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Modelos considerando o efeilo na temperatura da folha e
na taxa de respiragdo explicam a vantagem funcional, em condi-
¢oes dridas, das modificagdes de superficie (cerosidade. pubes-
céncia), porque estas aumentam a refletividade da folha. Folhas
pubescenles transpiram menos que folhas ndo pubescentes, e po-
dem permanecer folossinteticamente ativas por um periodo de
tempo mais longo, o que compensa o cuslo extra para crescer 0s
pélos. Também. alguns padrdes de inclinagdo, com folhas verti-
cais, sdo vantajosos, porque reduzem a absorgio de radiagio ao
meio-dia, permitindo méxima taxa fotossintética pela manhi,
quando a evapotranspiragio potencial € mais baixa.?* Parece ser
aceitdvel utilizar-se a mesma explicagdo para uma possivel vanta-
gem funcional de folhas pubescentes ou mais inclinadas em am-
bientes dos campos, com déficit hidrico ndo tio forte como em
regides dridas. Lindman menciona®® as numerosas espécies com
folhas tomentosas em Compostas, nos géneros Baccharis,
Eupatorium, Vernonia, Lucilia, Pterocaulon, Achyrocline,
Gnaphalium, Chevreulia (¢ poderiamos agregar Senecio), e em
outras familias como em Croton (Euphorbiaceae), Hedeoma e
Hyptis (Labiatae), Lippia (Verbenaceae), Gomphrena
(Amarantaceae), Adesmia, Mimosa incana, Indigofera asperifolia
¢ Lupinus lanatus (Leguminosae), Cordia (Boraginaceae). Tam-
bém menciona virias espécies com superficies foliares verticais®®
como Sisyrinchium (Iridaceae), Fimbristylis complanata (com
folhas achatadas e verticais), Juncus marginatus, Zornia diphylla
(estipulas), muitas espécies de gramineas e ciperdceas com colmos
eretos, Lupinus e, poderiamos agregar, Hydrocotyle bonariensis.

Modelos com os mesmos pressupostos tratam de explicar o
valor adaptativo da variagdo do tamanho de folha. A convecgio
atua através da camada limite, a camada de ar calmo adjacente 4
superficie foliar. Quanto maior a superficie continua da folha,
mais espessa € a camada limite porque € mais dificil o fluxo livre
do ar ao redor da folha. Portanto, folhas grandes tém menor perda
por convecgdo do que folhas ou foliolos pequenos, e tendem a
aquecer mais quando expostas ao sol. A camada mais fina de ar
associada a superficie de folhas ou foliclos menores permite que
troquem calor mais rapidamente do que folhas maiores, evitando
portanio um aumento excessivo de lemperalura e os custos adici-
onais em tecido improdutive (ndo fotossintético), como raizes e
xilema, associados ao aumento da transpiragio decorrente do
aumento da temperatura. Portanto, folhas menores s@ao mais
eficientes quando a umidade do solo é limitante.”” Lindman obser-
va que “na flora campestre predominam as folhas pequenas™®
citando, por exemplo, espécies em Polygala e Verbena e, como
casos de atrofia quase completa das folhas, Ephedra tweediana,
Baccharis articulara, Baccharis evlindrica, Baccharis crispa,
Verbena litoralis, Verbena bonariensis, Colletia paradoxa.®® Nio
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nos parece adequado considerar Baccharis como um extremo de
redugao do tamanho das unidades fotossintéticas, jd que nessas
espécies as alas caulinares sdo, na verdade, relativamente grandes.
Lindman também observa que a flora campestre contém muilas
espécies com folhas estreitas, e que num mesmo género, espécies
de campo sdo “marcadamente angustifolias em comparagio com
as espécies aparentadas das matas e capdes”, como em Ouxalis,
Melastomataceae, Verbena, Richardia®, o que provavelmente
também representa uma resposta a variacdo na disponibilidade de
luz*'. Lindman nota que algumas espécies apresentam folhas mais
largas na base da planta e mais estreitas ou ausentes quando o
caule se eleva do chido, como em Peltodon longipes, Vigna
peduncularis var. clitorioides ¢ Macroptilium prostratum. Apre-
sentam folhas estreitas Stylosanthes montevidensis, Zornia
diphylla, Centrosema virginianum e muilas espécies de compostas
(Vernonia, Hysrerionica filiformis) e gramineas. Ele observa que
nos sitios mais secos aparecem abundantemente tipos foliares
mais estreitos, como Elvenarus, Trachypogon, Aristida e que o
estreitamento da limina foliar € em muitos casos “conseqiiéncia
de dobramento ou de enrolamento da lamina foliar™?, o que se
confirma em observagdes de Pillar & Orléci™, Por outro lado,
Lindman observa que em geral as gramineas de interior de mata
apresenlam folhas mais largas, como Ichrantus ¢ Olyra.

Orians & Solbrig observam que plantas capazes de fotos-
sintetizar com rapidez quando a umidade do solo ¢ facilmente
extraivel nio sdo capazes de extrair dgua de um solo que esta
seco, enquanto que aquelas capazes de extrai-la ndo sdo capazes
de atingir a mesma eficiéncia na fotossintese; de acordo com os
autores, a tolerincia a4 dessecagdo é maior em folhas coridceas,
porque as células sio menores e com paredes mais espessas.™
Folhas coridceas tém, no entanto. custo de construgio mais eleva-
do e uma menor eficiéncia fotossintética, resultado de sombrea-
mento ¢ de competi¢do por CO, entre células do mesdfilo que &
mais espesso.’® Por isso, condigdes hidricas adequadas beneficiam
folhas mesofiticas porque 1€m custo mais baixo ¢ maior retorno
fotossintélico do que folhas coridceas™. Lindman observa que
muitas plantas caracteristicas dos campos, especialmente arbustos.
tém folhas coridceas, tais como em Myraceae (Campomanesia),
Baccharis sessiliflora, Vigna peduncularis var. clitorioides.
Macroptilium prostratum, Centrosema virginianum, varias Com-
postas, Eryngium, Centella asiarica. Gramineas como Erianthus,
Elvonurus, algumas espécies de Paspalum ¢ Panicum, Juncus,
Xyris, Cyperaceae (Fimbristvlis), Pteridium, Lycopodium.’’ Para
ele as folhas coridceas dos campos sdo geralmente menos brilhan-
tes ¢ mais claras do que as folhas coridceas das matas, mas nao
530 tdo rigidas como as do cerrado. Menciona ser raro encontrar
planias com folhas finas e tenras, como em Oxalis, Liliaceae,
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Iridaceae. Euphorbia e Phyllanthus™. o que é compativel com os
modelos citados. Porém. essa caracteristica dos campos é cera-
mente acentuada pelo pastejo seletivo, que resulta em beneficio as
plantas menos apelecidas, as quais sdo geralmente xerdfilas mas
também incluem espécies com odores caracleristicos ou lates-
centes como sio as citadas por Lindman. Na auséncia de pasiejo,
apesar de raras, Lindman provavelmente teria observado nos cam-
pos um maior nimero de espécies com folhas finas ¢ tenras.

Parece contraditério que algumas espécies mencionadas
(por exemplo, Juncus, Centella asiatica e, poderfamos agregar,
Eleocharis glauco-virens) ocorram de preferéncia em solos en-
charcados. Esse fato é compativel com os modelos referidos, pois
solos encharcados limitam o desenvolvimento de raizes, restrin-
gindo a disponibilidade de dgua para transpiragdo.*® Entretanto,
essa explicagio pode nio ser adequada se essas espécies forem
dotadas de plasticidade, podendo assim apresentar mecanismos de
resposia ao excesso de dgua que sdo bem distintos de mecanismos
de resposta a falta de dgua.

Todas essas caracteristicas levanladas estariam indicando
que as plantas dos campos apresentam um certo grau de xeromor-
fismo, mas, segundo Lindman, “pode-se certamente dizer da ve-
getagio dos campos primitivos e espontineos que ela € modi-
ficada xerofilamente, mas ndo que ela de um modo predominante
seja genuinamente xerdfila”*® Nio deve ser ignorada, no entanto,
a controvérsia sobre se xeromorfismo seria efetivamente uma
adaptagao a déficit hidrico ou uma resposta a deficiéncia mineral
(oligomorfismo).*' Por exemplo, folhas coridceas tém maior lon-
gevidade, retém nutrientes absorvidos, limitam lixiviagio pela
chuva e sdo menos consumidas por herbivoros, caracteristicas que
sdo vantajosas em condigdes de deficiéncia nutricional. Os solos
dos campos sul-rio-grandenses sdo em geral muito pobres em
fosforo disponivel*?, o que pode acentuar o cardter xeromérfico
da vegetagdo. Porém, é inegdvel que, em certos periodos do ano,
plantas dos segmentos convexos das encostas com vegelagdo
campestre sofrem algum déficit hidrico*’ . Quaisquer que sejam as
conclusdes, no entanto. hd evidéncias de uma dualidade natural
entre xeromorfismo e oligomorfismo, pois a pobreza mineral re-
duz o ganho fotossintético e aumenta os custos de captura de
nutrientes, os quais sio também custos envolvidos na absorgio de
dgua (e que aumentam com a falta de 4dgua). de tal forma que
plantas submetidas a falta de dgua ou de nutrientes estdo na ver-
dade submetidas ao mesmo problema adaptativo de equilibrar
ganho de carbono com a perda de dgua®.

As explicagoes de Lindman para as vantagens de plantas com
folhas em forma de parafuso, como em Xyris e Fimbristylis*,
bem como as com folhas enverrugadas ¢ as com dleos essenci-
ais*®, ndo podem ser consubstanciadas nos modelos citados.
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Campos e florestas

A questio posta por Lindman de que “se o clima do Rio
Grande do Sul é favordvel a vegetagiio florestal, por gue cessam
as matas, bruscamente limitadas, apesar de que nem o clima nem
o solo as impedem?™” ndo parece ler sido satisfatoriamente res-
pondida até o presente*®. Lindman apresenta a seguinte hipdtese:
“Para a solugdo deste enigma, fica-se limitado a admitir que a
vegelagio nestas regides de mistura do Brasil do sul ainda se acha
num estado preparatério, os campos ainda em grande parte
vegetam num clima florestal moderado, até que a rede de matas
ao longo dos cursos d'dgua tenha tempo para estender-se sobre
uma drea maior do pais (se a intervengio humana ndo o impedir),
influindo sobre a qualidade do terreno...”. Essa € a hipétese de
que os campos seriam relictos (religuias) de climas passados mais
secos do que o clima atual. O fato do clima em regiGes do Rio
Grande do Sul ter sido mais seco durante a dltima glaciagdo tem
fundamento em registros palinolégicos*. No geral, a precipitagio
anual no Rio Grande do Sul é maior do que a evapotranspiragdo
potencial, dai a avaliagio de que ndo haveria deficiéncia hidrica
e portanto limitagdo climdtica para a expansio da mata. Entretanto
essa conclusdo ¢ erronea. Em geral hd deficiéncia no verdo
quando é maior a demanda evaporativa®. Ademais, a paisagem
néo ¢ homogénea, com variagdo espacial em fatores que afetam o
balango hidrico do solo®!, tais como tipo de solo e sua capacidade
de armazenamento de dgua, declividade e orientagdo das encostas,
determinando deficiéncia hidrica acima da média em alguns sitios
e abaixo ou nula em outros que podem estar bem proximos no
mesmo gradiente de relevo. Logo, o campo provavelmente domi-
naria nas porgdes da paisagem com maior deficiéncia hidrica e as
matas naquelas com nenhuma ou pouca deficiéncia hidrica. Deve-
se entretanto ndo desconsiderar de todo a hipdtese inercial de
Lindman, porque se consideramos os efeitos da vegetagdo sobre
o balango hidrico do solo, onde hd mata ou vegetagdo arbustiva
densa, o armazenamento de dgua no solo poderia ser maior, resul-
tando em menor deficiéncia hidrica e determinando uma gradual
expansdo de manchas existentes de mata sobre dreas de campo,
desde que o processo ndo seja impedido por intervengdo humana
¢ pastoreio. Porém, nio se dispde de dados e modelos que avaliem
a dindmica de bordas campo/mata e as circunstincias em que
ocorreria 0 possivel avango de mala sobre campo.

Ciéncia & Ambiente n™ 13
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Apéndice

Lista de algumas espécies citadas por Lindman (1900) e a nomenclatura correspondente atualizada.

Espécies citadas por Lindman
AMARANTHACEAE

Gomphrena tuberosa Mog.

APIACEAE

Centella axiatica (L) Urb.

Ervngium eriophorum Cham. et Schlecht,
Ervngium junceum Cham. el Schlecht.

Hydrocoryle umbellata L. var. bonariensis (Lam.) Urb.

ASTERACEAE

Baccharis articulata Pers.

Baccharis dracunculifolia DC.

Baccharis genistelloides Pers. [. crispa Bak.
Baccharis genistelloides Pers. f. cvlindrica Bak.
Baccharis genistelloides Pers. f. trimera
Baccharis rotundifolia Spr.

Chevreulia stolonifera Griseb.

Eupatorium bartsiaefolium DC,

Eupatorium bartsiaefolium DC. var. trichophora Back.

Eupaiorium calycinum Sch,. Bip.
Eupatorium candolleanum Hk. et Am,
Eupatorium concinnum DC.
Eupatorium ericoides DC,
Eupatorium gridioides DC.
Eupatorium intermedium DC.
Eupatorium laevigatum Lam.
Eupatorium lanigerum Hk. et Am.
Eupatorium liatrideum DC.
Eupatorium macrocephalum Less.
Eupatorium nummularia Hk. et Am.
Eupatorium oblongifolium Bak.
Eupartorium pallescens DC,
Eupatorium serratum Spr.
Eupatorium tozziaefolium DC,
Filago dasycarpa Griseb,
Hysterionica pinifolia (Poir.) Baker
Solidago microglossa DC.

Vernonia intermedia DC.

Vernonia rubricaulis H.B.K.
Vernonia squarrosa Less.

CAMPANULACEAE
Whalenbergia linarioides (Lam.) DC.

CYPERACEAE

Carex bonariensis Poir.
Carex phalaroides Kunth
Cyperus reflexus Vahl
Kyllinga brevifelia Roitb.
Fimbristylis complanata Lk.

Julhe/Dezembru de 1996

Epiteto genérico e especifico atualizado
Pfaffia tuberosa (Spreng.) Hicken

idem
idem
idem
H. bonariensis Lam.

B. articulata (Lam.) Pers.

idem

B. crispa Spreng.

B. eylindrica (Less.) A. P. de Candolle
B. mrimera (Less.) A. P. de Candolle
B. sessiliflora Vahl

C. sarmentosa (Pers.) Clarke

E. subhastatum Hook. et Am,

E. subhastarum Hook. et Am

E. calyculatumm Hook. et Arn.

idem

E. ivifolium L.

idem

E. ligulifolium Hook. et Arn.

idem

idem

idem

E. squarrutosum Hokk. et Arn,

idem

idem

1dem

E. inulifolium H.B K.

idem

E. congestum Hook. et Arn.

Micropsis dasvcarpa (Griseb,) Beauverd
deve ser H. filiformis (Spreng.) Cabrera
5. chilensis Meyen

idem

idem

idem

idem

C. bonariensis Desf.

idem

idem

idem

F. complanata (Reiz.) Link
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EPHEDRACEAE
Ephedra triandra Tul.

EUPHORBIACEAE
Croton gnaphalii Baill.

FABACEAE

Acuan adpressa OK. (deve ser A. depressus
Humb. & Bonpl. ex Willd.}
Acuan virgata Med.

Anil asperifelia (Bong.) Lindm.
Cassia repens Vog.

Centrosema pascuorum Mart.
Cracca adunca (Bth.) O.K.
Desmadium cuneatum Hk. et Arn.
Lupinus lanatus Benth.

Lupinus multiflorus Desr.
Meibomia

Mimosa incana (Spreng.) Benth.
Mimosa invelucrata Bth,
Phaseolus clitorioides Mart.

Phaseolus ervthroloma Mart. ex Benth.
Phaseolus prostratus Benth.

Phaseolus psammedes Lindm,
Stvlosanthes guyanensis Sw. f. gracilis Bg.
Zornia diphvila (L.) Pers.
IRIDACEAE

Alophia pulchella Herb.

Cypella herbertii (Lindl.) Herb.
Sisvrinchium iridifolium H.B.K.
JUNCACEAE

Juncus buchenaui Svedelius

LABIATEAE
Peliodon longipes St Hil.
MYRTACEAE

Campomanesia aurea Berg.

OXALIDACEAE
Oxalis amara St. Hil,
Crxalis articulana Sav.
Oxalis biloba Fredriks,
Oxalis bipartita St Hil.
Oxaliz eriorrhiza Zuce.
Oxalis hispidula Zucc.
Oxalis liniflora Progel
Oxalis sternbergii Zucc.

POACEAE
Andropogen incanus Hack.
Andropogon nutans L.
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Ephedra tweediana Fisch, et C. A. Mey. em. J. Hunziker
idem

Desmanthus virgaius (L.) Willd, var. depressus
{Humb. & Bonpl. ex Willd.) B. Turner

Desmanthus virgatus (L.) Willd.

Indigofera asperifolia Bong. ex Benth.

Chamaecrisia repens (1. Vogel) H. Irwin et Barneby
deve ser C. virginianum (L.) Benth.

Tephrosia adunca Benth.

idem

idem

idem

Desmodium

idem

idem

Vigna peduncularis Fawcelt et Rendle var. clitorioides
{Benth.) Marechal, Mascherda et Stainier

Macropiilium erythroloma (Man. ex Benth.) Urban
Macroptilium prosiratum (Benth.) Urban
Macroptilium heterophyllum (Willd.) Marechal & Baudet
deve ser 5. montevidensis 1. Vog.

idem

Herbertia pulchella Sweel
idem
deve ser §. laxum Otto ex Sims

J. marginatus Rostkov
idem
idem

0. erivcarpa DC,

idem

0. hipartita S1. Hil

idem

Q. perdicaria {Molina) Bertero
idem

Q. linarantha Lourteig

0. conorrhiza (Feullée) Jacquin

A, lateralis Nees

Sorghasirum agrostoides Speg. ou S, albescens (Hack.)
Flores ou 8. pellitum (Hack.) Parodi ou S. scaberrimum
{Nees) Herter ou 5. stipoides (H.B.K.) Nash
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A

Paspalum notatum Fl.
Saccharum cavenense Bih,
Setaria imberbiz (Poir)
POLYGONACEAE

Polvgonum acre H.B.K,
RHAMNACEAE

Colletia cruciata Gill. et HB.K.

RUBIACEAE

Richardsonia humistrata Ch. ¢ Schl.

SCROPHULARIACEAE
Buchnera elongata Sw.
Scaparia flava Cham. et Schlet.
VERBENACEAE

Lantana camara L.

Verbena bonariensis L.

Verbena litoralis Kih,

Jutho/Dezembro de 1996
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idem

Eriochrysis cavanensis Beauv.
5. parviflora (Poir) Kerzuélen
P punctatum EIL

C. paradoxa (Spreng.) Escal.

Richardia humistrata (Cham. et Schlecht,) Steud.

B. longifolia HB.K.
S. montevidensis (Spreng.) R. E. Fries

idem
idem
Verbena litoralis HB.K.
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