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Between my country - and the others —
There is a sea —

But flowers - negotiate between us —
As ministry.

E. Dickinson

“Dormi, nos ventos. Quando acordei nao cri: tudo o que € bonito ¢ absurdo-deus estavel.”
“Me deu saudade de algum buritizal, na ida duma vereda em campim-tem-te verde, termo da
chapada. Saudades, dessas que respondem ao vento...”

- Grande Sertao Veredas-Guimaraes Rosa



RESUMO

O cerrado possui uma historia biogeografica com eventos climaticos e geoldgicos que
moldaram a vegetacao moderna atual. Conhecendo a importancia destes eventos na distribui¢ao
e composicao floristica da vegetacao, consideramos que as caracteristicas do cerrado, como a
heterogeneidade na composicao de espécies e os altos niveis de endemismo, sao também reflexo
de fatores biogeograficos. Com base nessa premissa, objetivou-se delimitar, baseado nas
variagoes de composicao da flora, as regides de endemismo do cerrado e investigar o historico
de diferenciacdo dessas areas, relacionando os aspectos biogeograficos encontrados a padrdes
ecologicos. Para isso foram levantadas as espécies arboreas distribuidas em 121 quadriculas
geograficas, que ocupam desde 08° de latitude norte a 25° de latitude sul. Essas espécies foram
ainda classificadas quanto ao endemismo a vegetagdo. Com base no primeiro banco de dados
de espécies arboreas, foram efetuadas as analises do PAE e UPGMA para delimitacdo de
regides de endemismo. Utilizando a segunda matriz de espécies endémicas por regido de
endemismo, foram procedidas andlises de biogeografia histérica, PAE e CADE. Para a
caracterizagdo ecoldgica - reprodutiva da vegetagao, de suas regides de endemismo, bem como
para investigar diferengas funcionais entre essas regides quanto a esses aspectos, foram
levantados os atributos reprodutivos das espécies arboreas. Como resultados, delimitamos oito
regides de endemismo para a vegetacao e, através de ferramentas da biogeografia, verificamos
que essas regides possuem conexdo histdrica evidenciada por espécies endémicas arboreas
compartilhadas. Essas conexdes revelam que manchas de cerrado no nordeste do Brasil e na
regido amazonica sdo areas relictuais de um passado com maior dominancia de formagdes
vegetacionais abertas e que as areas de cerrados entre as latitudes de 16° e 24° sul,
correspondentes aos estados de Mato Grosso do Sul, Minas Gerais e Sao Paulo, provavelmente
sdo areas cuja vegetacdo ¢ mais antiga e centro de origem das linhagens endémicas. A
caracterizacao reprodutiva do cerrado e de suas regides de endemismo revelam que as espécies
possuem flores abertas, de cores claras, com sindromes de polinizagao melitofilia e diversos
pequenos insetos. Diferencas funcionais-reprodutivas foram encontradas, em sua maioria, entre
aregido de endemismo ADA (areas disjuntas amazonicas) e as regides mais centrais do cerrado,
resultado da historia biogeografica mais recente da primeira regido, que estd imersa na matriz
florestal imida.

Palavras-chave: Cerrado; Arvores Endémicas; Ecologia da Polinizagdo; Diversidade

Reprodutiva.



ABSTRACT

The Brazilian cerrado is an ecosystem whose vegetation fits in the savanna type, with
dominance of an herbaceous layer, with few and spaced trees and occurrence of natural fire.
This vegetation have a biogeographic history that includes climate changes on the quaternary
period and geological changes in South America that had influenced its composition, structure
and distributions patterns. One of the consequences of this history is the heterogeneity of this
vegetation, which varies along of its occupation, with distinctive regions in terms of floristic
composition. Despite of the amount scientific data about the cerrado, the historic biogeography
of the diversification among the cerrado areas and its consequences to ecological patterns are
still lack. Based on that, we have created a database with tree species of cerrado for 121
quadrats, distributed between 8° north latitude to 25° south. We classified the species according
with its endemism in this vegetation. The next step was to run an analysis of PAE and UPGMA
in order to define the regions of endemism of this vegetation. To access the biogeographic
history for differencing the endemism regions we used a matrix with data of the endemicity x
endemism regions. Finally, to access the ecological reproductive patterns, we use the database
to characterize the tree species according with their reproductive traits in order to characterize
the cerrado and its regions of endemism. We investigated, based on that, functional-
reproductive differences between the endemism regions. As results, more than half of the tree
species of cerrado shared reproductive traits with tropical rain forests species of Brazil. This is
an additional indicative that the cerrado was anciently a vegetation of the grassland type, and
that its tree species are originally from tropical rain forests. Nevertheless, we delimited eight
endemism regions of cerrado and this regions reveals historical connections, with the regions
of endemism ADA (areas in amazon basin) and the NE (areas of cerrado in semi-arid vegetation
of Brazil) being the more recent regions and the first separated nucleus of the core vegetation.
The regions of endemism, however, did not differ in terms of frequencies of some floral traits,
and the whole vegetation was characterized by the presence of large and palled flowers,
pollinated by bees, diverse small insects and hawkmoths/moths. Despite of regions of
endemism did not differ in terms of frequencies of reproductive traits, the observed distinctions
in the composition of these traits reveals that the regions of endemism differed in terms of
functional diversity of reproductive traits, especially the ADA (areas in amazon basin)
compared with the other regions. The ADA had the smallest indices of functional diversity
among the regions.

Keywords: Cerrado; Endemic Trees; Pollination Ecology; Reproductive Diversity.
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1 INTRODUCAO

O cerrado ¢ um tipo vegetacional caracterizado por um estrato herbdceo dominante, com
arvores esparsas e presenga de fogo. Estd entre as savanas mais ricas do mundo em espécies
lenhosas, caracteristica esta pouco comum para tipos vegetacionais enquadrados no bioma
savana, sendo o cerrado considerado um hotspot de diversidade bioldgica, com altos niveis de
endemismo estimados. O cerrado também ¢ reconhecido por sua heterogeneidade floristica,
com provincias fitogeograficas delimitadas e caracterizadas por seu proprio conjunto de
espécies.

A vegetacdo possui ainda uma historia biogeografica fascinante, com eventos climaticos
e geologicos que moldaram a vegetacdo moderna atual. Conhecendo a importancia da histéria
biogeografica na distribui¢do, composicao floristica e padrdes ecoldgicos de uma vegetacao,
consideramos que as caracteristicas ecologicas encontradas para o cerrado sao também reflexo
de fatores biogeograficos. A propria origem da vegetacdo, a expansao das gramineas Cs ha
quatro milhdes de anos, as mudangas climaticas durante o quaternario e o soerguimento da
Cordilheira dos Andes sdo aspectos historicos que geraram uma intensa diversificacdo e
especiagdo resultando nos altos niveis de endemismo encontrados € na configuragdo moderna
da vegetacao dividida em seis fitoprovincias caracterizadas por um conjunto floristico proprio.

A despeito do enorme volume de informagdes cientificas sobre a vegetacao de cerrado,
desde sua composicao floristica até aspectos sobre a ocupagdo humana, dados sobre a histéria
e diversificagao das regides ocupadas pela vegetagao e as possiveis consequéncias nos padrdes
ecologicos sao, em geral, escassos.

Padrdes ecoldgicos podem ser acessados através de caracterizagdes reprodutivas da
vegetacdo. A caracterizagdo ecoldgica de uma vegetagdo com base em atributos reprodutivos
gera informagdes valiosas sobre a estrutura e manuten¢ao da comunidade, além de evidenciar
distarbios ecoldgicos ou mudangas sucessionais, devido a quebra ou variagdes em percentuais
de guildas de polinizagao.

Para investigar a historia de diferenciacdo da vegetagao de cerrados e também relacionar
estes aspectos biogeograficos aos padroes ecologicos encontrados, foi proposto como tema de
doutorado as “RELACOES HISTORICAS E DIVERSIDADE FUNCIONAL DE
ATRIBUTOS REPRODUTIVOS DE ARVORES DO CERRADO BRASILEIRO” e como
resultado apresentamos esta tese que estd composta de dois capitulos.

O primeiro, intitulado “Delimitacdo e relacdoes biogeograficas de regides de

endemismo do cerrado brasileiro com base em espécies arboreas”, propde oito regides de
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endemismo com base em espécies arboreas do cerrado, comparando essas regides delimitadas
com as fitoprovincias propostas para o cerrado por Ratter et al. (2003) e, através de ferramentas
de biogeografia histérica, elucida o padrao de diferenciacdo dessas regides com base em
espécies arboreas endémicas. Esperamos que esse capitulo contribua com mais informagoes
acerca da historia biogeografica da vegetagao.

Tentando estabelecer uma relagdo entre historia biogeografica das regides de
endemismo do cerrado e os padrdes ecoldgicos modernos encontrados, o segundo capitulo
intitulado “Caracteriza¢ao reprodutiva e diversidade funcional de atributos reprodutivos
de arvores das regides de endemismo do cerrado brasileiro” caracteriza a vegetagdo de
cerrado quanto aos aspectos reprodutivos, de polinizacao e dispersao e investiga a existéncia de
diferencas funcionais com base nesses caracteres, gerando informacdes ecologicas que poderdo

ser utilizadas posteriormente em estratégias de conservagao.
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2 FUNDAMENTACAO TEORICA
2.1 O CERRADO

As savanas tropicais estdo distribuidas na Africa, Austréalia, India, sudeste da Asia e na
América do Sul (Gottsberger; Silberbauer-Gottsberger, 2006) e cobrem mais de 20% da
superficie global (Lehmann et al., 2014; Scholes; Ascher, 1997). Os tipos vegetacionais que
compdem este bioma sdo caracterizados por um estrato herbaceo dominante, com arvores
esparsas (Scholes; Ascher, 1997) e pela ocorréncia natural do fogo (Ratter et al., 1997). O
cerrado ¢ uma formacgao vegetacional brasileira que se enquadra no bioma de savanas, que se
encaixa nessa definicado em seu sentido stricto (Guimaraes, 2014), mas que possui em seu
dominio variagdes estruturais relacionadas ao grau de dominancia do estrato arboreo, sendo
entdo caracterizado como um conjunto de formagdes abertas, que variam de campo limpo, com
auséncia quase total de arvores e arbustos, até formagdes florestais, os chamados cerraddes
(Coutinho, 1978). O cerrado €, portanto, um complexo vegetacional com cinco fitofisionomias
(cerradao, cerrado semsu stricto, campo cerrado, campo sujo € campo limpo), ou tipos
estruturais distintos, caracterizados por um aumento na densidade de espécies do estrato
arboreo-arbustivo (Eiten, 1972).

Este complexo vegetacional, ocupa cerca de dois milhdes de km? (Klink; Machado,
2005; Ratter et al., 1997), em areas localizadas desde 05° de latitude norte a 25° de latitude sul
e de 38° de longitude leste a 63° de longitude oeste (Ratter et al., 2003; Silva et al., 2008). Essa
distribui¢do corresponde a 23% do territorio brasileiro (MMA, 2002; Ratter et al., 1997), sendo
a vegetacdo o segundo maior dominio fitogeografico do pais (Klink; Machado, 2005; Ratter et
al., 1997).

O cerrado distingue-se de outras savanas tropicais, devido a algumas caracteristicas: ¢ a
mais umida savana do mundo, estendendo-se em zonas com altas precipitacdes (Furley et al.,
1999; Ratter et al., 1997), possui a maior diversidade estimada de plantas, animais e fungos,
considerada um hotspot de diversidade biologica (Furley et al., 1999; Guimaraes, 2014; Klink;
Machado, 2005; Myers, 2000; Silva; Bates, 2002) e ¢ a tinica savana do mundo com uma grande
riqueza e frequéncia de espécies lenhosas (Gottsberger; Silberbauer-Gottsberger, 2006).

A riqueza floristica estimada do estrato lenhoso da vegetacao ¢ de 1.000 a 2.000 espécies
(Castro et al., 1999) e a composi¢ao dessas espécies varia bastante entre as areas de cerrado,
tanto entre as mais distantes, quanto entre as areas localizadas a poucos hectares uma da outra
(Gottsberger; Silberbauer-Gottsberger, 2006). Devido a abrangéncia da vegetagdo e a essa

heterogeneidade floristica, o cerrado foi dividido, em um dos seus primeiros estudos
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fitogeograficos, em area “core”, regido do planalto central com maior riqueza de espécies e com
a maioria delas classificadas como “caracteristicas” da vegetacdo (ou seja, espécies tipicas da
vegetacao), e areas marginais, com poucas espécies ‘“‘caracteristicas” e com maior frequéncia
de espécies “acessorias”’, definidas como espécies originarias de outras formagdes
vegetacionais limitrofes ao cerrado (Rizzini, 1963).

Castro et al. (1994, 1999), em levantamento botanico e fitossocioldgico abrangendo
varias areas de cerrado, distribuidas desde a regido Nordeste até a regidao Sudeste do Brasil,
trouxe a primeira evidéncia de que as areas marginais da vegetacdo, nao s6 eram tao ricas
floristicamente quanto as areas do Brasil central (area core do cerrado, segundo Rizzini, 1963),
como algumas dessas areas eram caracterizadas pelo alto grau de endemismo e zonas de
transicao.

Ratter et al. (2003) deram prosseguimento a discussao quando compilaram e analisaram
a composicao floristica arbdrea/arbustiva de 375 areas de cerrado. Os dados mostraram que,
com um indice confidvel de similaridade, pode-se separar o cerrado em seis fitoprovincias
caracterizadas por seu proprio conjunto de espécies: 1) provincia nordeste (areas dos estados
da Bahia, do Ceara, extremo norte de Minas Gerais, estados do Maranhao, Piaui e Tocantins),
2) provincia central-sudeste (areas do Distrito Federal, estado de Goias, centro e sul de Minas
Gerais), 3) provincia central-ocidental (estados do Mato Grosso do Sul, Mato Grosso, Goias,
Tocantins e algumas areas no interior do Pard), 4) provincia sul (estados de Sao Paulo, Parana
e sul de Minas Gerais), 5) provincia extremo-ocidental (estados de Ronddonia, Mato Grosso do
Sul e Mato Grosso) e 6) areas isoladas na regido amazonica (Ver Fig.1 no primeiro capitulo da
tese). As provincias central-sudeste e central-ocidental incluem areas originalmente
consideradas como drea core ou nuclear (cerrados centrais) dos cerrados e as areas na regiao
Amazonica e Nordeste, como marginais ou areas disjuntas (Rizzini, 1963).

Esses amplos levantamentos floristicos demonstram claramente que a vegetagdo de
cerrado ¢ heterogénea (Gottsberger; Silberbauer-Gottsberger, 2006), com composi¢do de
espécies variando ao longo da sua distribui¢ao (Bridgewater et al., 2004; Ratter ef al., 2003) e
com altos niveis de endemismo (Castro et al., 1999; Klink; Machado, 2005).

Essa heterogeneidade floristica e os altos niveis de endemismo sdo comumente
atribuidas a variacdo climatica a que essa vegetacao estd submetida ao longo do gradiente
latitudinal de sua ocupacdo (Gottsberger; Silberbauer-Gottsberger, 2006), aos solos (Scholes;
Ascher, 1997), as interacdes biologicas (em especial herbivoria) e a presencga natural do fogo
(Guimaraes, 2014; Langevelde et al., 2003; Lehmann et al., 2014). Essa heterogeneidade

também ¢ resultado da historia biogeografica dessa vegetacdo, incluindo origem e
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diversificacdo, expansdo e contragdes na sua ocupagdo durante extremos climaticos e outros

eventos geoldgicos expostos a seguir.

2.2 HISTORIA BIOGEOGRAFICA DO CERRADO

O cerrado ¢ uma vegetacdo antiga. Alguns autores especulam que a vegetacdo data de
quando a América do Sul formava junto & Africa o supercontinente da Gondwana, durante o
Cretaceo, ha 45 milhdes de anos (Ratter; Ribeiro, 1996 apud RATTER et al.,1997). Contudo,
estimativas sobre diferenciacdo das vegetagcdes abertas sugerem que o cerrado surgiu entre
Oligoceno/Mioceno (Romero, 1993; para revisao Gottsberger; Silberbauer-Gottsberger, 2006)
ha aproximadamente 24 milhdes de anos (Gottsberger; Silberbauer-Gottsberger, 2006).

O que sabemos por certo € que as vegetacdes de savanas em todo mundo se expandiram
entre a transicdo do Mioceno e Plioceno, ha 4 milhdes de anos, quando o aumento de CO
atmosférico intensificou o dominio e expansao das gramineas C4, forma de vida dominante nas
savanas, incluindo as savanas tropicais (Beerling; Osborne, 2006; Cerling et al., 1997; para
revisao Edwards et al., 2010). A expansao das gramineas Cs ¢ as mudangas na temperatura,
resultaram no aumento do regime de fogo e esses fatores, somados a pressdo de pastejo
(Beerling; Osborne, 2006), influenciaram a estrutura e distribui¢do dessas formagdes
vegetacionais abertas (Guimaraes, 2014; Lehmann ef al., 2014).

O soerguimento da Cordilheira dos Andes ha cerca de 3 a 2 milhdes de anos (Plioceno
e Pleistoceno) e a elevacdo do planalto central também desempenharam seu papel na expansao
e distribuicdo da vegetacdo do cerrado, pois acarretaram uma mudanca no relevo e clima de
toda essa regido, resultando no soerguimento do Planalto Central e no estabelecimento da regido
semidrida no Nordeste brasileiro. Esse pode ter sido o periodo de maior expansao da formagao
moderna de ambos os ecossistemas abertos do Brasil, o cerrado e a caatinga (Lavina; Fauth,
2010; Zanella, 2010).

Além da expansdo das gramineas Cs e da orogenia da Cordilheira dos Andes, nos
ultimos quatro milhdes de anos, a distribuicdo e a composi¢cdo do cerrado atual também foi
influenciada por alteragdes climaticas durante o Quaternario (Prance, 2006; Werneck, 2011).
Estas variacdes climaticas causaram mudancas na distribuicdo, dispersdo e vicariancia de
diversas espécies e tipos vegetacionais (ver também Werneck, 2011). Esse periodo foi
caracterizado por sucessivas quedas de temperatura, de 4° a 8°C, os chamados picos glaciais,
que foram intercalados em um curto tempo geologico por picos interglaciais, caracterizados

pelo aquecimento da temperatura média, o derretimento das geleiras que cobriam parte da
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Europa ¢ da América do Norte, e o aumento da precipitagio no Hemisfério Sul (Brown;
Lomolino, 2006). Como consequéncia, durante os picos glaciais o clima nas regides tropicais
ficou mais seco e frio, resultando na expansao das formagdes vegetacionais abertas (cerrados e
florestas secas), e durante os picos interglaciais, as altas precipitacdes e temperaturas
propiciaram a expansdo das florestas tropicais umidas (Cox; Moure, 1993; Furley, 1999;
Pennington et al., 2000; Pennington et al., 2009; Prado; Gibbs, 1993; Prance, 1982; Prance,
2006; Ratter et al., 1997; Werneck, 2011).

Evidéncias dessas flutuacdes climaticas e pequenas idades de gelo com base em
registros palinologicos, confirmam essas variagdes na distribuigdo das formagdes vegetacionais
brasileiras. Ledru (1993), através de registros palinologicos, descreveu mudangas vegetacionais
no sitio de Salitre, em Minas Gerais, durante pequenas mudangas climéaticas no Holoceno, entre
30.000 a 5.000 anos antes do presente, com a cobertura vegetacional da regido oscilando de
florestas umidas, para florestas de araucarias e, por fim, para florestas semideciduas.

As mesmas variagdes de ocupacao e de distribuicdo vegetacional foram registradas por
Behling (2002) para campos e cerrados no Sul e Sudeste do Brasil, durante o quaternario tardio,
utilizando seis sitios palinoldgicos nestas regidoes. O autor registrou mudangas na ocupagao
vegetacional, com o tipo de vegetagdo variando de florestas de araucérias, a campos cerrado e
florestas semideciduas. Ledru (2002) também registrou mudangas na ocupagdo da vegetacao
em quatro sitios palinologicos: Vale do Icatu, Crominia, Lagoa dos Pires e Catas Altas, entre
35 e 18 mil anos antes do presente. Mudangas quanto a cobertura vegetacional também foram
registradas para a Amazonia com a ocupagao pela vegetacdo de cerrado ha 60 mil anos antes
do presente, revelada por registros palinolégicos no sitio Carajas, uma area atualmente
dominada por floresta tropical umida (Suguio, 2010).

Consequéncia direta ou indireta dessa historia biogeografica, o fato ¢ que a vegetacao
de cerrado varia em composi¢ao ao longo da sua distribui¢dao. A divisao do cerrado em seis
fitoprovincias efetuada por Ratter et al. (2003) confirma esse aspecto. Considerando 376 areas,
esse trabalho registrou 951 espécies de arvores e grandes arbustos, onde cerca de 35% ocorre
apenas em uma fitoprovincia e somente 3,9% das espécies sdo encontradas em todas as seis
(Bridgewater et al., 2004; Ratter et al., 1996, Ratter et al., 2001; Ratter et al., 2003). Assim,
cada fitoprovincia ¢ caracterizada aparentemente pelo seu proprio conjunto floristico.

Essa divisdo em fitoprovincias pode ser uma consequéncia da intensa especia¢do e
diversificacao a que esta vegetacdo esteve submetida (Ratter et al., 1997), resultado da historia

biogeografica descrita aqui, culminando nos altos niveis de endemismo atribuidos a vegetacao.
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Considerando as informagdes acima, independentemente da estimativa de origem, a
vegetacdo de cerrado possui no minimo quatro milhdes de anos (Beerling; Osborne; 2006;
Cerling et al., 1997; para revisao Edwards et al., 2010), esteve submetida a extremos climaticos
(Cox; Moure, 1993; Furley, 1999; Pennington et al., 2000; Pennington et al., 2009; Prado;
Gibbs, 1993; Prance, 1982; Prance, 2006; Ratter et al., 1997; Werneck, 2011), sob influéncia
da orogenia da Cordilheira dos Andes (Lavina; Fauth, 2010; Zanella, 2010), do fogo e da
presenca e/ou auséncia de mega-herbivoros (Guimaraes, 2014; Lehmann et al., 2014; Simona
et al., 2009), fatores esses que moldaram sua configuracdo atual (para revisdo Gottsberger;
Silberbauer-Gottsberger, 2006). A investigacdo da consisténcia e das relagcdes biogeograficas
dessas fitoprovincias, podem ajudar a lancar hipdteses de como e em que ordem elas se

diferenciaram.

2.3 ANALISES BIOGEOGRAFICAS

Considerando a histéria biogeografica do cerrado e sua atual configuracao, distribuida
em seis fitoprovincias distintas, qual seria a relagdo de ancestralidade entre regides? Esta
questdo ¢ dominio da biogeografia historica, que procura associar padrdes atuais de distribui¢ao
dos taxons com eventos geologicos, climaticos e biologicos (Crisci, 2001; Morrone; Crisci,
1995; Posadas et al., 2006). A abordagem dentro da biogeografia histérica que procura
estabelecer relacdes entre areas de endemismo € a analise de parcimdnia de endemismo, o PAE
(Rosen, 1988), que as realiza com base em taxa compartilhados por meio da solugdo mais
parcimoniosa (Carvalho, 2010; Crisci, 2001; Morrone; Crisci, 1995; Posadas et al., 2006). Sao
amplas as criticas a PAE, incluindo: 1) a utiliza¢do de areas artificialmente delimitadas, como
divisoes politicas de territorios; 2) taxa distribuidos em todos as areas € nao necessariamente 0s
endémicos da vegetacdo em questdo (Peterson, 2008); 3) ndo necessariamente inferir a historia
biogeografica, por ndo incluir informagdes sobre taxa relacionados filogeneticamente
(Morrone, 2005; Nihei, 2006; Posadas et al., 2006). Contudo, sendo utilizado considerando
essas limitacdes, o PAE ainda se mostra uma poderosa ferramenta na delimitacao de areas de
endemismo e na proposi¢ao de hipoteses biogeograficas (Carvalho, 2010).

Outra ferramenta veio somar-se a PAE por incorporar a varidvel filogenética nas
analises, a CADE (analise cladistica de distribui¢do e endemismo). Na CADE, as areas de
endemismo ja estdo pré-determinadas e o estabelecimento de relagdes entre estas inclui a
analise dos taxa compartilhados, agrupando-os no mais inclusivo nivel hierarquico. Por

exemplo, a andlise agrupara os taxons em espécies, se a matriz consistir de categorias do tipo
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subespécies, e em géneros, se a matriz consistir de categorias do tipo espécies (Porzecanski;
Cracatft, 2005), assim incorporando a informacao cladistica (Santos et al., 2007). Estas anélises
podem esclarecer as relagdes de ancestralidade entre estas fitoprovincias, por considerar areas
de endemismo como unidades historicas (Carvalho, 2010).

Considerando a histéria biogeografica descrita acima e o histdrico de diferenciagdo entre
essas areas, podemos esperar que a evolu¢do do cerrado tenha reflexo ndo apenas em sua
composig¢ao floristica, mas igualmente em seus padroes ecoldgicos. A utilizagao de parametros

ecologicos para caracterizagao de comunidades, também ¢ um tema abordado nessa revisao.

2.4 CARACTERISTICAS REPRODUTIVAS

Os atributos reprodutivos, como tamanho, cor ¢ forma de flores, sistema sexual e
recursos florais, fornecem indicativos dos possiveis grupos de polinizadores das espécies, da
manuten¢do e da evolugdo destas, fornecendo dados valiosos sobre a estrutura da comunidade,
podendo ser utilizados para comparagao de diferentes ecossistemas (Faegri; Pijl, 1979;
Machado; Lopes, 2003, 2004).

Diversos ecossistemas, em sua grande maioria florestas tropicais tmidas, tém sido
caracterizados com sucesso por seus atributos florais e reprodutivos e, por vezes, com
associagdes entre estas caracteristicas e propriedades ecologicas desses ecossistemas. Como,
por exemplo, temos caracterizagdes de estrutura reprodutiva das comunidades (Ramirez; Brito,
1990; Sobrevila; Arroyo, 1982; Zapata; Arroyo, 1978), de sistemas sexuais (Bullock, 1995;
Vamosi, 2006), de atributos ecoldgicos correlacionados a sistemas sexuais, como tipos de
flores, frutos e sementes (Chen; Li, 2008), polinizacao das espécies e guildas de polinizadores
de florestas de dipterocarpaceas (Kato, 1996), relagdes entre frequéncias de atributos florais e
reprodutivos com status sucessional da comunidade (Ibarra-Manrriquez; Oyama, 1992; Kang;
Bawa, 2003) e correlagdo entre a reducdo de estratégias de poliniza¢do e fragmentacdo de
ecossistemas florestais (Girdo et al., 2007; Lopes et al., 2009).

Em ecossistemas brasileiros, temos como exemplos, trabalhos de caracterizagao
reprodutiva de plantas para restinga (Ormond et al., 1991), em que a propor¢do de espécies
entre os sistemas sexuais foi semelhante ao encontrado para florestas tropicais imidas, e de
caracterizagdo de atributos florais e reprodutivos para a caatinga, que possui um alto percentual
de espécies com sindrome de polinizacdo especializada (abelhas grandes, morcegos e beija-
flores) e propor¢ao de sistemas sexuais surpreendentemente semelhantes ao encontrado em

outras florestas tropicais umidas (Machado; Lopes, 2004; Machado et al., 2006). Para o cerrado
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ha informagdes para as areas centrais de ocorréncia da vegetacdo, a exemplo do trabalho de
Silberbauer-Gottsberger e Gottsberger (1988) para areas do Centro-Oeste, onde os autores
descreveram o percentual de espécies com sindromes de polinizagdo zoofilas, dentre outros
atributos. Outro trabalho realizado no cerrado ¢ o de Oliveira e Gibbs (2000), que aborda
frequéncias de sindromes de polinizagdo em areas de cerrado em Brasilia (DF) e que reportam
indices semelhantes aos encontrados em florestas tropicais umidas. Mais recentemente, Martins
e Batalha (2006), também para areas do Centro-Oeste (GO, MS e MT), descreveram caracteres
reprodutivos e sistemas sexuais das espécies.

O cerrado ¢ bastante amplo e heterogéneo floristicamente e a caracterizagdo reprodutiva,
considerando as variacdes na composicdo floristica entre as areas de ocupagdo ou
fitoprovincias, além de proporcionar dados sobre os caracteres reprodutivos para a vegetagao,
possibilitard uma visao ecoldgica ampla da estrutura da comunidade, por aumentar sua area de
abrangéncia, incluindo areas de cerrados marginais do Nordeste e de areas na Amazonia. Além
disso, essa composi¢do de caracteres florais e reprodutivos podem ser utilizadas para

caracterizar e indicar diferencas funcionais entre as fitoprovincias ou regioes de cerrado.

2.5 DIVERSIDADE FUNCIONAL

A caracterizagdo dos ecossistemas com base em indices de riqueza e diversidade de
espécies tem sido utilizada com enorme aceitagdo nas ultimas décadas, mas tem se mostrado
pouco elucidativa da estrutura e funcionamento das comunidades (Cianciaruso ef al., 2009). A
ideia implicita destas medidas ¢ de que as diferentes espécies contribuem em igual medida nos
processos ecossistémicos. Evidéncias sugerem, entretanto, que os efeitos da diversidade sobre
0s processos ecossistémicos, como dinamica de recursos, estabilidade e estrutura de
comunidades, podem ser devido as caracteristicas funcionais das espécies e as suas interagdes
(Diaz; Cabido, 2001; Loreau et al., 2001).

A diversidade funcional ¢ definida como “um conjunto de caracteres das espécies e suas
interacdes, que possui efeito sobre os processos do ecossistema” (Diaz; Cabido, 2001; Tilman
et al.,1997). Caracterizacao funcional de ecossistemas tem sido relatada, por exemplo, para
comunidades fitoplanctonicas em niveis de distirbios intermediarios (Weithof et al., 2001) e
em campos temperados, explicando variacdo em propriedades dos ecossistemas, como
quantidade e fluxo de biomassa (Mokany ef al., 2008).

Para plantas, os atributos funcionais mais registrados sdo os vegetativos, relacionados a

padrdes estruturais, como altura, forma de crescimento e tamanho da copa; regenerativos, como
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modo de dispersdo e capacidade de rebrota; além de atributos de folhas, caules e raizes (e.g.
Bello et al., 2010; Cornelissen et al., 2003).

Atributos reprodutivos podem ser igualmente importantes para avaliar estruturas
funcionais em comunidades bioldgicas. Fontaine et al. (2006) relataram que a diversidade
funcional de interacdes entre plantas e polinizadores ¢ critica para a persisténcia e o
funcionamento dos ecossistemas. Utilizando este parametro, Girdo et al. (2007) e Lopes et al.
(2009) demonstraram que a fragmentacao florestal possui efeitos sobre o tipo e a frequéncia
dos atributos reprodutivos de comunidades de plantas, com consequente reducao de diversidade
funcional reprodutiva. Em areas fragmentadas, portanto, mudangas como efeito de borda,
reducdo na area de abrangéncia do ecossistema e distancia entre os fragmentos (isolamento),
modificaram a abundancia relativa das espécies, com uma proliferagdo maior de espécies com
caracteres reprodutivos generalistas, reduzindo a diversidade funcional.

No cerrado, a vegetacdo ¢ uma paisagem de grandes areas, classificadas, por suas
diferengas floristicas, em fitoprovincias. Nas diferentes fitoprovincias de cerrado quais serdo os
indices de diversidade de atributos funcionais reprodutivos? Existem diferengas funcionais
reprodutivas entre estas fitoprovincias ou regides floristicas? As possiveis diferencas funcionais
encontradas poderdo estar associadas a histdria biogeografica do ecossistema?

Investigacgdes sobre aspectos historicos e funcionais-reprodutivos das regides floristicas
de cerrado, além gerar informagdes técnico-cientificas importantes para o avanco do
conhecimento sobre a biogeografia e ecologia da vegetacao, também poderao ser utilizadas em
conjunto para o planejamento de estratégias de conservagdo, que sao de extrema importancia
para esse ecossistema, onde menos de 2% das suas areas estdo protegidas (Ratter et al., 1997;
Silva; Bates, 2002) e que ja perdeu mais da metade de seu territorio com o avango da

agropecuaria (Guimaraes, 2010).
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3 ARTIGO 1 - DELIMITACAO E RELACOES BIOGEOGRAFICAS DE REGIOES DE
ENDEMISMO DO CERRADO BRASILEIRO COM BASE EM ESPECIES
ARBOREAS.

Introducio

O cerrado ¢ uma formacgao vegetacional brasileira, que se enquadra no bioma savana,
sendo caracterizado, sensu stricto, por um estrato herbaceo dominante, arvores e arbustos
esparsos e a presenca natural de fogo (Furley et al., 1999; Gottsberger; Silberbauer-Gottsberger,
2006; Guimaraes, 2014; Lehmann ef al., 2014; Ratter et al., 1997). Contudo, a vegetagcdo nao ¢
estruturalmente uniforme, sendo considerada um complexo vegetacional com varias
fisionomias, classificadas de acordo com o grau de dominancia do estrato lenhoso, variando de
campo limpo, com total auséncia de espécies arboreas, até formagdes florestais, os cerraddes
(Coutinho, 1978; Eiten, 1972; Gottsberger; Silberbauer-Gottsberger, 2006). O cerrado
distingue-se de outras savanas também por ser a mais imida do mundo (Furley et al., 1999),
por seu alto grau de endemismo de plantas, animais e fungos (Furley et al., 1999; Guimaraes,
2014; Klink; Machado, 2005; Myers, 2000; Silva; Bates, 2002) e por sua alta riqueza de
espécies lenhosas (Gottsberger; Silberbauer-Gottsberger, 2006).

De fato, levantamentos floristicos evidenciam que a flora do cerrado € rica em espécies
lenhosas, com cerca de 1.000 a 2.000 espécies estimadas (Castro et al., 1999), e que a
composi¢ao dessas espécies varia ao longo da ocupacao da vegetagao (Bridgewater et al., 2004;
para revisdo Gottsberger; Silberbauer-Gottsberger, 2006), que se estende por cerca de dois
milhdes de quildometros quadrados, correspondendo a cerca de 23% do territorio brasileiro
(MMA, 2002). Esta heterogeneidade floristica ¢ tao caracteristica (Bridgewater et al., 2004,
Furley et al., 1999; Gottsberger; Silberbauer-Gottsberger, 2006; Ratter et al., 1997), que as
areas de ocorréncia da vegetacdo foram agrupadas por Ratter ef al. (2003) em seis provincias
fitogeograficas: provincia nordeste, provincia central-sudeste, provincia central-ocidental,
provincia sul, provincia extremo-ocidental, areas isoladas na regido amazodnica, todas
caracterizadas por seu proprio conjunto floristico e com alta diversidade a e B (Bridgewater et
al.,2004).

Entre as causas apontadas para essa heterogeneidade floristica estdo a grande extensdo
latitudinal (05° a 25°) e as variagdes nas médias de temperaturas e precipitacao associadas a ela
(Silva et al., 2008), especialmente entre as areas de cerrado na regido Amazonica e as ocorrentes

no centro sul do territorio brasileiro (para revisdo Gottsberger; Silberbauer-Gottsberger, 2006).
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Outros fatores com influéncia na distribuicdo e heterogeneidade do cerrado sdo o fogo
(Lehmann et al., 2014), ocorrente em toda a formagao vegetacional, e o solo, em sua maior
parte caracterizado como bem drenado, profundo e distréfico (Gottsberger; Silberbauer-
Gottsberger, 2006). Considerando que esses dois fatores sdo ubiquos a formagao vegetacional,
a diversificacdo encontrada entre as regides de cerrado podem ser também consequéncia de
aspectos biogeograficos historicos aos quais essa vegetagdo esteve submetida, em especial
mudancas climaticas ocorridas nos ultimos dois milhdes de anos.

As mudangas climaticas do quaternario ocasionaram diversas modificacdes de paisagem
no planeta (Brown; Lomolino, 2006; Cox; Moure, 1993), incluindo as contra¢des e expansdes
das formacgdes vegetacionais abertas brasileiras: os cerrados e as florestas secas (Prance, 2006).
Esses dois tipos vegetacionais possivelmente ocuparam grande parte do territdrio brasileiro
durante os picos glaciais, caracterizados por um clima mais seco e frio (Pennington et al., 2000;
Prado; Gibbs, 1993; Prance, 1982; Prance, 2006), enquanto durante os picos interglaciais, as
altas precipitacdes e temperaturas propiciaram a expansdo das florestas tropicais imidas e a
contragdo das formacdes vegetacionais abertas (Cox; Moure, 1993; Furley, 1999; Prado; Gibbs,
1993; Prance, 2006; Ratter et al., 1997).

Estes aspectos historicos do cerrado podem ter gerado uma intensa especiacdo e
diversificacdo (Ratter et al., 1997), resultando na sua configuragdo atual, dividida nas seis
fitoprovincias propostas por Ratter et al. (2003). Hipoteses de relagdes de origem e dispersao
entre essas areas podem ser formuladas com base em andlises de filogeografia, biogeografia
cladistica e de parcimdnia de endemismo (Crisci ef al., 2003). Contudo, para o estabelecimento
de relacdes biogeograficas entre areas de endemismo, com base em um grande nimero de
espécies, a ferramenta apropriada € a analise de parcimonia de endemismo, o PAE, que consiste
em estabelecer relacdes entre essas areas com base em taxons endémicos compartilhados por
meio da solugdo mais parcimoniosa (Posadas et al., 2006; Morrone; Crisci, 1995).

As relacdes floristicas entre areas apenas refletem relagdes historicas, se estabelecidas
com base em espécies endémicas, sendo esta uma das principais criticas a utilizacdo de métodos
de parcimonia e de endemismo para inferir historico biogeografico (Peterson, 2008). Espécies
endémicas sdao espécies restritas a uma regido ou area geografica (Brown; Lomolino, 2006) e
podem indicar o histérico biogeografico entre regides, se considerarmos as presencas
compartilhadas de taxa como carécter sinapomorfico (Crisci et al., 2003). Assim, através da
interpretagdo do cladograma de areas com base em espécies endémicas compartilhadas,
poderemos propor hipoteses de como se deu a diferenciacdo e separacao dessas areas de

cerrado.
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Considerando o exposto sobre a riqueza de espécies arboreas do cerrado, a variagdo na
composicao dessas espécies ao longo da ocupagdo da vegetacdo e aspectos historicos a que a
vegetacao esteve submetida, este trabalho teve por objetivos: 1) verificar a existéncia de regides
de endemismo, comparando as regioes delimitadas com as fitoprovincias propostas por Ratter
et al. (2003), 2) classificar as espécies arbdreas quanto ao endemismo a vegetagcdo do cerrado e
3) acessar o historico de diferenciacdo entre essas regides de endemismos com base na flora de

espécies arboreas endémicas.

Material e Métodos

Matriz binaria

Foi elaborada uma matriz binaria com a ocorréncia de espécies arboreas dos cerrados,
nos locais referenciados em Ratter et al. (2003), para as seis fitoprovincias. Para sua confeccao,
foram levantados todos os artigos/listas floristicas utilizados pelo autor (um total de 53 artigos.
Ver material suplementar: anexo 1), que correspondem a 376 localidades. Para cada
levantamento foi verificado: a) sinonimias e grafia correta dos nomes cientificos das espécies,
através da consulta aos sites do Missouri Botanical Garden (http://www.tropicos.org/) e da
Flora do Brasil (http://floradobrasil.jbrj.gov.br/2012); b) a fisionomia abordada, considerando
apenas as tipicas deste tipo vegetacional (foram excluidas as vegetagdes associadas ao cerrado,
como as florestas secas e as matas de galeria); ¢) a forma de vida das espécies, onde apenas o
habito arbéreo foi incluido (Para confirmar o habito foram efetuadas consultas a herbarios e ao
site http://www.splink.org.br).

A restricdo na utilizagdo de apenas o hébito arbéreo foi necessaria porque: 1) os
levantamentos floristicos e fitossociologicos para o cerrado sdo variados quanto ao método de
inclusdo de espécies, onde alguns restringem-se as formas de vida lenhosas ou com algum limite
de diametro da area basal (DAP variando de 3cm, 10cm, 15 cm, ¢ 30cm). Para se ter uma ideia,
dos 53 artigos utilizados, apenas 36% consideram todas as formas de vida; 2) ¢ bastante dificil
distinguir formas de vida de espécies no cerrado (Gottsberger; Silberbauer-Gottsberger, 2006),
especialmente entre arbustivas e subarbustivas. Por exemplo, uma espécie pode ser classificada
como subarbusto em uma area e nao ser considerada em levantamentos floristicos, e em outra
regido, a mesma espécie, pode ser classificada como arbusto e ser incluida. Nesse caso, a nao
contabilizacao de uma espécie arbustiva em um local ndo significa sua auséncia, mas apenas

uma varia¢cdo natural na forma de vida. Assim, optamos pela inclusdo de apenas espécies
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arboreas cuja forma de vida € menos “variavel”, 3) a riqueza de espécies arboreas do cerrado €
um dos aspectos que o distingue de outras savanas € pode mostrar um grande percentual de
endemicidade.

Os dados de georeferenciamento de cada localidade foram incluidos na matriz binaria
espécies x locais, visando a elaboracdo de um mapa, com o auxilio do software ArcView GIS
3.2 (Esri, 1998), com o objetivo de verificar em quais fitoprovincias cada um destes locais esta
inserido. Para uma melhor andlise, visualizagdo e delimitacdo das regides biogeograficas de
cerrado, estes locais foram agrupados em 121 quadriculas geograficas com intervalos de 01° de
latitude e 01° de longitude, onde as quadriculas foram identificadas com nomes que indicam as
fitoprovincias a que originalmente pertenciam (ADA- areas disjuntas amazonicas, NE-
provincia nordeste, EO - provincia extremo-ocidental, CO - provincia central-ocidental, CS-

provincia central-sudeste, S- provincia sul).

Espécies endémicas

As espécies arboreas do cerrado foram investigadas quanto ao endemismo a vegetacao,
verificando sua ocorréncia em outras grandes formacdes vegetacionais brasileiras. Para essa
classificagdo, a lista de espécies arboreas para o cerrado foi comparada com listas de espécies
para os principais dominios vegetacionais ocorrentes no pais.

Para a caatinga, a matriz de dados foi comparada com um banco de dados de espécies
construido com base em 25 listas floristicas publicadas para o ecossistema (Ver material
suplementar: anexo 2).

Para verificar quais espécies arboreas do cerrado possuem registro de ocorréncia em
florestas tropicais imidas, a matriz de dados foi comparada com um banco de dados de espécies
ocorrentes em florestas tropicais imidas e caatinga, composta por 8.134 espécies. Essa matriz
de dados foi utilizada e cedida por Santos et al. (2007).

Além dos checklists, foi verificada a ocorréncia das espécies em outras formacdes
vegetacionais por meio da andlise de registros dos herbarios vinculados a rede SpeciesLink-
CRIA (http://www.splink.org.br/index?lang=pt). Nessa consulta, cada registro de espécie foi
analisado com respeito a area de coleta e a formacao vegetacional identificada (incluindo brejo
de altitude, florestas deciduas e semi-deciduas, restinga e carrasco). Uma espécie foi
considerada como pertencente a outra formagao quando, na busca, eram encontradas mais do
que dois registros de herbarios para outros tipos de vegetacdo. Para as espécies registradas em

vegetacdes associadas aos diversos tipos vegetacionais brasileiros, como mata de galeria,
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florestas semi-deciduas e deciduas foi verificado se essas vegetacdes estavam dentro do
dominio do cerrado, e caso estivessem, as espécies eram incluidas dentro do conjunto de
endémicas.

Assim, ao final do levantamento de espécies arboreas descrita no item anterior e da
classificagdo quanto ao endemismo a vegetacdo descrita aqui, duas matrizes de dados foram
confeccionadas: a primeira, com todas as espécies arboreas levantadas para o cerrado versus as
quadriculas geograficas utilizada na delimitagdo de regides de endemismo, ¢ a segunda, com
espécies endémicas versus regioes de endemismo, utilizada nas analises de relagdes historico-

biogeograficas (ver itens a seguir).

Analises de Classificacido e Agrupamento

A matriz bindria com as espécies arboreas do cerrado foi utilizada para a classificagao
e agrupamento das areas de ocorréncia da vegetagdo, através do método de associagdo média —
UPGMA, que utiliza uma matriz de similaridade com base em indice de Serensen. As duas
analises, tanto os célculos de similaridade quanto o UPGMA, estdao disponiveis no programa
FITOPAC 2.1 (Shepherd, 2010). O indice de Serensen foi escolhido por ser o mais adequado
para analises de similaridade utilizando artigos floristicos, uma vez que se desconhece o esforgo
de coleta de cada levantamento.

O grau de distor¢ao do agrupamento ou dendograma gerado pelo UPGMA foi avaliado
pela anélise do coeficiente cofenético. Apos todas as analises, mapas de quadriculas foram
confeccionados com o uso do software DIVA-GIS (Hijmans, 2005) para a visualizacdo e

comparagao dos agrupamentos delimitados.

Delimitacao das regioes de endemismo

O PAE baseado em quadriculas geograficas ¢ recomendado para delimitagdo de areas
de endemismo (Morrone, 1994), utilizando o maximo algoritmo de parcimonia e gerando uma
arvore consenso entre as areas encontradas, selecionando apenas as areas de endemismo
sustentadas por um clado monofilético (Crisci et al., 2003). Este método foi utilizado para
auxiliar na delimitacdo de areas de endemismo do cerrado, com base na matriz bindria de
espécies arboreas registradas, e os clados monofiléticos identificados nos cladogramas gerados,
foram comparados com os agrupamentos floristicos identificados na anélise de UPGMA

(descrita no item anterior), com as regides coincidentes identificadas e estabelecidas como
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regides de endemismo do cerrado. Para testar se os grupos identificados nas analises acima sao
verdadeiros, estes foram testados com MRPP (Multi-Response Permutation Procedures),
disponivel no software Pcord 4.0 (Mccune; Mefford, 1999). Com a comparagao entre métodos
e o teste de significancia desses grupos, esperamos ter assegurado a consisténcia das regides de
endemismo para o cerrado.

Delimitadas estas regides de endemismo, utilizamos a matriz de classificacdo das
espécies arboreas do cerrado quanto ao endemismo a vegetacao, para contabilizar, para cada
uma delas, o numero e a frequéncia de espécies com coocorréncia em outros tipos de vegetacao.
O objetivo nessa analise foi verificar se, a contribuicdo de espécies arboreas pelos tipos
vegetacionais limitrofes ao cerrado varia entre essas regides de endemismo. As diferencgas nas
frequéncias de espécies ocorrentes em florestas tropicais umidas, caatinga, carrasco, florestas
deciduas e semi-deciduas e restinga entre as regides de endemismo foram comparadas através

do test G utilizando o programa Biostat 5.0 (Ayres et al., 2007).

Relacoes biogeograficas entre regioes de endemismo

A analise de parcimdnia de endemismo ¢ uma ferramenta de biogeografia historica que
compara areas, quadrantes ou locais de acordo com o tdxon compartilhado por meio da solugao
mais parcimoniosa, resultando em uma classificagdo hierarquica das unidades geograficas e
assumindo que esta classificagdo informa sobre a relagdo entre areas de endemismo (Crisci et
al., 2003). Este método foi criticado por utilizar areas artificialmente delimitadas e por utilizar
taxa distribuidos em todos as areas (ndo necessariamente taxa endémicos a vegetagdo em
questdo) (Peterson, 2008). Este método também ¢ criticado por ndo necessariamente inferir a
histéria biogeografica, uma vez que ndo inclui informacdes sobre taxa relacionados
filogeneticamente (Nihei, 2006; Posadas et al., 2006). As sugestoes desses autores sdo utilizar
areas de endemismo pré-existentes e adicionar relagdes filogenéticas entre os taxa. As criticas
foram atendidas, dentro das limita¢des da metodologia utilizada, como exposto a seguir.

Para estabelecer relagdes biogeograficas historicas do cerrado limitamos a analise do
PAE para esse fim utilizando apenas espécies endémicas e areas de endemismo pré-
estabelecidas, delimitadas nas andlises anteriores. Para incorporar a variavel filogenética,
utilizamos a Analise Cladistica de Distribuigao e Endemismo (CADE). Na CADE as areas de
endemismo ja estdo pré-determinadas e o estabelecimento de relagdes entre estas inclui a
verificacdo dos taxons compartilhados, agrupando-os no mais inclusivo nivel hierarquico. Por

exemplo, a CADE agrupara os tdxons em espécies se a matriz consistir de categorias do tipo
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subespécies, e em géneros, se consistir de espécies (Porzecanski; Cracaft, 2005), assim
incorporando a informagao cladistica (Santos et al., 2007). Estas anélises podem esclarecer as
relagdes biogeograficas entre estas regides de endemismo por considerar estas areas como
unidades histoéricas (Carvalho, 2010).

Todas as analises com uso do PAE e CADE foram feitas no software TNT (Tree analysis
using New Technologies) (Goloboff et al., 2003) com o uso da busca tipo New Technology
Search (arvores do tipo Wagner- Nixon, 1999), com um intervalo de confianga de 75% e, 1000

replicagdes (Goloboff et al., 2003).

Resultados

A matriz binaria com as espécies arboreas consta de 963 espécies e 270 localidades. A
auséncia de algumas localidades na matriz de dados deveu-se a exclusdo, na compilacdo, das
teses, dissertagdes, livros e resumos, e também devido a junc¢ao de locais apontados por Ratter
et al. (2003) como varias localidades diferentes, mas que possuem uma lista floristica conjunta,
gerando uma discrepancia entre a quantidade de locais na matriz binaria e a quantidade de locais
que seriam utilizadas nas andlises. Contudo, como demonstrado pelo mapa (Fig. 1), 270
localidades cobrem todas as seis fitoprovincias propostas, sendo representativas destas.

A classificacdo das espécies arboreas de cerrado quanto a ocorréncia em outras
formagdes vegetacionais revelou que das 963 espécies, 79 sdo restritas a essa formacgao
vegetacional (8,2%). As outras foram registradas para florestas tropicais umidas (632 spp,
abrangendo brejos de altitude, matas de varzea, igap0ds, floresta atlantica e amazonica, matas de
terra firme e de araucéria), caatinga (166 spp), restingas (26 spp), carrasco (12 spp), florestas
deciduas ou semi-deciduas ndo relacionadas com cerrados (19 spp), matas de galeria nao
relacionadas ao cerrado (14 spp), chaco ou regido chaquenha (incluindo missiones) e areas
estépicas da Cordilheira dos Andes (9 spp). Para algumas espécies ndo conseguimos encontrar
dados de distribui¢ao e ndo foram confirmadas como restritas (15 spp). Algumas das espécies

foram registradas para mais de uma formagao vegetacional.

Delimitacio de areas de endemismo

A analise PAE encontrou cinco cladogramas e o mais parcimonioso (17,0000 arranjos)

identificou nove pequenas regidoes de endemismo, considerando-se as 963 espécies arboreas

(Fig. 2). Na arvore consenso, dois desses grupos (verde claro e verde escuro) mesclam



28

formando um unico grupo correspondente a area core dos cerrados brasileiros. Diversas areas
ndo formam grupos monofiléticos (quadriculas na cor azul petroleo. Fig. 3). Estas andlises
demonstram que as regides floristicas delimitadas por Ratter et al. (2003) correspondem de
maneira geral com as regides encontradas nesse trabalho. Com algumas diferengas expostas a
seguir.

Ratter et al. (2003) classificou as regides floristicas do cerrado em 1) provincia nordeste
(areas da Bahia, Ceara, extremo norte de Minas Gerais, Maranhdo, Piaui e Tocantins), 2)
provincia central-sudeste (Distrito Federal, Goids, centro e sul de Minas Gerais), 3) provincia
central-ocidental (Mato Grosso do Sul, Mato Grosso, Goids, Tocantins e alguns sitios no
interior do Pard), 4) provincia sul (Sdo Paulo, Parand e sul de Minas Gerais), 5) provincia
extremo ocidental (Ronddonia, Mato Grosso do Sul e Mato Grosso) e 6) areas isoladas da
amazonia (ver Fig.1-Ratter et al. 1997, Ratter et al., 2003, Bridgewater et al., 2004).

A anélise de parcimonia de endemismo revelou que a provincia nordeste, anteriormente
delimitada ¢ menor, e que éareas de cerrado do sul dos estados do Piaui e Maranhao,
correspondente a regido meio-norte do pais, ndo mostram diferencas biogeograficas com a area
core, que corresponderia a provincia central-ocidental. A provincia nordeste (NE) ¢, portanto,
bem menos representativa e estd imersa em uma matriz de vegetagdo semidrida, com areas de
transicdo e ecoétonos (Fig. 1 e Fig.2). O cladograma consenso do PAE (Fig.3) mostra a
consisténcia e o tamanho biogeografico da area core de cerrado englobando areas do sul do
Piaui e Maranhao, Tocantins, Goias e Mato Grosso.

A analise também delimitou uma nova regido de endemismo na margem oriental do rio
Sao Francisco, entre a Bahia e Minas Gerais, denominada “regido do Sao Francisco” (SF). As
andlises também revelaram que algumas areas dentro da provincia de &reas disjuntas
amazonicas ndo formaram um clado monofilético com outras areas de cerrado da regido (Fig.3:
quadriculas com cor azul petroleo).

A anélise de associagdo média (UPGMA), com o uso do indice de similaridade de
Serensen, classificou as areas de cerrado em 14 agrupamentos, onde foram considerados os
com mais de trés areas/quadriculas (Fig.4). O coeficiente cofenético nos agrupamentos foi alto
(0,92), confirmando pouca distor¢ao no dendograma.

As identificacdes desses agrupamentos em mapas de quadriculas indicaram cerca de
oito regides de endemismo e as regides de agrupamento floristico coincidiram nas duas analises,
a de associagdo média (UPGMA) e a analise de parcimdnia de endemismo (considerando o
cladograma mais parcimonioso), correspondendo ao que identificaremos como regides de

endemismo dos cerrados (Fig. 5). As quadriculas coincidentes foram agregadas e os grupos
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identificados foram denominados de acordo com as regides floristicas utilizadas por Ratter et
al. (2003) em: areas disjuntas amazodnicas (ADA), extremo-ocidental (EO), nordeste (NE), Sao
Francisco (SF), Tocantins (TO), sul (S), central-sudeste (CS) e Mato Grosso do Sul (MS). Esses
grupos sao verdadeiros (p= 0,0000) com uma coesdo média (A=0.6) e isolados segundo a
analise de MRPP (T = -31.7), demonstrando que essas regides de endemismo sdo consistentes
e poderdo ser utilizadas em andlises posteriores.

As areas disjuntas amazonicas (ADA) localizam-se nas regides de campos dos estados
do Amapa, Pard e Roraima, no Norte do territdrio brasileiro. As areas do grupo extremo-
ocidental (EO) localizam-se no estado de Rondonia. As areas do grupo nordeste (NE)
localizam-se nos estados da Bahia (norte), Ceard, Maranhao e algumas areas centrais do Piaui.
O complexo Sao Francisco (SF) inclui algumas areas em Minas Gerais ¢ Bahia. O grupo
Tocantins (TO), que corresponde a uma parte das areas “core” do cerrado, inclui locais no sul
dos estados do Piaui e Maranhdo e areas do estado do Tocantins. O grupo Sul (S) s@o areas de
cerrado no estado de Sao Paulo, e o grupo do Mato Grosso do Sul (MS) corresponde a areas da
vegetacao no estado de Mato Grosso do Sul. Esses grupos foram utilizados nas anélises de
biogeografia historica (Fig.4).

As regides de endemismo encontradas foram caracterizadas por distintos numeros de
espécies endémicas, com as regides do centro-sul do tipo vegetacional com um maior numero
de espécies endémicas em comparacdo as regides marginais de cerrado (ADA, NO, EO). A
regido CS possui 29 espécies endémicas, seguida por regidao S e TO, cada uma com 26 espécies,
regido MS com 20 espécies, regido NE e EO, cada uma com quatro espécies e a regiao ADA
com uma espécie.

As areas de endemismo estdo caracterizadas ainda, pela mesma propor¢ao de espécies
coocorrente em florestas tropicais imidas (p=1; Graus de Liberdade- GL=7), caatinga (p=1;
GL=7), carrasco (p=1; GL=6), florestas deciduas e semideciduas (p=1; GL=5) e restinga (p=1;
GL= 7) (Tabela 1), ndo possuindo diferencas significativas entre essas regides quanto a

contribui¢do de cada tipo vegetacional limitrofe ao cerrado a sua flora arbérea.

Tabela 1 — Propor¢des de elementos arboreos ocorrentes em outras formagdes vegetacionais brasileiras para cada
regido de endemismo do cerrado. Sigla das regides de endemismo: (NE) Nordeste, (TO) Tocantins, (SF) Sao
Francisco, (CS), Central-sudeste, (MS) Mato Grosso do Sul, (S) Sul, (EO) Extremo-ocidental e (ADA) areas

disjuntas amazdnicas

Floresta Florestas
Regides Tropical | Caatinga | Carrasco Restinga
;o Secas
Umida
NE 55.0% 36.0% 3.0% 3.0% 3.0%
TO 62.3% 25.0% 1.9% 7.7% 3.1%




30

SF 64.1% 25.6% 3.4% 2.6% 4.3%
CS 66.1% 24.1% 4.1% 1.4% 4.4%
MS 60.9% 27.1% 7.5% 0.8% 3.8%
S 74.0% 19.8% 2.6% 0.4% 3.3%
EO 63.3% 28.6% 7.1% 0.0% 1.0%
ADA 83.9% 12.9% 0.0% 0.8% 2.4%

Fonte: A autora (2015).

Relacoes biogeograficas entre regioes de endemismo

A andlise de parcimdnia de endemismo (PAE) encontrou quatro cladogramas mais
parcimoniosos relacionando biogeograficamente as regides de endemismo dos cerrados ¢ a
CADE encontrou apenas um cladograma (Fig.5). Tanto o cladograma consenso da analise PAE,
quanto o cladograma da CADE, coincidem quanto a estrutura e relatam a histéria de
diferenciagdo dos centros de endemismo dos cerrados.

As regides de endemismo delimitadas nas andlises anteriores estdo relacionadas
biogeograficamente na ordem em que surgiram as primeiras barreiras a dispersao. As barreiras
a dispersdo surgiram primeiro nas regides marginais do cerrado ADA, EO, NE e a areas mais
ao sul S, MS e CS, que sao biogeograficamente mais similares, sdo as regides centrais € mais
estaveis quanto a ocorréncia da vegetacdo. As regides marginais (ADA, EO e NE)
provavelmente se separaram anteriormente das regides da area core do cerrado, durante
extremos climaticos do Pleistoceno e possuem um menor nimero de espécies endémicas

arboreas dos cerrados (Fig.5).



Figura 1 — Areas amostradas (pontos amarelos) correspondentes a 270 locais, representativos das seis
fitoprovincias (circulos vermelhos) delimitadas por Ratter et al. (2003)

Provicia

nordeste

Fonte: Adaptado de Ratter ez al. (2003).
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Figura 2 — Cladograma (a) e mapa (b) resultantes da analise de parcimonia de endemismo (PAE) ilustrando os
agrupamentos encontrados para 121 quadriculas geograficas de cerrado (cores indicando os clados) com base em
espécies arboreas compartilhadas.

Fonte: A autora (2015).
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Figura 3 — Mapa baseado em cladograma consenso resultado da analise de parcimoénia de endemismo
(PAE) ilustrando agrupamentos (clados) encontrados para 121 quadriculas geograficas de cerrado com base
em espécies arboreas compartilhadas.
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Fonte: A autora (2015).
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Figura 4 — Regides de endemismo e floristica coincidentes entre as duas analises PAE (a)* e UPGMA (b). As oito regides delimitadas sdo grupos verdadeiros (A=0.6;
T =-31.7; p< 0,05). *Cladograma mais parcimonioso utilizado
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Fonte: A autora (2015).
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Figura 5 — Cladogramas de relagdes historico-biogeograficas entre areas de endemismo de cerrado com
base em espécies e géneros arboreos endémicos. (a) Cladograma resultado do PAE (consenso entre 4
cladogramas mais parcimoniosos). (b) Cladograma mais parcimonioso encontrado pela analise cladistica
de distribuicdo e endemismo-CADE.
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Fonte: A autora (2015).

Discussao

A lista de espécies arboreas do cerrado € composta por 963 espécies, numero encontrado
de acordo com estudos prévios, como por exemplo, Leitdo Filho (1992), que registra cerca de
800 espécies arboreas para esta formacgdo vegetacional e Ratter ef al. (2003), o estudo no qual
este trabalho se baseou, que registra 914 espécies arboreas.

Grande parte das espécies arboreas registradas aqui ocorre em outras formagdes
vegetacionais. A ocorréncia de espécies de outros tipos vegetacionais, ja havia sido apontado
por Rizzini (1963), que classificou essas espécies como “acessorias” da vegetagdo. Castro
(1999), entretanto, demonstrou que a utilizagdo desse termo ndo ¢ apropriada e nem
ecologicamente relevante, uma vez que se desconhecem dados de abundancia dessas espécies.

Uma espécie considerada “acessoria” pode ocorrer em outras formagdes vegetacionais, mas
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também em baixa abundancia, sendo, portanto, apenas uma espécie tipica, mas pouco frequente
do cerrado.

Assim, apesar do grande percentual de espécies dos cerrados que ocorrem nos diversos
tipos vegetacionais limitrofes da sua distribuicdo, a abundancia destas, em se tratando das
espécies tipicas, deve ser baixa nessas outras vegetagdes e com pequenas populacdes (para
revisdo Gottsberger & Silberbauer-Gottsberger, 2006). Além disso, estas espécies coocorrentes
a outras formagdes vegetacionais conferem as areas de cerrados uma alta diversidade a e 3, com
diferencas em composi¢ao de espécies encontradas em areas com poucos hectares de distancia
(Bridgwater et al., 2004; para revisdo Gottsberger & Silberbauer-Gottsberger, 2006), sendo a
conservagdo dessas regides heterogéneas importantes para assegurar a conservagdo das
populagdes de espécies arboreas.

Contudo, para a classificacdo de espécies quanto a endemicidade, a abundancia nao ¢
um fator determinante, sendo a defini¢do de espécies endémicas aquelas “restritas a uma
localidade geografica” (Brown; Lomolino, 2006), neste caso, restritas & um tipo vegetacional.
Foi encontrado um baixo nimero de espécies arboreas endémicas ao cerrado (8,2%),
comparado a estimativa de 40% de espécies endémicas lenhosas apontada por Cavalcanti
(1999). Salvo algumas limitacdes metodoldgicas, como erros na identificacdo da formagao
vegetacional em registros de herbarios (atenuados com a consulta em listas floristicas),
acreditamos que esse €, certamente, 0 nimero mais proximo possivel, uma vez que a forma de
vida arbdrea possui menores taxas de especiacao que a forma de vida herbacea (Levin; Wilson,
1976; Petit; Hampe, 2006; para revisao Rieseberg; Willis, 2007). A flora estimada de espécies
herbaceas-subarbustivas do cerrado ¢ sete vezes maior que a lenhosa e certamente esse estrato
deve possuir um maior nimero de espécies restritas (Ratter et al., 1997).

Heringer et al. (1977) apud Ratter et al. (1997) com uma lista de 774 espécies
arboreas/arbustivas classificou 336 espécies como endémicas ao cerrado, um nimero maior que
o encontrado nesse trabalho, devido provavelmente a inclusdo de espécies arbustivas. Os
mesmos autores observaram que, das espécies listadas, 205 sdo ocorrentes em mata atlantica e
200 da floresta amazonica. Esse dado levou Ratter et al. (1997) a especularem que a origem das
linhagens de espécies do cerrado foi em florestas tropicais umidas. Essa hipotese ¢ reforgada
pelo grande nimero de espécies com coocorréncia neste ecossistema (632 spp.) encontradas
nesse trabalho, em comparacdo com o nimero compartilhado com a caatinga (166 spp.), uma
vegetacao classificada conjuntamente ao cerrado dentro do bioma savana.

Informagdes sobre a origem e diversificagdo das savanas confirmam o cenario descrito

acima. Dados de filogenia de espécies dos géneros Mimosa L., Andira Juss., Lupinus L, e da
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tribo Microliciae mostram que a diversificacdo das linhagens do cerrado ¢ um evento recente
(Simon et al., 2009), relacionado a expansdo de gramineas C4 durante o Mioceno (Beerling;
Osborne, 2006; Cerling et al., 1997; para revisdo Edwards et al., 2010). As linhagens de
espécies arboreas do cerrado seriam provenientes, portanto, de florestas tropicais umidas,
espécies estas que recentemente se expandiram para os ecossistemas abertos e estdo
recentemente adaptadas ao ecossistema. Essas espécies provavelmente conseguiram se
estabelecer na vegetacdo adaptando-se a influéncia regular do fogo, mas ndo necessariamente
por diversificagdo in situ (Simon et al., 2009), explicando o reduzido percentual de espécies
endémicas encontradas.

A presenga de um grande niumero de espécies arboreas no cerrado pode estar relacionada
a auséncia de megafauna que exerceria um controle de pastejo sobre plantulas de espécies
arboreas, permitindo a germinacao de espécies endémicas e intolerantes a sombra (Bond, 2008).
Nas savanas africanas, por exemplo, o pastejo de herbivoros e o fogo mantém a fisionomia
abertas na savana (Guimaraes, 2014). Na auséncia deste pastejo no cerrado, espécies arboreas
provenientes de vegetagdes circunvizinhas adentraram os campos e algumas destas linhagens
adaptaram-se ao fogo, aumentando a riqueza e diversidade de espécies arboreas (Guimaraes,
2014; Simon et al., 2009).

O fogo possui efeito controle semelhante aos herbivoros em formagdes vegetacionais
com regime regular desse fator abidtico (Bond; Keeley, 2005). Contudo, apesar de manter a
fisionomia aberta dos cerrados, por permitir a germinagao de plantas intolerantes a sombra, na
auséncia de pastejo, permite também o recrutamento de algumas espécies arbdreas que
demonstram plasticidade fenotipica para adaptagdo ao ambiente com regime regular de fogo
(Simon et al., 2009). A presenca da megafauna e do fogo foi uma influéncia determinante na
diversidade e estrutura das savanas ao redor do planeta no passado (Bond, 2008; Bond; Keeley,
2005) e, certamente, esses fatores influenciaram a estrutura e a composi¢ao arborea moderna
do cerrado (Bond, 2008; Bond; Keeley, 2005; Guimaraes, 2014; Lehmann ef al., 2014).

Assim, a composi¢cdo arborea do cerrado pode ser resultado doe, além de clima,
precipitacdo e solo, igualmente da auséncia historica de megafauna e da presenca do fogo. A
vegetacao moderna se expandiu recentemente e o estrato arboreo, apesar de adaptado ao fogo,
possui poucas espécies endémicas, devido as baixas taxas de especiacao das espécies com ciclo

de vida longo (Levin; Wilson, 1976; Petit; Hampe, 2006 para revisdo Rieseberg; Willis, 2007).

Delimitacio das regioes de endemismo (uso da analise de parcimonia de endemismo)
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A heterogeneidade floristica ¢ uma caracteristica da vegetagdo do cerrado (e.g.
Bridgewater et al., 2004; Castro et al., 1999; Castro, 1994; Eiten, 1972; Ratter et al., 1997;
Ratter et al., 2003; Rizzini, 1963). Levantamentos floristicos revelaram diferencas de
composi¢ao floristica encontradas entre areas proximas (para revisao Gottsberger; Silberbauer-
Gottsberger, 2006) e como resultado, a vegetagdo difere em a e § diversidade (Bridgewater et
al., 2004). Essas diferencas floristicas encontradas, em geral, sdo atribuidas a variagdes do solo
e das fisionomias do cerrado (para revisao Gottsberger; Silberbauer-Gottsberger, 2006).

Ratter et al. (2003) reconheceram essa variagdo na composicao floristica do cerrado,
dividindo-o em seis regides fitogeograficas, demonstrando que 300 espécies eram de
distribuicdo ampla, enquanto 614 espécies eram espécies raras. Cada fitoprovincia possui seu
conjunto proprio de espécies, com pouca similaridade (0,2 e 0.36) entre as fitoprovincias das
areas disjuntas amazonicas e a area core. Entre as fitoprovincias extremo ocidental e a area core,
o indice de similaridade ¢ de 0.34 ¢ 0.45 (ver Fig. 1; Bridgewater et al., 2004). As fitoprovincias
correspondentes a drea core demonstram uma similaridade de 50% entre si.

Nas andlises de parcimdnia de endemismo, a area core de cerrado revelou-se maior com
areducdo da fitoprovincia nordeste, agrupando algumas areas originalmente nesta fitoprovincia
dentro da primeira. Essa area demonstra ser uma grande unidade biogeografica, distribuida
desde 06° a 16° de latitude sul, englobando os estados do Piaui e Maranhao (sul), Tocantins e
Goias, e corresponde na analise de similaridade de Ratter et al. (2003) a area core (provincia
central-ocidental) com mais de 50% de similaridade. Além disso, outra regido de endemismo
foi revelada em areas proximas ao rio Sdo Francisco (regido de endemismo SF).

Apesar de formarem grupos floristicos distintos, limitrofes a diferentes tipos
vegetacionais do Brasil, essas regides de endemismo possuem a mesma propor¢ao de espécies
arboreas coocorrentes em outras formagdes vegetacionais, sendo a maioria das espécies em
todas as regidoes também ocorrentes das florestas tropicais imidas. Este ¢ mais um indicativo
da estreita relacdo biogeografica entre os dois ecossistemas quanto a composi¢do de espécies
arboreas, corroborando mais uma vez a assercdo de que as linhagens de espécies arboreas do

cerrado sdo provenientes das florestas tropicais umidas (ver sec¢do anterior).

Relagoes biogeograficas entre regioes de endemismo

O cladograma consenso encontrado utilizando indice strict-nelson (PAE) e o

cladograma da analise cladistica de distribui¢cao e endemismo (CADE) indicam que as barreiras

a dispersdo nas areas de endemismo ocorreram separando primeiramente as regides marginais
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que incluem 4reas adjuntas amazonicas, extremo-ocidental e nordeste (ADA, EO, NO) das
areas centrais e sul do cerrado (MS, S e CS. Fig.5). Sendo as tltimas provavelmente areas mais
antigas, estaveis, durante as oscilagdes climaticas, e centro de diversidade do cerrado.

Os registros de pdlen encontrados em seis sitios palinologicos para o Quaternario,
Quaternario tardio e Holoceno e que representam, uma vez que alguns incluem locais utilizados
na matriz de dados, algumas das regides de endemismo delimitadas, podem, junto aos
cladogramas encontrados, elucidar um pouco desta histéria biogeografica. Os sitios sdo:
Carajas/PA (ADA) (Suguio, 2010), Vale do Icatu/BA (NE) (Ledru, 2002), Crominia, Lagoa do
Pires e Cata Altas (CS) (Ledru, 2002), Botucatu/SP, Itapeva, Lagoa do Caco (S) (Behling, 2002)
(Tabela 2).

O historico de expansdo e isolamento das antigas vegetagdes registradas nestes sitios
segue uma cronologia que pode ser associada aos cladogramas encontrados. Para a Amazonia,
a data da ultima expansao da floresta (sitio Carajés) data de 3.000 anos antes do presente (AP)
substituindo areas anteriormente ocupadas por cerrado (Suguio, 2010; Pessenda et al., 1998).
Na regiao Nordeste a ocupacao por florestas secas ¢ mais antiga datando de 9.000 anos AP. Na
regido central-sudeste (CS), a ocupacao pela vegetacdo de cerrado remonta a 48,000 anos AP,
seguido da regido de endemismo sul (S), com 35.000 anos AP (Pleistoceno tardio) (Tabela 2).

Assim, com base nestas datacdes, podemos relacionar o cladograma encontrado com o
historico de ocupagdo e substituicdo de areas de cerrado por outras formagdes vegetacionais.
Em conclusdo, os cerrados da regido amazonica ¢ do nordeste se separaram dos cerrados
centrais entre 3.000 e 9.000 AP, respectivamente, € possuem origem mais recente que os
cerrados das regides de endemismo MS, S e CS, utilizando por base o nlimero de espécies
endémicas e o fato de que os terrenos amazonicos ocupados por cerrado datam do Pleistoceno
e Holoceno. Os cerrados do centro-sul do Brasil teriam uma origem remota no Oligoceno
(terrenos datando a maioria do Terciario) (Gottsberger; Gottsberger, 2006).

E importante salientar que a cronologia exposta aqui ndo significa que todas as areas do
cerrado possuem o mesmo ciclo de expansdes e contragdes, uma vez que os eventos de abertura
da floresta e de outros tipos vegetacionais associados nao sdo sincronicos, como revelados por
pesquisas em diversos sitios palinologicos (Behling, 2002; Ledru, 1993; Ledru, 1996; Ledru,
2002; Suguio, 2010). A cronologia aqui apresentada indica apenas que a vegetacao dos cerrados
das regides de endemismo ADA, EO e NE foi primeiramente separada dos centros de
endemismo dos cerrados centrais-sul (CS, MS, S).

As regidoes de endemismo central-sudeste e sul foram reveladas nestas analises como

centro de origem e dispersao do cerrado. Esse dado ¢ sustentado ndo apenas pelo maior numero
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de espécies endémicas encontradas em cada uma (CS com 29 espécies, € S com 26), mas
igualmente por dados de modelagem climatica. Estes dados revelam que areas correspondentes
a regido central-sul da vegetacdo, possuem climas mais estaveis para ocorréncia da vegetacao
de cerrado, tanto no ultimo glacial maximo, quanto em modelos de mudancas climaticas futuros
(Terribile et al., 2012). Estas observagdes confirmam que as regides de cerrado mais ao sul-
sudeste, correspondentes as regides CS, S, sdo provavelmente mais antigas, estdveis e centro

de dispersao das espécies.

Pequena revisio da historia biogeografica dos cerrados e de outras formacdes abertas do

Brasil

As formagdes modernas de cerrado possuem origem no Oligoceno, com aumento da sua
distribuicdo e diversificacdo durante o Mioceno, com a expansao das gramineas C4, evento esse
associado a expansdo e diversificagdo de todas as savanas do mundo (Beerling; Osborne, 2006;
Cerling et al., 1997, para revisdo Edwards et al., 2010), em diferentes periodos.

O estrato arboreo analisado aqui demonstra esse aspecto. A origem recente do cerrado
e a variacdo climatica a que esteve submetido, apesar de ocasionar uma heterogeneidade na sua
composicao floristica (em se tratando apenas de espécies arboreas), resultou em um nimero
baixo de espécies endémicas. Isso ¢ devido provavelmente a origem recente das linhagens de
espécies arboreas (Simon et al., 2009), e as baixas taxas de especiagdo e diversificagdo em
espécies de ciclo de vida longo.

No que se refere ao estrato arbdreo, € possivel que o cenario encontrado para o cerrado
seja encontrado nas florestas secas, com linhagens de espécies arbdreas com origem nas
matrizes de florestas umidas, que durante extremos climaticos expandiram sua distribuicdo e
adaptaram-se a sazonalidade caracteristica da regido. A heterogeneidade floristica das florestas
secas ¢ atribuida a rapida especiacdo, isolamento e dispersdo limitada das espécies, segundo
Linares-Palomino et al. (2011). Contudo, para espécies arboreas, este pode ndo ser o cenario.
Por exemplo, analisando espécies arboreas utilizadas em trabalhos cldssicos de biogeografia
histérica para florestas secas, percebemos que muitas delas sdo coocorrentes nas areas de
cerrado e em florestas tropicais umidas analisadas aqui (e.g. Anadenanthera colubrina (Vell.)
Brenan, Anadenanthera colubrina var. cebil (Griseb) Alschul., Amburana cearensis (Allemao)
A.C., Enterolobium contortisiliquum (Vell.) Morong., Pterogyne nitens Tul., Machaerium
acutifolium Vogel., Astronium fraxinifolium Schott, Aspidosperma cuspa (Kunth) Blake,
Aspidosperma discolor A. DC., Aspidosperma polyneuron Mill. Arg., Aspidosperma
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pyrifolium Mart., Senna spectabilis (DC.) H.S. Irwin; Barneby) - (Prado; Gibbs, 1993; Prado,
2000; Pennington et al., 2000). Isso pode ser um indicativo de que, com relagdo ao estrato
arboreo, as linhagens das espécies possuem origem nas florestas tropicais imidas. Seria valida
uma atualizagdo quanto ao registro de espécies arbdreas consideradas endémicas de florestas
secas, mas cuja ocorréncia também ¢ documentada para cerrado ou florestas tropicais imidas,
além da utilizacdo das espécies endémicas confirmadas para trabalhos de biogeografia historica
no futuro.

As florestas secas sul-americanas e os cerrados possuem uma origem relativamente
recente, com a diversificagdo das espécies ocorrendo entre o Oligoceno/Mioceno para os
cerrados e Mioceno/Plioceno para as florestas secas (Simon et al., 2009; Pennington et al.,
2004). As mudangas climéaticas do Pleistoceno afetaram a distribui¢ao das espécies de ambos
0s ecossistemas, com a distribuicdo desses variando ao longo do territorio e substituindo a
floresta tropical iimida durante os extremos climaticos (Padro; Gibbs, 1993; Pennington et al.,
2000; Pennington et al., 2004; Prado, 2000; Prance, 2006; Werneck, 2011).

A expansdao dos cerrados e das florestas secas estd igualmente relacionada ao
soerguimento da Cordilheira dos Andes ¢ a elevagao do Planalto Central. Com a orogenia da
Cordilheira dos Andes, ha cerca de 3 a 2 milhdes de anos (Plioceno e Pleistoceno), houve uma
mudanca no relevo e clima em toda essa regido, com o soerguimento do Planalto Central e o
estabelecimento da regido semidrida com baixa precipitagdo. Esse pode ter sido o periodo de
maior expansao da formacao moderna de ambos os ecossistemas abertos do Brasil, cerrado e
caatinga (Lavina; Fauth, 2010; Zanella, 2010).

Esses eventos, expansdo das gramineas C4, elevagdo das Cordilheiras dos Andes
associado com uma série de mudancas climaticas e pequenas idades do gelo. influenciaram a
diversificacao das linhagens das espécies e a distribuicao desses tipos vegetacionais. Durante
os picos glaciais, esses ambientes aumentaram sua distribuicao e, atualmente, possuem diversas
zonas de transi¢do e ecotonos entre as duas formagdes. Levantamentos floristicos de espécies
arbustivas-herbaceas em zonas ecotonais de caatinga-cerrado podem revelar espécies
endémicas que poderdo ser utilizadas em trabalhos de filogeografia e analises filogenéticas

datadas para elucidar padrdes de origem e diversificagdo de ambos os ecossistemas.
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Tabela 2 — Sitios palinologicos com datagdes para ocorréncia de vegetagdo de cerrado. Legendas: SP (Sitio palinolégico), Long (longitude), Lat (Latitude), MADOC
(Mais antiga data de ocorréncia de cerrado), DUEC (Data da ultima expansao de cerrado), DUEO (Data da ultima expansdo de cerrado), DUEO (Data da ultima
expansdo de outra vegetacdo), VA (Vegetacdo atual), Ref (referéncia bibliografica).

SP Long | Lat | Regidode MADOC Periodo DUEC DUEO VA Ref
Endemismo
Botucatu 48,38 | 22,80 S 30.000 e 18.000 A.P | Pleistoceno tardio | 30.000 ¢ 18.000 A.P |- Floresta Semi-Decidua Behling 2002
Itapeva 45,53 122,78 S 35.000 ¢ 17.000 AP | - - - Campos de altitude com Floresta Araucaria | Behling 2002
Lagoa do Caco 43,42 | 25,13 S 25.000 A.P - - - Vegetacdo de cerrado se manteve presente Ledru 2002
Lagoa dos Olhos | 43,90 | 19,63 S 20.000 a 18.000 A.P | - - - - Ledru 2002
Cata Altas 43,37 | 20,08 CS 48000 e 18.000 A.P | Pleistoceno tardio | - - Floresta Semi-Decidua Behling 2002
Lago do Pires 42,22 117,95 CS 5.500 A.P Holoceno - 1.000 A.P | Floresta Semi-Decidua Behling 2002
Crominia 49,42 | 17,28 CS 32.000 A.P - - 25.000 A.P | Cerrado substituido por pantinos Ledru 2002
Carajas 50,42 | 6,33 ADA 60.000 A.P - - 3.000 A.P | Floresta Tropical Umida Suguio 2010
Ocupagao por Cerrado e Caatinga. Anterior
Vale do Icatu 43,22 | 10,40 NO - - - 9.000 A.P | a data ocupagdo por Floresta Tropical Umida | Ledru 2002

ou vegetacdo similar

Fonte: A autora (2015).
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Conclusao

Os cerrados sao bastante heterogéneos no que diz respeito a composicao floristica, com
regides fitogeograficas e biogeograficas bem definidas. Contudo, a flora arbdrea €. em sua
maioria, composta por espécies também ocorrentes em florestas tropicais imidas. A origem
recente das linhagens modernas dos cerrados e a baixa taxa de especiacdo das espécies arboreas
explicam o reduzido niumero de espécies endémicas encontradas. Apesar disso, as espécies
arboreas compartilhadas entre areas de cerrado revelam regides floristicas e de endemismo.
Essas regides possuem conexdo historica evidenciada por espécies endémicas arboreas
compartilhadas. Essas conexdes demonstram que machas de cerrado no nordeste e na regiao
amazonica sdo areas relictuais de um passado com maior domindncia de formagdes
vegetacionais abertas e que areas de cerrados com latitudes entre 16° e 24° S, correspondentes
aos estados de Mato Grosso do Sul, Minas Gerais e Sao Paulo, provavelmente sdo areas cuja

vegetacao ¢ mais antiga, estavel e centro de origem das linhagens de espécies endémicas.
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4 ARTIGO 2 - CARACTERIZACAO REPRODUTIVA E DIVERSIDADE FUNCIONAL
DE ATRIBUTOS REPRODUTIVOS DE ARVORES DAS REGIOES DE ENDEMISMO
DO CERRADO BRASILEIRO

Introducio

O cerrado ¢ um tipo vegetacional brasileiro classificado dentro do bioma savana,
caracterizado em sentido stricto por um estrato herbaceo dominante, com arvores esparsas € a
presenga de fogo (Bridgewater et al., 2004; Furley et al., 1999; Gottsberger; Silberbauer-
Gottsberger, 2006a). E o segundo maior tipo vegetacional do Brasil, distribuido ao longo de 2
milhdes de quildmetros quadrados (Gottsberger; Silberbauer-Gottsberger, 2006a; MMA, 2002;
Ratter et al., 1997) e é composto por variadas fisionomias, classificados desde campo limpo,
com total auséncia de espécies arboreas, até formagdes florestais, os cerraddes (Coutinho, 1978;
Eiten, 1972; Furley et al., 1999).

A vegetacao do cerrado ¢ bastante heterogénea (Bridgewater et al., 2004; Castro et al.,
1999; Ratter et al., 1997; Ratter et al., 2003; para revisao Gottsberger; Silberbauer-Gottsberger,
2006a) e possui altos niveis de endemismo (Klink; Machado, 2005). Essas caracteristicas sao
apontadas como consequéncias da ampla distribuicao da vegetacdo, das variagdes ambientais e
do histérico biogeografico a que esteve submetida, como, por exemplo, as expansdes e
contragoes da distribuicao do ecossistema durante o quaterndrio (para revisdo Gottsberger;
Silberbauer-Gottsberger, 2006a). Como consequéncia dessa heterogeneidade floristica, o
cerrado esta dividido em oito regides de endemismo, caracterizadas por seu proprio conjunto
floristico e espécies arboreas endémicas: as Areas Disjuntas Amazonicas (ADA), Extremo-
Ocidental (EO), Nordeste (NE), Sdo Francisco (SF), Tocantins (TO), Central-Sudeste (CS),
Mato Grosso do Sul (MS) e Sul (S).

Considerando a variagdo na composi¢do floristica e de riqueza de espécies entre essas
regides de endemismo (Bridgewater et al., 2004), o cerrado pode estar caracterizado também
por uma grande diversidade de estratégias reprodutivas (e.g. atributos florais, sindromes de
polinizacdo e dispersdo), além de variagcdes nas composicdes desses caracteres entre suas
regides. A caracterizacdo reprodutiva desse tipo vegetacional, considerando sua ampla
distribuicdo geografica e suas regides de endemismo, pode fornecer dados sobre estrutura e
manutengdo desse ecossistema (Faegri; Pijl, 1979; Machado; Lopes, 2003, 2004), além de

poder ser utilizada em estratégias de conservacao.
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Diversos ecossistemas tém sido caracterizados com relagdo a seus atributos reprodutivos
(e.g. para florestas tropicais umidas: Bawa, 1990; Chen; Li, 2008; Girdo et al., 2007; Ibarra-
Manrriquez; Oyama, 1992; Kang; Bawa, 2003; Lopes et al., 2009; Seres; Ramirez, 1985;
Sobrevilla; Arroyo, 1982; Vamosi, 2006; vegetagao costeira: Caatinga: Machado; Lopes, 2003,
2004; Lemus-Jiménez; Ramirez, 2003; Machado et al., 2006; Martins; Batalha, 2006; Oliveira;
Gibbs, 2000; Ormond et al., 1991; Savanas: Ramirez, 2004; floresta deciduas ¢ semideciduas:
Bullock, 1985; Kinoshita ef al., 2006; Yamamoto et al., 2007; Zapata; Arroyo, 1978; vegetacao
andina: Arroyo et al., 1982). Caracterizacdes com base em atributos reprodutivos também
podem fornecer informagdes relacionadas ao funcionamento das comunidades (Fontaine et al.,
2006; Girdo et al., 2007; Lopes et al., 2009) e podem ainda ser utilizadas para indicar, por
exemplo, mudangas em processos ecossistémicos, como variagdes na composicao de atributos
reprodutivos de acordo com os estagios sucessionais (Kang; Bawa, 2003) ou reducao de
diversidade funcional de estratégias de polinizagdo em ecossistemas fragmentados (Girdo et al.,
2007).

Assim, caracterizagdes com base em atributos florais e reprodutivos também podem
fornecer informacdes relacionadas ao funcionamento das comunidades (Fontaine et al., 2006;
Girdo et al., 2007; Lopes et al., 2009). Para medir a funcionalidade podemos utilizar como
medida os indices de diversidade funcional (Cianciaruso ef al., 2009). A diversidade funcional
¢ definida como “um conjunto de caracteres das espécies e suas interacdes que possui efeito
sobre os processos do ecossistema” (Diaz; Cabido, 2001; Tilman et al., 1997). O cerrado possui
distintas regidoes de endemismo, com conjuntos floristicos proprios e histérias biogeograficas
variada, uma comparagao entre indices de diversidade funcional-reprodutiva indicara se estas
regides sdo também distintas do ponto de vista de servigos ecologicos de polinizagao.

Assim, este trabalho teve como objetivos: 1) caracterizar a vegetagao arborea de cerrado
quanto aos caracteres reprodutivos, comparando o padrao encontrado ao de outros ecossistemas
tropicais e subtropicais, em seguida, 2) caracterizar e comparar as regioes de endemismo quanto
a diversidade desses atributos, e por fim, 3) investigar se existem diferencas funcionais
reprodutivas entre essas regides, assumido que variagdes na composicdo de caracteres
reprodutivos sao esperadas como reflexo da composigao floristica distinta entre as regides de

endemismo da vegetacao.

Material e métodos

Banco de dados
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Um banco de dados com 963 espécies arboreas de cerrado, distribuidas em 121
quadriculas geograficas com intervalos de 1° de latitude e 1° de longitude, foi utilizado para o
levantamento de caracteres reprodutivos da vegetagao. Essas quadriculas englobaram areas de
cerrado que estdo distribuidos desde 8° de latitude norte a 25° de latitude sul e de 32 ° longitude
leste a 63° longitude oeste. Essa matriz bindria “espécies x quadriculas” foi elaborada com base
em 53 artigos floristicos (anexo 1) para a delimitacdo das regides de endemismo do cerrado.
Das 121 quadriculas geograficas, as 68 que delimitaram as oito regides de endemismo da
vegetacao arborea foram utilizadas para a caracterizacdo reprodutiva de suas espécies, para os
calculos dos indices de diversidade funcional e para a comparagdo entre estas regides quanto a
estes indices. As oito regides de endemismo e o numero de quadriculas utilizadas para cada
regido foram: Areas Disjuntas Amazonicas (ADA) - sete quadriculas, Extremo-ocidental (EO)
— quatro, Central-sudeste (CS) - 10, Mato Grosso do Sul (MS) - oito, Nordeste (NE) - seis
quadriculas, Sao Francisco (SF) — oito, Sul (S) — sete e Tocantins (TO) — 18 (Fig. 1).
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Figura 1 - Mapa com as oito regides de endemismo do cerrado delimitadas utilizando especies arboreas. Regides
de endemismo: (ADA) Areas Disjuntas Amazonica, (EO) Extremo-ocidental, (CS) Central-sudeste, (MS) Mato
Grosso do Sul, (NE) Nordeste, (SF) Sao Francisco, (S) Sul, (TO) Tocantins.

Fonte: A autora (2015).

Com base nesta listagem de espécies arboreas do cerrado, foram compilados dados sobre
os atributos reprodutivos (categorias descritas a seguir), através de: 1) literatura, 2) andlise de
exsicatas das espécies (Herbarios UFU, PEUFR, e E.S.A e acesso ao site

http://www.splink.org.br) e 3) coletas e observagdes em campo.

Atributos reprodutivos avaliados

Cinco classes de tamanho da flor foram adotadas (sensu Machado; Lopes, 2004): (1)
inconspicua (< 4mm), (2) pequena (= 5 < 10mm), (3) média (> 10 <20 mm), (4) grande (> 20
<30 mm) e (5) muito grande (> 30mm). Treze classes de cores foram consideradas: (1) amarela,
(2) alaranjada, (3) azul, (4) branca, (5) creme, (6) esverdeada (incluindo flores em tons verdes

com mistura de cores, na borda da pétala ou no célice, de tonalidade vermelha e/ou creme), (7)
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ferruginea, (8) marrom, (9) vermelha, (10) vinho, (11) verde (flores totalmente em cor verde
vivo), (12) lilas/violeta, (13) rosa (em tons claro e escuro). Dez tipos florais (sensu Faegri; Pijl,
1979) foram considerados: (1) aclamidea, (2) campanula, (3) camara, (4) escova, (5) espiga
(inflorescéncia com flores sésseis ao longo de uma raquis, incluindo o tipo espadice), (6)
estandarte ou goela, (7) inconspicuo (para flores < 4 mm), (8) prato/disco, (9) siconio e (10)
tubo (incluimos infundibuliforme e hipocrateriforme dentro desse tipo).

Para os recursos florais, seis classes foram consideradas: (1) polen; (2) néctar, (3) polen
e néctar (ambos recursos ofertados e com a mesma importancia relativa; sensu Gottsberger;
Silberbauer-Gottsberger, 2006b), (4) 6leo, (5) resina e (6) perfume.

As sindromes de polinizagdo foram classificadas de acordo com Faegri e Pijl (1979) e
Proctor et al. (1996), sendo considerados dez tipos: 1) anemofilia (vento), 2) cantarofilia
(besouros), 3) diversos pequenos insetos (DPI), 4) esfingofilia/falenofilia (neste trabalho as
duas categorias foram tratadas conjuntamente devido as semelhancas entre os caracteres
florais), 5) melitofilia (abelhas), 6) miiofilia (moscas), 7) ornitofilia (aves), 8) psicofilia
(borboletas), 9) quiropterofilia (morcegos) e 10) vespas.

As espécies foram classificadas ainda quanto ao sistema sexual em: 1) monoica, 2)
andromonoica, 3) ginomonoica, 4) dioica, 5) androdioica, 6) ginodioica, 7) poligamodioica e
8) hermafrodita (sensu Richards, 1997). Dados acerca do sistema reprodutivo das espécies
também foram compilados, sendo utilizadas trés classes: 1) apomixia, 2) autocompativel e 3)
autoincompativel (sensu Richards, 1997).

As sindromes de dispersao foram baseadas nas proposi¢des de Pijl (1982), utilizando-
se trés classes: (1) anemocoria, quando os didsporos apresentaram alas ou plumas, (2) zoocoria,
quando os didsporos possuiram atrativos que permitem sua dispersdo por animais, tais como
frutos carnosos, a exemplo de baga e drupa, e frutos secos, mas dotados de sementes com arilos;

e (3) autocoria, didsporos com dispersao balistica ou explosiva.

Caracterizacdo reprodutiva do cerrado e de suas regioes de endemismo

As frequéncias de cada classe/caractere de atributo reprodutivo descrito na sec¢ao
anterior foram calculadas: 1) para o total de espécies arbdreas do cerrado, utilizando estes dados
para a caracterizagdo geral da vegetacao e 2) para as 68 quadriculas pertencentes as oito regides
de endemismo (NO, TO, SF, CS, MS, S, EO e ADA), tanto para a caracterizagao dessas regioes,
quanto aos aspectos reprodutivos, como para as analises de diversidade funcional descritas a

seguir. Para verificar se existem diferencas entre as regides de endemismo quanto as frequéncias
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de cada classe/caractere, esses valores foram comparados utilizando o teste G, disponivel no

programa BioEstat 5.0 (Ayres et al., 2007).

Diversidade funcional

Definimos como grupo funcional um conjunto de espécies que apresentam a mesma
classe/caractere reprodutiva (proposto em Girdo et al., 2007; Lopes et al., 2009), assumindo
que as espécies dentro desse grupo compartilham uma guilda semelhante (de polinizadores, por
exemplo) e respondem conjuntamente a variagdes historico-ecologicas que afetem essas
interagdes. Para calcular os indices de diversidade funcional para as regides de endemismo do
cerrado utilizamos os indices de diversidade de Shannon (H) e de Simpson (C) (Krebs, 1989).
A utilizacao de indices de diversidade como indices de diversidade funcional foi elaborada da
seguinte maneira: foram contabilizados, para cada quadricula de cada regido de endemismo, o
numero de classes/caracteres funcionais reprodutivos existentes (para os atributos de tamanho
floral, por exemplo, as classes/caracteres sao muito grande, grande, médio, pequeno e
inconspicuo) e o nimero de espécies arboreas de cerrado dentro de cada grupo. O nimero de
classes/caracteres funcionais dentro de cada atributo reprodutivo corresponde ao niimero de
espécies nas analises usuais de diversidade bioldgica e o niimero de espécies arboreas de
cerrado dentro de cada classe/caractere seria o equivalente a abundancia em uma andlise de
diversidade simples. Para uma melhor discussao essas classes/caracteres serdo denominadas
daqui em diante como grupos funcionais. Os indices calculados indicardo a diversidade de
grupos funcionais reprodutivos das regides de endemismo.

Os valores de diversidade funcional foram calculados para cada uma das 68 quadriculas
das regides de endemismo e para os seis atributos reprodutivos (Tamanho, cor, tipo e recurso
floral, sistema sexual e sindromes de polinizacdo) gerando 408 tabelas com indices de
diversidade funcional-reprodutiva. Os atributos reprodutivos de tamanho, cor, tipo e recurso
floral, sindromes de polinizacdo, sindromes de polinizacdo sem melitofilia (essa adequagdo foi
necessaria para uma comparacao quanto a diversidade de sindromes mais especializadas, uma
vez que melitofilia € a sindrome mais frequente em todos os ecossistemas tropicais ¢ talvez
possa mascarar diferencas funcionais entre a composi¢ao das demais sindromes) e sistema
sexual, descritos anteriormente, foram os escolhidos para a caracterizagao funcional das regides
de endemismo do cerrado por duas razdes: 1) quatro dessas atributos interferem diretamente na
delimitagcdo da sindrome de polinizagdo, e 2) seis dessas atributos possuem mais do que cinco

grupos funcionais registrados em todas as regides de endemismo. Essa ultima medida foi
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necessaria, uma vez que os indices de diversidade utilizados nesse trabalho dependem da
riqueza (nimero de grupos reprodutivos) para obter valores mais altos e mais sensiveis as
pequenas variagdes em abundancia de espécies dentro de cada grupo funcional.

Calculados os indices de diversidade funcional reprodutiva para as quadriculas
pertencentes as oito regides de endemismo, essas regides foram comparadas para investigar a

existéncia de diferencas entre esses valores.

Diferencas na diversidade funcional entre regioes de endemismo (Andlises estatisticas)

As regides de endemismo (NO, TO, SF, CS, MS, S, EO e ADA) foram comparadas
quanto aos indices de diversidade funcional para as categorias florais e reprodutivas de
tamanho, tipo, cor e recurso floral, sistema sexual e sindromes de polinizagdo, visando detectar
diferencas funcionais entre as regides de endemismo. Para isso foi utilizada a andlise de
variancia para dados ndo-paramétricos, o teste Kruskal-Wallis (equivalente ndo paramétrico de
ANOVA um fator), e em seguida, em caso de significancia, foi efetuado o teste de Dunn a
posteriori (equivalente ao teste de Tukey) para verificar exatamente entre quais regioes de

endemismo essas diferengas estatisticas foram detectadas. As analises foram realizadas no

software STATISTICA 8.0 (Statsoft, 2006).

Resultados

Caracterizacdo reprodutiva do cerrado

O estrato arboreo do cerrado ¢ composto por uma variedade de atributos florais e
reprodutivos, sindromes de polinizacao e dispersao (Fig.2). Para as categorias de tamanho, cor,
tipo e recurso floral foram encontradas cinco, treze, dez e seis caracteres florais,
respectivamente (Figs.3 e4).

Os mais frequentes caracteres encontrados para os atributos florais foram o tamanho
muito grande, a cor branca, o tipo floral disco e o recurso floral tipo néctar (Fig.3). Foram
encontradas as dez sindromes de poliniza¢do estabelecidas na classificagdo para o cerrado,

sendo as mais frequentes, melitofilia, diversos pequenos insetos e esfingofilia/falenofilia

(Fig.4).
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Os sistemas sexuais mais frequentes encontrados para as espécies de arvores do cerrado
foram: hermafrodita, dioicia e monoicia; os sistemas reprodutivos mais frequentes encontrados
foram autoincompatibilidade, autocompatibilidade e apomixia (3.91%) (Figs.4.A e. B). Para

sindromes de dispersao, zoocoria foi a mais frequente (Fig.4.D).

Figura 2 - Amostra de espécies arboreas encontradas no cerrado com suas respectivas sindromes de polinizagao.
A) Guatteria nigrescens Mart; cantarofilia. B) Casearia sp.; miiofilia. C) Hirtella sp.; psicofilia. D) Zeyheria
digitalis (Vell.) Hoehne e Kuhlm; ornitofilia. E) Qualea grandiflora Mart e F) Salvertia convallariodora A. St.-
Hil; esfingofilia/falenofilia. G) Andira sp. e H) Mouriri elliptica Mart.; melitofilia. I) Parkia platycephala Benth,
J) Caryocar coriaceum Wittm., e L) Hymenaea courbaril L.; quiropterofilia. M) Myracrodruon urundeuva
Allemao; diversos pequenos insetos- Fotos pessoais e cedidas pelo Herbario TEPB-Graziela Barroso/PI.

Fonte: A autora (2015).



Figura 3 - Frequéncias de caracteres florais encontrados para o estrato arboreo da vegetagdo de cerrado. (A)

tamanho floral; (B) cor floral; (C) tipo floral; (D) recurso floral.
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Fonte: A autora (2015).
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Figura 4 - Frequéncias de caracteres reprodutivos, sindromes polinizago e dispersdo encontradas para o estrato
arboreo da vegetagdo de cerrado. (A) sistema sexual; (B) sistemas reprodutivos; (C) sindromes de polinizagao;
(D) sindromes de dispersao.
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Fonte: A autora (2015).

Caracterizacdo reprodutiva das regioes de endemismo do cerrado

Para tamanho floral, todas as regides de endemismo apresentaram a mesma composi¢ao
de classes, com frequéncias similares e ndo foram encontradas diferengas significativas entre
as frequéncias de cada classe de tamanho entre as regides de endemismo (p= 1; Para as
frequéncias de todas os atributos e caracteres florais, reprodutivos, de sindromes de poliniza¢ao
e dispersdo, ver Tabela 1.; Para os valores de G, graus de liberdade e do valor de p por classe
de cada atributo ver material suplementar anexo 3).

Para o atributo cor floral houve diferencas quanto a composi¢do e frequéncia dos
caracteres encontrados (Tabela 1). Quanto a composicao de classes de cores florais, as regioes
SF, CS, MS e S possuem 10 classes de cores florais, com frequéncias variando de,
respectivamente, 1% a 31%, de 2% a 34%, 1% a 31% e 1% a 38%. As regides NO e TO tem

nove classes de cores, com frequéncias variando de 1% a 29% na primeira e de 2% a 21% para



54

a segunda. Na regido de endemismo EO também foram encontradas nove cores, com
frequéncias de 1% a 30%, enquanto na regido de endemismo ADA foram encontradas seis cores
com frequéncias variando de 10% a 40%. Apesar dessas variacOes nas frequéncias dos
caracteres, essas diferencas ndo foram significativas (p = 1).

Para o atributo tipo floral também foi registrada variagdo na composi¢do e frequéncia
dos tipos encontrados. Nas regides de endemismo CS e S foram encontrados dez tipos florais
com frequéncias variando de 3% a de 37% na primeira regido e de 3% a 43% na segunda. Nas
regidoes de endemismo NO, TO e SF foram encontrados nove tipos florais, com frequéncias
variando de 1% a 38% na primeira regido e de 1% a 36% na segunda e terceira. Para as regides
de endemismo MS e EO também foram encontrados nove tipos com frequéncias variando de
1% a 38% na primeira regido e de 1% a 36% na segunda. Na regido de endemismo ADA foram
encontrados oito tipos florais, com frequéncias de 2% a 46%. Apesar dessas variagdes
encontradas, as diferencas entre os percentuais de tipos florais entre as regides de endemismo
ndo foram significativas (p =1).

Para o atributo de recurso floral também encontramos variagdo na composi¢do €
frequéncias das classes ou caracteres encontrados. Para as regides de endemismo TO e S foram
encontradas cinco classes de recurso com as frequéncias variando de 1% a 59% na primeira
regido e de 1% a 54% na segunda. Para as regides de endemismo NO e SF foram encontradas
quatro classes de recurso floral, com frequéncias variando de minima de 3% a maxima de 57%
na primeira regido e de 7% a 62% na segunda. Para as regidoes de endemismo CS e MS também
foram encontrados quatro tipos de recurso, com frequéncias variando de 7% a 65% na primeira
regido e de 5% a 63% na segunda. Finalmente, nas regides de endemismo EO e ADA foram
encontradas quatro classes de recurso florais, com frequéncias variando de 7% a 57% na
primeira regido e de 12% a 48% para segunda. Apesar disso, para esse atributo também nao
foram encontradas diferencas significativas entre as regides de endemismo (p =1).

Houve também variagdo na composicao e frequéncia das classes de sistemas sexuais
encontrados nas regides de endemismo. As regides de endemismo TO e EO registram 5 classes
de sistemas sexuais, com frequéncias que variam de 1% a 75% na primeira regido e de 1 a 70%
na segunda. Para as demais regides foram registradas quatro classes de sistema sexual. Também
ndo foram encontradas diferencgas significativas entre as regides de endemismo quanto as
frequéncias de sistema sexual (p = 1). Para sistema reprodutivo também houve variacdo na
composi¢ao e frequéncia das classes encontradas, com as regides TO e S com trés classes e as
demais regides com duas. Para esse atributo também ndo foram encontradas diferengas

significativas entre as frequéncias (p = 1).
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Para as sindromes de polinizacdo também encontramos variagdo na composicao e
frequéncia dos caracteres encontrados. Para a regido de endemismo S foram encontradas dez
sindromes com frequéncia minima de 1% e a méxima de 47%. Nas regides de endemismo NO
e TO foram encontradas nove tipos, com frequéncias variando de 1% a 15% na primeira regido
e 1% a 52% na segunda. Para a regido de endemismo ADA também foram encontrados nove
tipos de sindromes de polinizagdo, com frequéncias que variam de 3% a 45%. Para a regido de
endemismo EO foram encontrados oito tipos, com frequéncias que variam de 1% a 52%. Nas
regides de endemismo CS e MS foram encontradas sete sindromes de polinizagdo, com
frequéncias que variam de 1% a 47% na primeira regido ¢ de 1% a 49% na segunda. Para a
regido de endemismo SF foram encontrados quatro tipos, com frequéncia minima de 7% e a
maxima de 55%. Também, apesar das variacdes encontradas, ndo foram significativas as
diferencas das frequéncias de sindromes de polinizagdo entre as regides de endemismo (p = 1).

Para os tipos de sindromes de dispersdo houve variagdo na frequéncia dos caracteres
encontrados, com o valor mais alto para sindrome de dispersdo zoocorica com valor minimo de
49% na regido de endemismo EO e maxima de 78% na regido de endemismo ADA. Nao foram,
contudo, encontradas diferencas significativas para as frequéncias dessa categoria entre as

regides de endemismo (p = 1).

Tabela 1 — Caracteres florais, reprodutivos, sindromes de polinizacdo e de dispersao de espécies arboreas do
cerrado brasileiro e suas respectivas frequéncias por regido de endemismo da vegetagdo Regides nordeste (NE),
Tocantins (TO), Sdo Francisco (SF), Central- sudeste (CS), Mato Grosso do Sul (MS), Sul (S), Extremo-

ocidental (EO) e Areas disjuntas amazonicas (ADA).

NE TO SF CS MS S EO ADA
Tamanho floral
inconspicua (< 4mm) 8.421% | 11.600% | 12.000% | 14.344% | 14.789% | 20.866% | 14.737% | 12.195%
pequena (=5 < 10mm) 23.158% | 20.000% | 19.200% | 19.672% | 18.310% | 23.228% | 21.053% | 26.829%
média (= 10 <20 mm) 18.947% | 25.600% | 21.600% | 25.410% | 22.535% | 24.803% | 20.000% | 26.829%
grande (> 20 < 30 mm) 15.789% | 12.000% | 14.400% | 11.885% | 14.789% | 9.449% | 12.632% | 7.317%
muito grande (> 30mm) 33.684% | 30.800% | 32.800% | 28.689% | 29.577% | 21.654% | 31.579% | 26.829%
Cor floral
amarela 23.158% | 20.543% | 20.155% | 19.200% | 18.056% | 16.601% | 26.804% | 21.429%
azul - 0.388% - - - - - -
branca 29.474% | 35.659% | 31.008% | 34.400% | 31.250% | 38.340% | 29.897% | 40.476%
creme 11.579% | 8.527% | 8.527% | 13.600% | 11.806% | 8.300% | 6.186% | 4.762%
esverdeada 16.842% | 18.605% | 19.380% | 16.000% | 22.222% | 21.739% | 20.619% | 19.048%
ferruginea - 0.388% - - 0.694% | 0.791% - -
marrom - 0.388% | 0.775% | 0.400% - - - -
vermelha 2.105% | 1.550% | 1.550% | 2.400% | 0.694% | 1.581% | 1.031% -
vinho 1.053% | 0.388% | 0.775% | 0.400% | 0.694% | 0.395% | 1.031% -
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verde 3.158% | 1.550% | 2.326% | 2.400% | 3.472% | 3.953% | 2.062% -
violeta 10.526% | 8.527% | 10.078% | 7.200% | 6.944% | 7.115% | 9.278% | 9.524%
rosa 2.105% | 3.488% | 5.426% | 4.000% | 4.167% | 1.186% | 3.093% | 4.762%
Tipo floral

aclamidea 1.053% | 0.391% | 0.787% | 0.415% | 0.676% | 0.397% | 1.053% -
camara 4211% | 2.734% | 3.150% | 2.905% | 4.054% | 2.381% | 3.158% | 4.762%
campanula 4.211% | 4.297% | 3.937% | 4.564% | 4.054% | 3.175% | 5.263% | 4.762%
escova 11.579% | 14.453% | 15.748% | 13.278% | 11.486% | 9.524% | 11.579% | 9.524%
espiga 4211% | 1.953% | 1.575% | 3.320% | 2.703% | 2.778% | 3.158% | 2.381%
estandarte ou goela 13.684% | 12.891% | 15.748% | 14.523% | 12.162% | 9.127% | 11.579% | 2.381%
inconspicuo 8.421% | 11.328% | 11.811% | 14.523% | 14.189% | 21.032% | 14.737% | 11.905%
prato/disco 37.895% | 37.109% | 33.071% | 32.365% | 35.811% | 36.905% | 35.789% | 45.238%
siconio - - - 0.415% - 0.794% - -
tubo 14.737% | 14.844% | 14.173% | 13.693% | 14.865% | 13.889% | 13.684% | 19.048%
Recurso Floral

néctar 57.333% | 59.441% | 61.702% | 65.278% | 63.107% | 53.623% | 56.897% | 48.000%
pélen 25.333% | 22.378% | 20.213% | 23.611% | 20.388% | 30.435% | 22.414% | 24.000%
néctar & polén 14.667% | 9.790% | 10.638% | 4.167% | 11.650% | 10.145% | 13.793% | 16.000%
oléo 2.667% | 7.692% | 7.447% | 6.944% | 4.854% | 5.072% | 6.897% | 12.000%
resina - - - - - 0.725% - -
perfume - 0.699% - - - - - -
Sindrome de polinizacio

anemofilia 4.878% | 1.639% | 2.830% | 2.041% | 1.818% | 2.500% | 4.225% | 3.226%
cantarofilia 6.098% | 6.011% | 5.660% | 7.653% | 6.364% | 7.000% | 5.634% | 9.677%
DPI 12.195% | 19.672% | 18.868% | 20.918% | 20.000% | 26.500% | 16.901% | 9.677%
esfingofilia/falenofilia 14.634% | 10.929% | 12.264% | 10.204% | 13.636% | 8.500% | 9.859% | 16.129%
melitofilia 51.220% | 51.913% | 54.717% | 47.449% | 49.091% | 46.500% | 52.113% | 45.161%
miiofilia 1.220% | 1.093% - 1.020% | 0.909% | 1.500% | 1.408% | 6.452%
ornitofilia 1.220% | 0.546% - 2.041% - 1.000% - 3.226%
psicofilia 1.220% | 1.093% | 0.943% | 1.020% - 0.500% | 1.408% | 3.226%
quiropterofilia 7317% | 7.104% | 4.717% | 7.143% | 8.182% | 5.000% | 8.451% | 3.226%
vespas - - - 0.510% - 1.000% - -
Sistema sexual

monoica 5.195% | 6.633% | 5.607% | 6.633% | 7.258% - 8.974% | 9.091%
andromonoica 2.597% | 3.061% | 5.607% | 2.041% | 3.226% | 1.639% | 1.282% | 3.030%
ginomonoica - - - - - - - -
dioica 14.286% | 13.776% | 12.150% | 17.347% | 13.710% | 20.765% | 17.949% | 9.091%
androdioica - 1.020% - - - 0.546% | 1.282% -
hermafrodita 77.922% | 75.510% | 76.636% | 73.980% | 75.806% | 77.049% | 70.513% | 78.788%
Sistema Reprodutivo

apomixia - 1.299% - - - 7.246% - -
autocompativel 20.513% | 27.273% | 29.412% | 31.579% | 31.148% | 33.333% | 25.806% | 33.333%
autoincompativel 79.487% | 71.429% | 70.588% | 68.421% | 68.852% | 59.420% | 74.194% | 66.667%

Sindrome de dispersao
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anemocoria 38.889% | 34.025% | 38.843% | 36.726% | 34.286% | 26.749% | 42.857% | 21.622%
autocoria 11.111% | 6.639% | 9.091% | 9.735% | 9.286% | 7.819% | 7.692% -
Zoocoria 50.000% | 59.336% | 52.066% | 53.540% | 56.429% | 65.432% | 49.451% | 78.378%

Fonte: A autora (2015).

Diferencas de diversidade funcional de atributos reprodutivos entre as regioes de endemismo

As pequenas variagdes quanto ao numero de caracteres e frequéncias dos atributos
florais e reprodutivos descritas na seccao anterior resultaram em diferengas funcionais
reprodutivas entre as regides de endemismo. Para tamanho floral, para ambos os indices,
Simpson (p=0.0193) e Shannon (p=0.015), foram encontradas diferencas significativas entre as
regides S e ADA. Para apenas o indice de Shannon, diferencas significativas foram encontradas
entre as regioes TO e ADA (p<0.05).

Para a categoria de tipo floral, para os dois indices (p<0.0001), foram encontradas
diferencas significativas quanto a diversidade funcional entre as regides NO e CS, NO e MS,
TO e ADA, CS e ADA, MS e ADA. Foi registrado apenas para o indice de Simpson diferengas
significativas entre as regioes EO e ADA (p<0.05) e apenas para o indice de Shannon entre as
regides SF e ADA (p<0.005).

Para a categoria de cor floral diferencas funcionais significativas foram encontradas
entre as regides TO e ADA, SFe S, SF e ADA, CS e ADA, CS e ADA, MS e ADA (p<0.0001).
O indice de Simpson revelou ainda diferencas significativas entre as regides TO e S (p<0.05) e
o de Shannon entre NO e S (p<0.05).

Para a categoria de recurso floral, os dois indices de diversidade apontaram diferencas
significativas funcionais entre as regides TO e S e TO e EO (p<0.0001). Apenas para o indice
de Simpson foram encontradas diferencas significativas entre as regides TO e CS (p<0.05) e
para apenas Shannon entre as regides S e ADA (p<0.05).

Para a categoria de sistema sexual, para os dois indices de diversidade funcional,
Simpson (p< 0.002) e Shannon (p< 0.0004), foram encontradas diferencas significativas entre
as regioes MS e S e S e ADA. Apenas para o indice de Shannon foram encontradas diferengas
significativas entre CS e ADA.

Para sindrome de polinizacdo, incluindo melitofilia, diferengas significativas foram
encontradas apenas entre as regides TO e CS, CS e MS e MS e EO para ambos os indices
(Shannon p <0.0002; Simpson p<0.0001). Apenas para o indice de Shannon foram encontradas
diferencas significativas entre as regides TO e EO e apenas para os indices de Simpson entre as

regides CS e ADA (p<0.005). Excluindo o grupo funcional de melitofilia, o indice de Shannon
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(p<0.0001) apenas revelou diferengas funcionais entre as regides de endemismo TO e CS, TO

¢ ADA, TO ¢ EO, MS ¢ ADA.

Discussao

Caracterizacdo reprodutiva do cerrado

A flora arborea do cerrado esté caracterizada pela predominancia de flores abertas, com
cores claras, de tamanho médio e muito grande (Fig.2). As espécies ofertam um amplo espectro
de recursos florais aos polinizadores, como néctar, polén, resina e perfume, com menores
frequéncias para os dois ultimos tipos. A resina ¢ um recurso floral ofertado as abelhas e
documentado apenas para trés géneros de angiospermas Clusiella, Clusia (ambas Clusiaceae)
e Dalechampia (Euphorbiaceae) (Lopes; Machado, 1998). O recurso perfume esté relacionado
apenas as interagdes mais especializadas, como em espécies de orquideas das tribos
Stanhopeinae e Catasetinae, que ofertam esse recurso exclusivamente a abelhas euglossines
(Endress, 1994). Esses sistemas mais especializados, com recursos florais tipo resina e perfume,
possuem menor frequéncia entre espécies arbdreas também em outros ecossistemas — ver
Machado e Lopes (2004) para Caatinga e Girdo et al. (2007) para espécies arboreas da floresta
atlantica —, o que também explica sua baixa frequéncia encontrada no cerrado.

A caracterizacao da vegetacao de cerrado quanto as sindromes de polinizagao evidencia
que a vegetagao ¢ rica em termos de dindmica ecologica, possuindo todas as categorias de
sindromes do tipo zoofilas, com excecdo de terofilia exclusiva, uma vez que espécies com
visitas de mamiferos-ndo-voadores sdo muitas vezes espécies com caracteristicas
quiropterdfilas (e.g. Mabea fistulifera Mart.-Vieira, 1991) (Fig.2). A vegetacdo possui ainda
uma baixa frequéncia de arvores com sindrome de polinizacao do tipo anemofilia, considerando
tratar-se de um ecossistema aberto, do bioma savana. O indice de anemofilia entre as arvores
do cerrado ¢ semelhante ao encontrado para florestas tropicais umidas (6,62%) (Girdo et al.,
2007; Lopes et al., 2009), florestas semideciduas (3%) (Yamamoto et al., 2007) e igual ao da
Caatinga (2%) (Machado; Lopes, 2004).

Quanto aos sistemas sexuais, o cerrado possui uma alta frequéncia de dioicia,
(hermafrodita com a maior frequéncia encontrada, como em todos os ecossistemas. Ver Renner;
Ricklefs, 1995). A alta proporcdo do sistema sexual dioico em relagdo ao monoico
provavelmente se deve a estreita relacdo desse sistema sexual com o habito arboreo (Bawa,

1980; Ibarra-Manriquez; Oyama, 1992; Soares et al., 2013), em contrapartida ao sistema sexual
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monoico, mais relacionado a forma de vida liana/trepadeira (Renner; Ricklefs, 1995). Quanto
aos sistemas reprodutivos, a maioria das espécies arboreas possuem sistema autoincompativel
(Bawa, 1990), também relacionado a estratégias de vida longa e ao habito arboreo (Petit;
Hampe, 2006).

Comparando os dados aqui apresentados para o cerrado distribuido da latitude 8° norte
a 25° sul, com levantamentos efetuados em amostras da vegetacdo em Botucatu (Gottsberger;
Silberbauer-Gotterber, 2006b; Ishara; Maimoni-Rodella, 2011), Mato Grosso, Alcinépolis
(Mato Grosso do Sul), Mineiros (Goias) (Martins; Batalha, 2006) e Brasilia (Oliveira; Gibbs,
2000) que correspondem a regides de cerrado centrais, verificamos que, apesar das variagdes
nas metodologias utilizadas, as categorias e frequéncias de sindromes de polinizacdo sao
semelhantes, com as espécies em sua maioria caracterizadas por flores abertas, cores claras,
diurnas e com modos de polinizagao mais frequentes melitofilia, diversos pequenos insetos e
falenofilia/esfingofilia.

Comparando o cerrado quanto a composi¢do e frequéncia relativa de sindromes de
polinizacdo com outros ecossistemas tropicais, verificamos que estas sao similares. Por
exemplo, em uma floresta montana semidecidua em Sao Paulo, considerando arvores e
arbustos, as sindromes mais frequentes foram melitofilia, seguida de sindromes nao
especializadas e falenofilia e miiofilia (Yamamoto et al., 2007). Para a floresta atlantica de
Pernambuco, considerando a area controle dos fragmentos florestais como representativo da
diversidade floristica do ecossistema, as categorias e frequéncias encontradas de sindromes de
polinizacao sao similares as encontradas também para o cerrado, com maiores frequéncias para
modos de polinizagdo por abelhas, diversos pequenos insetos, morcegos e esfingideos (Girao
et al., 2007; Lopes et al., 2009). A predominancia de sindromes de polinizagdo por abelhas e
diversos pequenos insetos em florestas tropicais umidas ja foi abordado por Bawa et al. (1985)
e Kress e Beach (1994) e sdo os tipos de polinizagdo dominante também entre as espécies
arboreas do cerrado.

Para a caatinga também encontramos composic¢ao e frequéncias relativas de sindromes
de polinizagdo similares ao cerrado e as florestas tropicais imidas. As maiores frequéncias
encontradas foram abelhas, beija-flores, morcegos, pequenos insetos, esfingideos e borboletas
(Machado; Lopes, 2004). Podemos verificar que a sindrome ornitofilia e psicofilia sdo mais
frequentes na caatinga que no cerrado, contudo essa maior frequéncia pode ser devido a
inclusdo no trabalho de Machado e Lopes (2004) de formas de vida arbustiva e herbaceas, mais
relacionadas a estas estratégias de polinizagdo (Arroyo et al., 1982; Frankie et al., 1980 apud

Ramirez, 2004; Lemus-Jiménez; Ramirez, 2003).
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Outra particularidade do cerrado ¢ a baixa frequéncia da sindrome de polinizagdo
quiropterofilia em comparagdo a caatinga, outro ecossistema aberto classificado no mesmo
bioma, em que essa sindrome ¢ a terceira mais frequente. Na caatinga, o alto percentual
encontrado ¢ explicado pela riqueza de espécies em familias com alta frequéncia dessa
sindrome, como Capparaceae, Cactaceae e Leguminosae (Judd et al., 2009; Machado; Lopes,
2004). Gottsberger e Silbebauer-Gottsberger (2006a) apontaram essa caracteristica do cerrado
e ndo conseguiram explica-la. Neste trabalho, a reduzida frequéncia de espécies quiropterodfilas
no cerrado pode ser resultado da restricdo das analises a forma de vida arboérea. Outras familias
ndo incluidas nessa caracterizagdo, relacionadas ao estrato arbustivo-herbaceo, como
Acanthaceae, Bromeliaceae, Convolvulaceaec e Passifloraceac sdo familias que também
possuem maiores frequéncia de espécies quiropterofilas (Judd et al., 2009; Machado; Lopes,
2004).

Apesar dessas pequenas diferengas encontradas entre as categorias e frequéncias de
sindromes de poliniza¢do nos ecossistemas descritos acima, provavelmente, relacionadas mais
aos tipos de metodologia utilizadas (formas de vida incluidas, categorias de sindromes de
polinizacdo estabelecidas e as limitacdes da propria utilizagao de sindromes, em contraponto a
observagao direta), os valores e categorias de sindromes de polinizacdo sdo bastante similares
entre o cerrado e outros ecossistemas brasileiros.

Isso pode ser reflexo da composigao floristica arbdrea do cerrado, que por sua vez, esta
relacionada a historia biogeografica da vegetacdo. Cerca de 90% das espécies arboreas do
cerrado ocorrem em outros tipos vegetacionais. Desse percentual, 65% ocorrem em florestas
tropicais umidas. Esse dado reforga a hipotese de que o cerrado era originalmente um ambiente
do tipo campo, sendo as linhagens de suas espécies arboreas originarias de florestas tropicais
umidas (Ratter et al. 1997; Simon et al., 2009; para revisdo Gottsberger; Gottsberger, 2006a).
As semelhangas entre as estratégias de polinizagao dessa vegetacao e florestas tropicais umidas
também parece reforgar essa hipotese.

As sindromes de dispersdo também evidenciam essa estreita relacdo entre as espécies
arboreas do cerrado e a floresta tropical umida. A sindrome de dispersao zoocdrica foi mais
frequente entre as espécies arbdreas do cerrado, semelhante as frequéncias encontradas para
florestas tropicais umidas (Ferraz et al., 2004; Spina et al., 2001) e semideciduas (Kinoshita e?
al., 2006; Yamamoto et al., 2007). A caatinga, classificada dentro do bioma savana, possui
sindromes de poliniza¢do abidticas como as mais frequentes (67%), caracteristica relacionada
a forte sazonalidade e ao ambiente aberto (Griz; Machado, 2001). Seria esperado para o cerrado,

com sua vegetagdo aberta e ambiente subumido, que as frequéncias das sindromes de
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anemocoria e autocoria fossem maiores ou similares a propor¢do de zoocoria, contudo, a
frequéncia delas chega a apenas um pouco mais da metade de zoocoria (38%; Fig.2.H).

As semelhangas entre a composi¢do e frequéncias das estratégias reprodutivas das
espécies arboreas do cerrado com as frequéncias encontradas em florestas tropicais umidas
reforcam a hipdtese de que as linhagens de espécies arboreas do cerrado possuem origem nessa
vegetacdo (Ratter ef al., 1997; Silva; Bates, 2002; Simon et al., 2009; para revisao Gottsberger;
Gottsberger, 2006a; Guimaraes, 2014).

Caracterizacdo reprodutiva das regioes de endemismo do Cerrado

A despeito das areas de cerrado serem conhecidas por sua heterogeneidade floristica
(Bridgewater et al., 2004; Ratter et al., 2003) com regides de endemismo caracterizadas por seu
proprio conjunto de espécies arboreas e endémicas, sob o ponto de vista ecologico-reprodutivo
essas regioes sdo aparentemente similares. Isso pode ser resultado de dois fatores: 1) Cerca de
65% da vegetacdo arborea do cerrado € coocorrente em outras formacdes vegetacionais
brasileiras, em especial, a floresta tropical umida. Como resultado, caso a mesma proporg¢ao de
espécies de florestas imidas estejam presentes em todas as regides de endemismo, os caracteres
florais e reprodutivos serdo semelhantes aos das florestas tropicais umidas e entre estas. 2) A
vegetacao analisada aqui ndo estd, a priori, sofrendo pressdes antropicas como, por exemplo,
desmatamento e fragmentagao, que provocariam mudangas na composicao de atributos florais
e reprodutivos. Assim, as regides de endemismo sob as mesmas condi¢des de preservacao nao
exibiriam diferencas com relagdo a esses atributos.

Considerando o primeiro cendrio, o cerrado originalmente era uma vegetagao campestre
que na auséncia de alguns elementos da megafauna, presenca de fogo (Bond, 2004; Bond;
Keeley, 2005; Guimaraes, 2014) e proximidade com outros tipos vegetacionais florestais
umidos, foi “invadido” pelos elementos arbdreos, principalmente através das matas de galeria
e ciliares. Essas vegetagdes associadas ao cerrado ainda funcionam como corredores floristicos
e faunisticos para a vegetacao (Silva; Bates, 2002). De fato, cerca de 65% das espécies arboreas
de cerrado (mais da metade das espécies) sdo coocorrentes em florestas tropicais umidas e os
padrdes ecoldgicos da vegetacdo devem refletir isso. Descrevemos na sec¢do anterior as
semelhancas quanto a composi¢do e frequéncia de sindromes de polinizagdo entre vegetacdes
umidas (Bawa et al., 1985; Girao et al., 2007; Lopes et al., 2009) e o cerrado, que confirma a

afirmativa acima. Como as regides de endemismo do cerrado possuem a mesma propor¢ao de
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elementos arboéreos das florestas tropicais Umidas, estas também ndo revelam diferencas
marcantes quanto aos percentuais de atributos florais e reprodutivos.

Em resumo, as regides de endemismo do cerrado estdo caracterizadas pelas mesmas
propor¢des de atributos florais e reprodutivos e, apesar de existir algumas variacdes na
composicao desses atributos, especialmente entre a regido de endemismo ADA (4reas disjuntas
amazonicas) e NO (areas de cerrado no nordeste), todas elas estdo caracterizadas em geral por
flores de grandes, abertas, de cores claras, com sindromes de polinizagdo mais frequentes
melitofilia, DPI e esfingofilia/falenofilia.

Considerando o segundo cenario, na auséncia de diferentes graus de perturbagdes e sob
as mesmas condi¢des ecologicas gerais, as regides de endemismo do cerrado ndo exibiriam
variagcdes marcantes quanto a composicao e percentuais de atributos florais e reprodutivos.
Apesar destas regides possuirem diferentes nimeros de espécies endémicas (maiores indices de
diversidade nas regides centrais de cerrado e as marginais. Ver Bridgewater et al., 2004) e de
ser esperado que um aumento na diversidade de espécies ocasione um aumento nos tipos de
polinizacao (Vogel; Westerkamp, 1991 apud Ramirez et al., 2004), as espécies nao endémicas,
coocorrentes nas florestas tropicais imidas, aparentemente neutralizam esse efeito no cerrado.
Além disso, mesmo diferentes ecossistemas, quando comparados quanto os seus modos de
polinizagdo, exibem os mesmos padrdes, se sdo ecossistemas proximos, ou com estrutura
vegetacional semelhante ou se comparado a mesma forma de vida quanto a estes caracteres
(Ramirez et al., 2004). Assim, uma vez que a estrutura e a forma de vida analisadas aqui sdo as
mesmas, poucas variagdes na composicao e frequéncias desses atributos nas regides de
endemismo foram identificadas.

Provavelmente, para o cerrado, os dois cenarios em conjunto explicam os resultados
encontrados. A vegetagcdo possui um conjunto de espécies com caracteres florais e reprodutivos
semelhantes aos encontrados para florestas tropicais umidas, devido ao grande nimero de
espécies compartilhadas entre os dois ecossistemas, e também porque as regides de endemismo
foram comparadas quanto a esses caracteres utilizando uma tnica forma de vida e, em se
tratando da mesma forma vegetacional, a mesma estrutura. Ainda assim, apesar das
comparagoes das proporg¢des de cada caractere floral, reprodutivo e de sindrome de polinizagao
ndo terem revelados diferencas significativas, diferencas na diversidade funcional reprodutiva
podem ser detectadas pelos indices de diversidade, uma vez que pequenas variagdes na

quantidade de caracteres reprodutivos e na proporcao destes sdo analisadas em conjunto.



63

Tabela 2 — Proporg¢des de elementos arboreos ocorrentes em formagdes vegetacionais brasileiras para cada regido
de endemismo do cerrado.

Floresta Florestas
Tropical | Caatinga | Carrasco Restinga
Umida Secas

NO 55.0% 36.0% 3.0% 3.0% 3.0%
TO 62.3% 25.0% 1.9% 7.7% 3.1%
SF 64.1% 25.6% 3.4% 2.6% 4.3%
CS 66.1% 24.1% 4.1% 1.4% 4.4%
MS 60.9% 27.1% 7.5% 0.8% 3.8%
S 74.0% 19.8% 2.6% 0.4% 3.3%
EO 63.3% 28.6% 7.1% 0.0% 1.0%
ADA 83.9% 12.9% 0.0% 0.8% 2.4%

Fonte: A autora (2015).

Diferencas de diversidade funcional entre regioes de endemismo

Apesar de nao podermos identificar claramente um padrdao de diferengas funcionais
reprodutivas entre as regides de endemismo, podemos perceber que a maior parte das destas
foram entre as regides centrais ou da chamada area core de cerrado (regides de endemismo TO,
CS e S) e as areas marginais de cerrado na Amazonia, uma vez que as distingdes mais frequentes

encontradas foram entre as regides S e ADA, TO e ADA, CS e ADA, além de TO e EO e TO

e CS. As areas que compdem a regido de endemismo ““areas disjuntas amazonicas (ADA)” sdo
machas de vegetacdo de cerrado imersas em uma matriz de florestas tropicais imidas (Fig. 4 e
Fig.5).

Essas areas estdo caracterizadas por uma 1) baixa riqueza de espécies (Gottsberger;
Morawetz, 1986; Gottsberger; Silberbauer-Gottsberger, 2006a; Miranda, 1998). Por exemplo,
foram registradas apenas onze espécies lenhosas na maior area de savana da regido norte, em
Roraima (Miranda, 1998), 2) Baixo nimero de espécies endémicas (Gottsberber; Silberbauer-
Gottsberger, 2006a), e 3) a despeito das caracteristicas acima, essas areas sao floristicamente
relacionadas as areas de cerrado nas regides de endemismo mais centrais-sul (Gottsberger;
Morawetz, 1986; Gottsberger; Silberbauer-Gottsberger, 2006a; Miranda, 1998).

As diferengas funcionais e padrdes reprodutivos encontrados sdo consequéncia destas
caracteristicas da regido, resultado da histéria biogeografica da vegetacdo de cerrado. A
vegetacdo da regido de endemismo ADA (areas disjuntas amazodnicas) sdo areas relictuais das
expansdes do cerrado durante os extremos climdticos, no periodo quaternario, quando a
vegetacao supostamente ocupou maiores extensdes nessa regido (Gottsberger; Silberbauer-

Gottsberger, 2006a). Como prova, as conexoes floristicas entre essa regido e as areas de cerrado
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da area core sdao largamente documentadas (Gottsberger, Morawetz, 1986; Gottsberger;
Silberbauer-Gottsberger, 2006a; Miranda, 1998; Ratter et al., 2003). Essas oscilacdes na
ocupacdo da vegetacdo de cerrado na regido amazodnica foi um evento biogeografico recente e
a menor riqueza de espécies, incluindo endémicas (regido de endemismo ADA com apenas 1
espécie endémica do cerrado) ¢ uma consequéncia do pouco tempo para diversificagdo e
especiacao de espécies durante essas expansdes. Como reflexo, temos composicao e frequéncia
de alguns caracteres florais e reprodutivos um pouco mais diferenciada nesta regido de
endemismo comparadas as demais (Tabela 1; Fig. 4 e Fig. 5).

Apesar desse padrio relatado, todas as regides de endemismo tiveram alguma diferenca
funcional reprodutiva entre as categorias levantadas, demonstrando que, a despeito das
semelhangas quanto a composi¢ao e frequéncia de atributos reprodutivos relatadas na secg¢ao
anterior, a abundancia e equitabilidade desses atributos variam entre essas regioes,
provavelmente variacdes relacionadas a composi¢ao de espécies endémicas. Esse dado traz

implicacdes para conservagao da vegetagao.
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Figura 5 — Médias e desvios padrdo dos indices de diversidade funcional do tipo Simpson (lado direito) e
Shannon (lado esquerdo) para cada categoria floral do cerrado por regido de endemismo. (A), (C), (E) e (G)
médias e desvio padrdes dos indices de diversidade de Simpson. (E), (D), (F) e (H) média e desvio padrao dos
indices de diversidade de Shannon. Circulo em azul destaca a regido de endemismo de ADA (areas disjuntas

amazodnicas) com menores médias nos indices de diversidade funcional em todas as categorias florais.
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Figura 6 — Médias e desvios padrdo dos indices de diversidade funcional do tipo Simpson (lado direito) e
Shannon (lado esquerdo) para sistemas sexuais, sindromes de polinizagdo com e sem melitofilia (E e F) do
cerrado por regido de endemismo. (A), (C), (E) e (G) médias e desvio padrdes dos indices de diversidade de
Simpson. (E), (D), (F) e (H) médias e desvio padrdes dos indices de diversidade de Shannon. Circulo em azul
destaca a regido de endemismo de ADA (4reas disjuntas amazonicas) com menores médias nos indices de
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5 CONCLUSOES

A vegetacao arborea do cerrado € bastante heterogénea floristicamente, com oito regides
de endemismo identificadas. Contudo, mais da metade da composicao floristica arborea da
vegetacao ¢ coocorrente a outras formagdes vegetacionais brasileiras, especialmente florestas
tropicais umidas. Este dado corrobora a hipotese de que o cerrado seria originalmente uma
vegetacao campestre, com as linhagens de espécies arboreas provenientes das florestas tropicais
umidas. A auséncia de megafauna (herbivoria), associada aos picos interglaciais do quaternario,
propiciaram a “invasdo” dos elementos arboreos no cerrado através das matas ciliares e de
galeria. A recente expansdo dos elementos arbdreos, resultou em linhagens recentes para as
espécies, o que explica os baixos niveis de endemismo para o estrato. Ainda assim, as espécies
arboreas endémicas compartilhadas entre as regides de endemismo evidenciam que as areas de
cerrado mais ao sul do territério de ocupagdo sdo o centro de endemismo das espécies e sao as
4reas mais estaveis de ocorréncia da vegetagdo. Areas de cerrado nas regides amazonica e
nordeste sdo as mais recentes e também foram as primeiras separadas da grande area core da
vegetacao.

A heterogeneidade floristica do cerrado resultou em uma variada composi¢do de
atributos reprodutivos. Apesar disso, nao existe diferencas nas frequéncias desses atributos
entre as regides de endemismo, sendo o cerrado, como ecossistema, caracterizado por flores
abertas, de cores claras, com sindrome de poliniza¢do melitofilia, diversos pequenos insetos e
esfingofilia/falenofilia. Contudo, variagdes na composi¢do de alguns desses atributos conferem
a regioes de cerrado distintos indices de diversidade funcional reprodutiva. Essas regides sao
distintas funcionalmente, com os menores indices de diversidade funcional-reprodutiva
encontradas para a regido de endemismo ADA (4reas disjuntas amazodnicas), enquanto os
maiores indices caracterizaram as outras regides de endemismo. Isso pode ser reflexo da
variagdo na composi¢ao de endémicas entre essas regides, consequéncia da historia
biogeografica. A regido ADA ¢ mais recente, menos estavel ao longo das variagdes climaticas
e com os menores indices de endemismo, o que se refletiu em uma menor média de diversidade

funcional de atributos reprodutivos.
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ANEXO 1 - REFERENCIAS UTILIZADAS NA CONFECCAO DA MATRIZ
BINARIA DE ESPECIES ARBOREAS X QUADRICULAS GEOGRAFICAS DO
CERRADO (FORAM EXCLUIDAS, TESES, DISSERTACOES, LIVROS OU
RESUMOS EM CONGRESSOS).
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ANEXO 3 - VALORES FORNECIDOS PELO TEST G DISPONIVEL NO
PROGRAMA BIOSTAT 5.0. TESTE UTILIZADO PARA VERIFICAR DIFERENCAS
NOS PERCENTUAIS DOS CARACTERES FLORAIS, REPRODUTIVOS,
SINDROMES DE POLINIZACAO E SINDROMES DE DISPERSAO ENTRE AS
REGIOES DE ENDEMISMO DO CERRADO.

Graus de | Valor do Valor de

Liberdade | Teste G | Significincia (p)
Tamanho Floral
Inconspicuo 7 0.06 1
Pequeno 7 0.02 1
Médio 7 0.0252 1
Grande 7 0.0536 1
Muito Grande 7 0.0292 1
Tipo Floral
Aclamidea 7 0.0292 1
Camara 7 -0.07
Campanula 7 0.0092 1
Disco 7 0.03 1
Escova/Pincel 7 0.04 1
Espiga 7 0.0163 1
Estandarte/Goela 7 0.10 1
Inconspicuo 7 0.44 1
Tubo 7 0.01 1
Cores
Amarela 7 0.0319 1
Azul - - -
Branca 7 0.0243 1
Creme 7 0.0756 1
Esverdeada 7 0.0267 1
Ferruginea - - -
Marrom - - -
Rosa 7 0.0472 1
Verde 6 0.0651 1
Vermelha 6 0.0411 1
Vinho 6 0.0152 1
Violeta 7 0.1132 1
Recurso Floral
Néctar 7 0.0454 1
Néctar e Polén 7 0.0919 1
Oleo 7 0.0692 1
Polén 7 0.0258 1
Perfume - - -
Resina - - -




Sindromes de

Polinizacao

Anemofilia 7 0.0346 1
Cantarofilia 7 0.0199 1
DPI 7 0.1063 1
Esfingofilia/Falenofilia 7 0.0428 1
Melitofilia 7 0.0182 1
Miofilia 6 0.1156 1
Ornitofilia 4 0.1029 0.9987
Psicofilia 6 0.0622 1
Quiropterofilia 7 0.0436 1
Vespas - - -
Sistema Sexual

Hermafrodita 7 0.23 1
Monoicia 6 0.23 1
Andromonoicia 7 0.33 1
Androdioicia 2 0.12 1
Dioicia 7 0.36 1
Sistema Reprodutivo

apomixia 1 0.49 0
autocompativel 7 0.21 1
autoincompativel 7 0.15 1
Sindrome de Dispersao

Anemocoria 7 0.105 1
Autocoria 6 0.1867 0.9999
Zoocoria 7 0.1016 1

Legenda: (-) Dados insuficientes para o teste utilizado.
Fonte: A autora (2015).
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