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que marcaram na epoca a crisulliza<rao da ccologia vcgelal como 
uma nova ciencia15 e sao cxplicilamente refcndos por Lindman16• 

0 desenvolvimenJO inicial da ccologia teve grande innucn­
cia de pesquisas feitas em ambicnJes tropicais. Warming. quando 
jovem botanico. a1uou por u·es anos como a5sistente de P. W. 
Lund em seus estudos geol6gicos e paleontol6gicos em Lagoa 
Santa. Minas Gerais. tendo entao cs1abclecido as bases da nova 
ciencia que chamou botiinica ecol6gica.1- Schimper fez igualmen­
te extensas viagens aos tr6picos com o objeti vo de esiUdar mor­
fologia e fisiologia de plantas. contrastando com a enfase de 
outros naturalistas em agregar de novas especics13• Em 
sua viagem ao Rio Grande do Sui, Lindman uatou de adotar 
abordagem semelhante. E evidente no seu relalo a enfase a aspec­
tos fisionomicos e ecol6gicos da vegetar;iio. 

Ecologia de plantas dos campos 
Para Lindman as plantas da campestre sujeitam­

se a deficiencia hfdrica pela falta de chuva. falta de agua no solo 
e ex.posit;ao ao ar quente c seco durante as horas do meio-dia e 
tambem a danos pela forte iluminat;ao. Obscrva que urn grande 
numero de plantas campestres apresenta uma ou mais estruturas 
que segundo ele sao essenciais em condiryocs de deficicncia 
hfdrica, tais como 6rgaos sublcrraneos de reserva, IOmenlosidade. 
folhas coriaceas, pequenas ou rcduzidas. cstreilas, posicionadas 
verticalmente, plicadas, pustuladas ou com 61eos essenciais.19 

E in1eressan1e notar que Warming faz observai(OeS cstrutu­
radas de forma semelhante em a especies do cerrado de 
Lagoa Santa20• Com efeito, ao apontar as "singularidades morfo-
16gicas e ecol6gicas mais freqiicntes na vegclaryao dos campos"21 

Lindman cita para fins comparatives o trabalho de Warming em 
Lagoa Santa. 

Qual seria a validade dessas especulat;Ocs a respeito do 
significado adaptativo de atri butos morfol6gicos? Trabalhos mais 
recen1es tratam de quantificar atraves de modelos matematicos o 
significado adaptativo de alguns atributos morfol6gicos apontados 
pelos autores pioneiros. 0 princlpio de que a "sele<rao oalural gera 
organismos tendo uma combinaft1iO de forma e funt;:ao que e 6tima 
para o crescimcnto c rcprodu\iiO nos ambicntes em que 
e aplicado aos modelos. Sao aval iados os custos c bencffcios de 
di fercnles estrategias sob diferentcs ambientais, em 
particular a disponibilidade de luz c rccursos do solo. Os modelos 
Ievam em conta fatores como o balanyo entre ganho de gas 
carbOnico e perda de agua que usam a mcsma via, os estomatos, 
ou entre a capacidade folossintetica da folha e os custos energe­
ticos para ob1cr nutricntcs c manter tccidos de al ta eficicncia 
fotossinteticaB 

Ciincio & Ambitnu n• I) 
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Modelos considcrando o cfcito na temperatura da folha e 
na taxa de respira~ao explicam a vantagem funcional , em condi­
~ocs aridas, das modifica9oes de superffcic (Cerosidadc. pubes­
ccncia), porque estas aurnemam a re lletividade da folha. Folhas 
pubescentes transpiram menos que folhas nlio pubescentes, e po­
dcm permanecer fotoss inteticamente ativas por um periodo de 
tempo mais Iongo. o que compensa o custo extra para crescer os 
pelos. Tambem. a lguns padrOes de inclinaylio, com folhas veni­
cais, sao vantajosos, porque reduzem a absoryii.o de radias;ao ao 
rneio-dia, perm itindo maxima taxa fotos s intt~lica pela manhii. 
quando a evapotranspirayao potencial e mais baixa.24 Parece ser 
aceitavel utilizar-se a mesma explica9ao para uma possfvel vanta­
gem funcional de folhas pubescentes ou mais inclinadas em am­
bientes dos campos. com deficit hidrico nao tlio forte como em 
regiOes ~ri das. Lindman mcnciona2s as numerosas espeeies com 
fo lhas tomentosas em Com postas, nos generos Baccltaris. 
Eupatorium, Vernonia , Lucilia , Pterocau/on, Acltyrocline. 
Gnapltalium, Cltevreulia (e poderfamos agregar Senecio), e em 
outras famflias como em Croton (Euphorbiaceae), Hedeoma e 
Hyptis (Labiatae) , Lippia (Verbenaceae), Gompltrena 
(Amarantaceae), Adesmia , Minu)sa incana, Indigo/era asperifolia 
e LupimiS lanatus (l.eguminosae). Cordia (Boraginaceae). Tam­
bern menciona varias es¢cies com superficies foliares verticais26 
como Sisyrinchium (Iridaceae). Fimbristylis complanata (com 
fo lhas achatadas e verticais). Juncus marginatus, Zornia diphylla 
(estipulas), muitas cspecics de gramfneas e cipcraceas com colmos 
eretos, Lupinus e. poderiamos agregar, Hydrocotyle bonariensis. 

Modelos com os mesmos pressupostos tratam de explicar o 
valor adaptativo da varia9ao do tamanho de fo lha. A convec9ao 
atua atravcs da camada limi te, a camada de ar calmo adjacente a 
superffcie fo liar. Quanto maior a superffcic continua da folha. 
mais espessa e a camada limite porque e mais dificil o fluxo livre 
do ar ao rcdor da folh a. Ponanto, fo lhas grandes tern menor pcrda 
por convcc9lio do que fo lhas ou folfolos pequenos, e tendem a 
aquecer mais quando expostas ao sol. A camada mais fina de ar 
associada a superffcie de folhas ou foliolos menores pcrmite que 
troquem calor mais rapidamente do que folhas maiores, evitando 
ponanto um aumento excessivo de temperatura e os custos adici­
onais em tecido improdutivo (niio fo tOssintc tico). como rafzcs e 
xilema. associados ao aurncnto da transpi ra~ao decorrentc do 
aumento da temperatura. Portanto. folh as menores sao mais 
eficiemes quando a umidadc do solo c limitante.2' Lindman obser­
va que "na flora campcstre predominam as folhas pequcnas"28 

c itando. por exemplo, especies em Polygala e Verbena e, como 
casos de atrofia quase completa das folhas. Ephedra rweediana, 
Baccharis articulata, Baccharis cylindrica, Baccharis crispa, 
Verbena litora/is, Verbena bonariensis, Colletia part1doxa.29 Nlio 
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nos parcce adequado considerar Bacclraris como um cxtrcmo de 
redu!~iiO do tamanho das unidades fotossintcticas, ja que nessas 
espccics as alas cau linarcs sao, na verdadc, relativamente grandcs. 
Lindman tambcm observa que a flora campestrc contem muitas 
especies com folh as estreitas, c que num mesmo gcnero, especies 
de campo silo "marcadamente angustifolias em comparac,:ao com 
as especies aparentadas das matas e capoes", como em Oxalis, 
Melastomataceae. Verbena, Richardia30, o que provavelmente 
tambcm representa uma resposta a varia~ao na disponibilidade de 
luz31 • Lindman nota que algumas especies apresentam folhas mais 
largas na base da planta e mais estreitas ou ausentes quando o 
caule se eleva do chao, como em Peltodon longipes, Vigna 
peduncularis var. clitorioides e Macroptilium prostratum. Apre­
sentam folhas estreitas Stylosanthes montevidensis, Zornia 
diphylla. Cewrosema virginianum e muitas espccies de compostas 
(Vernonia, Hysterionica filiformis) e gramfneas. E le observa que 
nos sftios mais secos aparecem abundantemente tipos foliares 
mais estreitos, como Elyonurus. Trachypogon. Aristida e que o 
estrei tamen to da lamina fo liar e em muitos casos "conseqtiencia 
de dobramento ou de enrolamento da lamina foliar"32, o que se 
confirma em observac,:oes de Pillar & Orl6ci33. Por outro lado. 
Lindman observa que em geral as gramfneas de interior de mata 
apresentam folhas mais largas. como /chnamus e 0/yra. 

Orians & Solbrig observam que plantas capazes de fotos­
sintetizar com rapidez quando a umidade do solo e facilmente 
extraivel nao sao capazes de extrair agua de um solo que esta 
seco. enquanto que aquelas capazes de extraf-la nilo sao capazes 
de atingir a mesma cficiencia na fotossintese; de acordo com os 
autores, a tolerancia a desseca~ao c maior em fo lhas coriaceas, 
porque as celulas sao menores e com paredes mais espessas.;• 
Folhas coriaceas te in. no entanto , custo de constru~iio mais eleva­
do e uma menor e ficiencia fotOssintetica, resultado de sombrea­
mento e de competi~ao por C02 entre celulas do mes61i lo que e 
mais espcsso.35 Por isso, condi~oes hfdricas adequadas beneliciam 
folhas mesoffticas porque tern custo mais baixo e maior retorno 
fotossintetico do que folhas coriaceasM>. Lindman observa que 
muitas plantas caracteristicas dos campos. espccialmente arbustos. 
tern folhas cori~ceas. tais como em Mynaceac (Campomanesia). 
Baccharis sessiliflora. Vigna peduncularis var. clitorioides. 
Macropriliwn prostratum. Cen1rosema virginiamrm. varias Com­
postas. Eryngium. Centella asiatica. Graminea~ como Eriamhus. 
Elyonunrs. algumas cspecies de Paspalum c Panicum. }uncus, 
Xyris, Cypcraceae (Fimbristylis). Preridium , Lycopodium. 37 Para 
e le as folhas coriacea$ dus campos sao gera lmentc rnenos brilhan­
tes e mais c laras do que as folhas coriaceas das rnatas. mas nao 
sao tao rfgidas como as do cerrado. Menciona ser raro encontrar 
plantas com folhas finas c tenras, como em Oxalis, Liliaceae, 
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Iridaccae, Euphorbia c Phyllanthtts18
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modclos cilados. Porem. e,,a carac1cristica dos campos e ccrta­
menlc acentuada pelo pastcjo sclctivo. que rcsuha em beneffcio as 
planras menos apctecidas. as quais sao gcralmenrc xcr6filas mas 
tambcm inclucrn especics corn odores caracterfst icos ou latcs­
centes como sao as ci tadas por Lindman. Na ausencia de paslcjo. 
apesar de raras. Lindman provavelmentc teria observado nos cam­
pos urn maior numero de especies com folhas finas e tenras. 

Parece contradit6rio que algumas especies mcncionadas 
(por cxemplo. }uncus, Centella asiatica c, poderfamos agregar. 
Eleocharis glauco-virens) ocorram de preferencia em solos en­
charcados. Esse fato e cornpatfvel com os modelos rcferidos, pois 
solos cncharcados limitam o desenvolvimento de rafzcs, restrin­
gindo a disponibilidade de agua para transpiras;ao.39 Entretamo. 
essa cxpl ica~ao pode nlio scr adequada se essas especies forem 
dotadas de plasticidade. podcndo assim apresentar meeanismos de 
respos1a ao excesso de agua que sao bern distintos de mecanismos 
de resposta a faha de agua. 

Todas essas caractcrfst icas levantadas estariam indicando 
que as planras dos campos apresentam urn certo grau de xeromor­
fismo. mas. segundo Lindman, ··pode-se certamente dizer da ve­
geta~ao dos campos primitivos e espontiineos que ela e modi­
ficada xerofi lamen1e, mas nao que ela de um modo predominanlc 
seja genuinamenlc xer6fl la".40 Nao dcve ser ignorada, no entanto, 
a controversia sobre se xeromorfismo seria efetivamente uma 
adap1ar,:ao a deficit hfdrico ou uma resposta a deficiencia mineral 
(oligomorfismo).41 Por exemplo. folhas coriaceas tern maior lon­
gevidade, re1em nutrientes absorvidos, limitarn lixivia~ao pela 
chuva e sao menos consumidas por herbfvoros, caracterfsticas que 
sao vantajosas em condi~{>es de deficiencia nutricional. Os solos 
dos campos sul-rio-grandenses sao em geral muito pobres em 
f6sforo disponfvel42

, o que pode acentuar o caniter xerom6rfico 
da vegeta~iio. Porem, e incgavel que. em cenos perfodos do ano. 
plantas dos segmentos eonvexos das encostas com vegeta~ao 
campcstre sofrem algum deficit hfdrico43 . Quaisquer que sejam as 
conclusoes, no entanto. ha evidencias de uma dualidade natural 
entre xeromorfismo e oligomorfismo. pois a pobreza mineral re · 
duz o ganho fotossintetico e aumenta os custos de captura de 
nu1rien1es. os quais sao tambem custos envolvidos na absorc;ao de 
Agua (e que aumentam com a falta de agua). de 1al forma que 
planJas submetidas a falta de agua ou de nutricntc~ cstao na vcr­
dade submetidas ao mesmo problema adaptativo de cquilibrar 
ganho de carbono com a pcrda de agua••. 

As explicas;6es de Lindman para as vantagens de plantas com 
fo lhas em forma de parafuso. como em Xyris e Fimbristylis'~. 
bern como as com folhas cnverrugadas e as com 61cos esscnci· 
ais46, niio podem ser consubslanciadas nos modclos ci1ado~. 
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Campos e florestas 
A questao posta por Lindman de que "sc o c lima do Rio 

Grande do Sui c favonivel a vcget a~ao flores tal . por j:jue cessam 
as matas. bruscamentc limitadas, apesar de que ncm o clima nem 
o solo as impedem?"47 nao parece ter s ido satisfatoriarnentc res­
pondida ate o prescnte48. Lindman apresenta a seguinte hip6tese: 
"Para a solu~lio deste enigma, fica-sc limitado a admitir que a 
vegeta~lio nestas regioes de mistura do Brasil do sui ainda se acha 
num estado preparat6rio , os campos ainda e m grande parte 
vegetam num clima norestal moderado, ate que a rede de matas 
ao Iongo dos cursos d' l1gua tenha tempo para estender-se sobre 
uma area maior do pals (se a intcrven~ao humana nao o impedir). 
influindo sobre a qualidade do terreno ... ". Essa e a hip6tese de 
que os campos seriam relictos (relfquias) de eli mas passados mais 
seeos do que o clima atual. 0 fato do clima ern regioes do Rio 
Grande do Sui ter sido mais seco durante a ultima glacia~ao tern 
fundamento em registros pal ino16gicos49. No geral, a precipita~ao 
anual no Rio Grande do Sui e maior do que a evapolranspira~ao 
potencial, dai a avalia~lio de que nlio haveria deficiencia hfdrica 
e portanto limita~lio climatica para a expanslio da mata. Entretanto 
essa conclusao e e rronea. Em geral ha deficiencia no verao 
quando e maior a dcmanda evaporativa50. Ademais. a paisagem 
nao e homogenea, com varia9lio espacial em fatores que afetam o 
balan9o hfdrico do solo51 , tais como tipo de solo e sua capacidade 
de armazenamcnto de agua, declividade e orienta~ao das encostas, 
determinando deficicncia hfdrica acima da media em alguns siLios 
e abaixo ou nula em outros que podem estar bern pr6ximos no 
mesmo gradiente de relevo. Logo. o campo provavelmente domi­
naria nas por~oes da paisagem com maior deficiencia hfdrica e as 
matas naquelas com nenhuma ou pouca deficiencia hfdrica. Devc­
se entretanto nao desconsiderar de todo a hip6tese inercial de 
Lindman, porque se consideramos os efeitos da vegeta9ao sobre 
o balan~o hfdrico do solo, onde ha mala ou vegeta9l!o arbustiva 
densa. o armazcnamcnto de agua no solo podcria ser maior, resul­
tando em menor deficiencia hfdrica e determinando uma gradual 
expanslio de manchas existentes de mata sobre areas de campo, 
desde que o processo nao seja impedido por intervenylio humana 
e pastoreio. Porcm, nao se dispoe de dados e modelos que avaliem 
a dinamica de bordas campo/mata e as circunstlincias em que 
oeorreria o possfvel avan~o de mata sobrc campo. 
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Apendice 

Lista de algumas especies citadas por Lindman ( 1900) c a nomenclatura correspondente atualizada. 

Especies ciladas por Lindman 

AMARAI\'THACEAE 
Gomphrt!na tuberosa Moq. 

APIACEAE 
Cenrella asiatica (L.) Urb. 
Eryngium eriophorum Cham. et Schlecht. 
Eryngium junceum Cham. cl Schlecht. 
Hydrocotyle umbel/ora L. var. bonariensis (Lam.) Urb. 

ASTERACEAE 
Baccharis arriwlara Pers. 
Baccharis dracunculifo/ia DC. 
Bacclraris genistelloides Pcrs. f. crisptr Bak. 
Baccharis genistelloides Pers. f. cylindrica Bak. 
Baccharis genistelloides Per.;. f. trimera 
Bacchari.r rotundifolia Spr. 
Chevreu/ia stolonifera Griseb. 
Eupatorium bartsiaefolium DC. 
Eupatorium bartsiaefolium DC. var. trichophora Back. 
Eupatorium ca/ycinum Sch .. Bip. 
Eupatorium candolleanum Hk. et Am. 
Eupatorwm concinnum DC. 
Eupatorium ericoides DC. 
Eu{Jatorium gnidioides DC. 
Eupatorium internredium DC. 
Eupatorium laevigatum Lam. 
Eupatorium lanigerum Hk. el Am. 
Eupatorium liatrideum DC. 
Eupatorium macrocephalunr Less. 
Eupatorium numnzularia Hk. et Arn. 
Eupatorium oblongifolium Bak. 
Eupatorium pallescens DC. 
Eupatorium urratum Spr. 
Eupatorium touiaefolium DC, 
Filago dasycarpa Griseb. 
Hystuionica pinifolia (Poir.) Baker 
Solidago microglossa DC. 
Vernonia intumedia DC. 
Vernonia rubricaulis H.B. K. 
\~rnon;a j'quarrosa Less. 
CAMP1\NULACEAE 
IVhalenbergia linarioides (Lam.) DC. 

CYPERACEAE 
Cara bonariensis Poir. 
Carex phalaroides Kunth 
Cy(IUilS reflexus Yah! 
Kyllinga brevifolia Rollb. 
Fimbristylis complanato Lk. 

JrihoiDtumbm de 1996 

Epiteto generico e especilieo atualizado 

Pfof!ia ruberosa (Spreng.) Hicken 

idem 
idem 
idem 
H. bonariensis Lam. 

B. articulata (Lam.) Pers. 
idem 
B. crispo Spreng. 
B. cylindrica (Less.) A. P. de Candolle 
B. trimera (Less.) A. P. de Candolle 
B. sessi/ij1ora Yah! 
C. sarmentosa (Pers.) Clarke 
E. subhastatum Hook. et Arn. 
E. subhastatum Hook. e1 Am 
E. calyculatum Hook. et Arn. 
idem 
E. ivifolium L. 
idem 
E. ligulifolium Hook. et Arn. 
idem 
idem 
idem 
E. squarrulosrmr Hokk. et Arn. 
idem 
idem 
idem 
E. inulifolium H.B.K. 
idem 
E. congestum Hook. el Arn. 
Micropsis dasycarpa (Griseb.) Beauverd 
deve ser H. filiformis (Spreng.) Cabrera 
S. chilensis Meyen 
idem 
idem 
idem 

idem 

C. bonariensis Desf. 
idem 
idem 
idem 
F. complanata (Rett.) Link 
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EPHEDRACEAE 
Ephedra triandra Tul. 

EUPHORBIACEAE 
Croton gnaphalii Bail!. 

FABACEAE 
Acuan adpressa OK. (deve serA. depressus 
Humb. & Bonpl. ex Willd.) 
Acuan virgata Med. 
Ani/ asperifolia (Bong.) Undrn. 
Cas.<ia repen.t Vog. 
Centrosema pascuorunr Mart . 
Cracca adunca (Bth.) O.K. 
Desmodium cuneatum Hk. et Arn. 
Lupinus lanatus Benth . 

Lupinus multijlorus Desr. 
Meibomia 
Mimosa incana {Spreng.) Benth. 
Mimosa involucrara Bth. 
Phaseolus clitorioides Mart . 

Phaseolus erythroloma Mart. ex Benth. 
Phaseolus prostratus Bcnth. 
Phaseolus psammodes Lindm. 
Stylosanthes guyanensis Sw. f. gracilis Bg. 
Zomia diphylla (L .) Pers. 

IRIDACEAE 
Alophia pulchella Herb. 
Cypel/a herbertii {Lind!. ) Herb. 
Sisyrinchium iridifoliwn H.B.K. 

JUNCACEAE 
)uncus buchenaui Svedelius 

LABIATEAE 
Peltodon longipes St. Hil. 

MYRTACEAE 
Campomtmesia aurea Berg. 

OXALIDACEAE 
Oxalis amara St. Hil. 
Oxalis articulata Sav. 
Oxalis biloba Fredriks. 
Oxalis biparlilll St. Hil. 
Oxalis eriorrlriza Zucc. 
Oxali.t hi.,pidula Zucc. 
Oxalis /inijlora Proge l 
Oxalis sternbergii Zucc. 

POACEAE 
Andropogon incanus Hack. 
Andropogon nutans L. 
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Ephedra rweediana Fisch. et C. A . Mcy. em. J. Hunziker 

idem 

Desmanthus virgo/US (L .) Willd . var. depressus 
(Humb. & Bonpl. ex Willd. ) B. Turner 
Desmanthus virgatus (L.) Willd. 
Indigo/era asperifolia Bong. ex Benth. 
Chamaecrista repens (J . Vogel) H. Irwin et Barneby 
deve ser C. virginianum (L.) Benth. 
Tephrosia adunca Benth . 
idem 
idem 
idem 
Desmodium 
idem 
idem 
Vigna peduncularis Fawcett el Rendle var. clitorioides 
(Benlh.) Marechal, Mascherda et S tainier 
Macroptilium erythroloma (Mart. ex Benth.) Urban 
Macroptilium prosrratum (Benth.) Urban 
Macroptilium heterophyllum (Willd.) Marechal & Baudet 
deve ser S. montevidensis J. Vog. 
idem 

Herbertia pulchella Sweet 
idem 
deve ser S. laxum Olto ex Sims 

J. marginatus Rostko v 

idem 

idem 

0. eriocarpa DC. 
idem 
0 . bipartita St. Hil 
idem 
0. perdicaria (Molina) Bertero 
idem 
0. linarantha Lourteig 
0. conorrhiza (Fcullee) Jacquin 

A. latera/is Nces 
Sorghastrum agrostoides Speg. ou S. albesce!Lf (Hack.) 
Flores ou S. pellitum (Hack.) Parodi ou S. scaberrimum 
(Necs) Herter ou S. stipoides (H.B.K.) Nash 

Cii11da & Ambientt 11 " I 3 



lack.) 
imum 

n" H 

Paspalum notatum Fl. 
Sacchamm cavenense Bth. 
Setaria imberbis (Poir.) 

POLYGONACEAE 
Polygonum acre H. B. K. 

RHAMNACEAE 
Colletia cruciilla Gill. et H.B. K. 

RUBJACEAE 
Richardsonia humis~rata Ch. c Schl. 

SCROPHULARIACEAE 
Buchnera e/ongata S w. 
Scoparia flava Cham. et SchieL 

VERBENACEAE 
Lantana camara L-. 
Verbena bonariensis L. 
Verbena litoralis Kth. 

lwlho!Deu mbm de 1996 

Va/iri(f De Po11a Pi/Jar~ ll.ti lob Boldr;ni 

idem 
Eriochrysis cayanensis Beau v. 
S. pan({lnm (Poir.) Kerguelen 

P. punctatum Ell. 

C. paradoxa (Spreng.) Escal. 

Richardia humistrata (Cham. et Schlecht ) Stcud. 

8. /ongifolia H.B.K. 
S. montevidensis (Spreng.) R. E. Fries 

idem 
idem 
Verbena litoralis H.B.K. 
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