchnera sp. 0 0 0 0 0.5 0 0
Oxalis sp. 13.5 6.5 36.5 23 8 0.5 3
Oxalis telmatica 0 0 0.5 0 0 14 0
Bacopa monnieri 0 1 1 2 0 0 0
Mecardonia sp 0 0 0 0 0.5 0 0
Plantago australis 0 0 0 0 0 0 18.5
Plantago brasiliensis 0 1 1 0 0 0 1
Plantago guilleminiana 0 0 1 0 0.5 0 0
Plantago sp. 0 0.5 0 0 4.5 0 0
Agrostis montevidensis 0 0 0 0 0 2.5 7.5
Andropogon lateralis | 768.5 853 384.5 816 1193 14 10
Andropogon macrothrix 0 4.5 0 0 0 0 0
Aristida flaccida 0 0 0 0 1.5 0 0
Axonopus suffultus | 374.5  166.5 269 105 977 664 958
Bromus auleticus 0 0 0 0 0 0 0.5
Bromus brachyanthera 0 0 0 0 0 4 0
Chascolytrum brasilense 0 1 0 1 80 0 1
Chascolytrum calotheca 0 0 6 0 1.5 0 0
Chascolytrum poomorphum 0 0 0 0 0.5 0 0
Chascolytrum serranum 0 0 0 0 0 208 195.5
Chascolytrum sp. 0 0 0 0 0 17 10
Chascolytrum subaristatum 21 0 1 6 15 0 0
Chascolytrum uniolae 47 1.5 30 8 0.5 0 0
Chloris sp. 0 0 0 0 0.5 0 0
Cinnagrostis viridiflavescens 2 0 1 0 25.5 1.5 3.5
Danthonia secundiflora 328 724 173 34.5 26 4.5 61.5
Deschampsia cespitosa 6.5 63 1 1 2 50 56
Dichanthelium sabulorum 10.5 2 11.5 4 12.5 4.5 0.5
Digitaria phaeothrix 203 159.5 787 1038 18 294 281
Eragrostis polytricha 15.5 0 0 5 0 0 0
Eragrostis sp. 0 2 6.5 0 11 0 0
Eriochrysis holcoides 0 61 72 158 0 74.5 253
Eustachys petraea 0 0 0 0 1.5 0 0
Holcus lanatus 15 0 0 0 0 0 0
Holcus sp. 0 3 0 1.5 1 0 0
Melica arzivencoi 0 0 0 0 0 0 9
Nassella megapotamia 0 0 22 0 0 0 0
Nassella sellowiana 0 0 0 0 0 0 1
Paspalum filifolium 0 10.5 0 0 0 7 8
Paspalum notatum 4 152.5 3 0.5 1 1.5 8.5
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CONCLUSOES GERAIS

No nosso trabalho, conseguimos visualizar um primeiro panorama sobre
fatores determinantes da diversidade e composi¢ao de comunidades campestres nos
campos de altitude. Ao longo do capitulo, fomos descobrindo mecanismos interessantes
entre as espécies e seu ambiente, destacando-se a relevancia das relagdes do tempo sem
fogo e outras varidveis sobre a diversidade. Em relacdo a diversidade alfa, embora a
presenca de disturbios determine respostas na diversidade de espécies, descobrimos que
existem relagdes indiretas entre o fogo e algumas variaveis do contexto ambiental que
também podem atuar em consequéncia com a presenca do distarbio. Longos periodos
sem fogo podem favorecer o desenvolvimento de espécies dominantes, o que afetou
negativamente a riqueza de espécies. Ao mesmo tempo, verificamos que o
desenvolvimento de espécies dominantes esteve relacionado com o actimulo de
necromassa, provavelmente pela presenga de espécies gramineas cespitosas que se
caracterizam por serem produtivas, além de ter ciclos de vidas anuais ou bianuais onde a
parte aérea morre e se acumula, formando volumes de necromassa. Embora a relagao
entre necromassa ¢ dominancia tenha sido significativa, consideramos as analises de
natureza exploratoria. Para entender melhor a relagdo entre necromassa e dominancia,
consideramos fundamental incorporar medidas adicionais. Isso envolve avaliar
caracteristicas funcionais das espécies e incorporar medidas de biomassa e necromassa,

acompanhado por uma avaliagdo em tempo mais longo.

Em relacdo a diversidade beta, verificamos a importancia de varidveis de
contexto ambiental na variagdo espacial das comunidades campestres. A relagdo da
diversidade beta com varidveis ambientais como biomassa e necromassa e topograficas
como rochas e profundidade respondem possiveis requerimentos das espécies para se
dispersarem e estabelecerem, favorecendo assim a troca de espécies. Ao mesmo tempo,
podemos observar que varidveis mais relacionadas ao disturbio, como necromassa, foi
importante para a ocorréncia de dominantes e espécies lenhosas. Esta resposta a
necromassa pode refletir a existéncia de espécies mais sensiveis ao distirbio nos locais
com maior tempo sem fogo, e espécies mais tolerantes em locais com menor tempo sem
fogo, maximizando assim a troca de espécies. Por sua vez, locais com diferentes tempos
sem fogo constituem condigdes determinantes para a dispersdo e estabelecimento das

espécies (e.g. temperatura por luz e umidade). Assim, entender o que forja os padroes
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espaciais da diversidade de espécies campestres nos permitira escolher caminhos que

garantam a conservagao de areas extensas e com comunidades variadas.

Nosso trabalho permitiu nos aproximar a uma melhor compreensdao das
comunidades campestres, a fim de melhorar praticas que contribuam para a conservagao
deste ecossistema. Em relagdo ao manejo com ou sem distarbios, politicas antidisturbios
em unidades de conservagao podem constituir uma ameaga potencial para os campos. O
acumulo de necromassa por restrigdo de fogo e pastejo tem demonstrado ser um
potencial combustivel para eventos de fogo catastréfico, demonstrando a necessidade de
implementagdo de praticas de manejo que evitem que eventos catastroficos acontegam.
Além disso, para elaborar politicas mais adequadas, sdo necessarios estudos que
envolvam experimentos de longa duragdo, para poder esclarecer ainda melhor os efeitos
dos disturbios sobre a diversidade dos campos. Finalmente, destacamos a importancia
de testar estatisticamente de forma mais aprofundada modelos de relagdes diretas e

indiretas entre variaveis, sugerido com base nos nossos resultados.
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