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buscava evidéncias capazes de revelar a associagao

entre condigées do meio e atributos morfologicos
em plantas. Tais estudos, situados na linha dos de
Warming e Schimper, seus contempordneos e pioneiros da
ecologia vegetal, que no final do século se afirmava como
uma nova ciéncia, devem ser revisitados, destacando-se as
descrigoes sobre a ecologia da vegetagd@o campestre. E
recomenddvel, no entanto, fazer as indispensdveis corre-
¢coes de nomenclatura botdnica e discutir, a luz das refe-
réncias atuais, o significado adaptativo apontado pelo
autor para alguns atributos morfolégicos das plantas.

Em sua expedi¢cao ao Rio Grande do Sul, Lindman
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Lindman no Rio Grande do Sul

Carl Axel Magnus Lindman (1856-1928)! durante sua vi-
sita de mais de 8 meses ao Rio Grande do Sul, entre 1892 e 1893,
fez observagdes e coletas de vegetagdo em algumas regides do
estado. Seus estudos foram financiados pelo Fundo Regnelliano
da Real Academia de Ciéncias da Suécia, no dmbito da expedigdo
ao Brasil, Argentina e Paraguai, realizada de 1892 a 1894, da qual
também participou Gustaf A. O. Malme?.

Os resultados da viagem pelo Rio Grande do Sul foram
publicados em sueco em 1900? com tradugdo para o portugués por
Alberto Lofgren publicada em 1906

O roteiro de Lindman incluiu as regides de Rio Grande, de
Pelotas a Piratini e Cangugu; de Porto Alegre e Viamdo a Novo
Hamburgo, de Porto Alegre a Cachoeira ao longo da parte norte
do rio Jacui, dai a Agudo (antiga Coldnia Santo Angelo), Santa
Maria e entorno (Sdo Martinho e Silveira Martins), de onde
seguiu em direg¢do norte a Jilio de Castilhos (antiga Vila Rica),
Cruz Alta e [jui. Devido a “falta de garantias de vida e proprie-
dade”, resultado dos conflitos que culminaram na guerra civil de
1893, outras regides do Estado ndo puderam ser visitadas pela
expedi¢do.® Aspectos das regides oeste e sudoeste puderam ape-
nas ser inferidos a partir de sua viagem desde Buenos Aires pelo
rio da Prata, subindo o rio Uruguai até possivelmente Monte Ca-
seros.® Apesar da limitada abrangéncia geografica das excursdes a
campo, Rambo se refere a Lindman como o autor que “com mais
carinho se dedicou 2 andlise da vegetagdo rio-grandense”’, base-
ando-se em muitas das observacdes feitas pelo botanico sueco
para compor sua obra cldssica sobre a fisionomia do Rio Grande
do Sul.

Ha referéncia a conflito entre Lindman e Malme, possivel-
mente ocorrido durante a expedi¢do que fizeram juntos ao Brasil
e que se agravou apds, quando ambos fizeram o concurso para o
titulo de professor do Museu Nacional, no qual Lindman foi fa-
vorecido.? Com efeito, o conflito parece se manifestar nas criticas
feitas por Malme® ao dizer que muitas das determinagdes em
Lindman sdo incorretas e que as coletas foram incompletas, espe-
cialmente de Compostas. Entretanto, apesar das deficiéncias apon-
tadas, a maior contribuicdo de Lindman em seus estudos no Rio
Grande do Sul foi ter enfatizado aspectos ecolégicos da vegetagao.

Tipos fisionomicos de campos

Lindman identifica os principais tipos de campos com base
em caracteristicas fisiondmicas'?. Nota-se um maior detalhamento
de tipos fisiondmicos nas suas observacdes de campos do litoral,
em que descreve dunas, campos de areia movediga, campos em
terrenos limosos e brejos, prados uliginosos e prados salgados.
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Para a regido em torno de Porto Alegre identifica trés tipos fisio-
ndmicos: os campos subarbustivos ou sujos que apresentam, além
das gramineas, muitas espécies de pequeno porte de outras fami-
lias e, provavelmente, também correspondem aos campos que
dominam as encostas das ondulagdes da Depressdo Central, que
Lindman descreve como os campos de Cachoeira; os campos
paledceos, constituidos principalmente por gramineas andropog6-
neas altas, mas também por compostas de porte alto como as
vassouras, tipo principal da Depressdo Central; os gramados, for-
mados por plantas gramindceas de porte baixo e rosetas, associ-
ados a locais de pastejo intenso. Para as demais regioes do estado
que visitou, Lindman descreve tipos definidos geograficamente,
mas que apresentam algumas caracteristicas dos descritos para a
regido de Porto Alegre. Assim, descreve os campos de Pelotas e
arredores, no sopé da Serra do Sudeste, como sendo constituidos
por gramineas de porte baixo, formando quase um gramado''. Os
campos da Serra do Sudeste (Piratini) sdo do tipo subarbustivo,
com muitas espécies de vdrias familias, de baixo valor nutritivo
para os animais'2. Os campos do Planalto, por sua vez, sdo carac-
terizados pela presen¢a de barba-de-bode, que forma touceiras
arredondadas sobre um gramado constituido por plantas rizoma-
tosas e estoloniferas'?.

Vista dos campos da Cachoeira para o norte. Ao fundo vé-se o Botucarahy.
C. Lindman, fevereiro de 1893.

A abordagem ecoldgica de Lindman

A contribui¢do de Lindman é pioneira ao revelar e explicar
(ou pelo menos, dado o desenvolvimento da ciéncia de entdo,
especular) a associagdo entre condi¢des do meio e atributos mor-
folégicos em plantas da vegetagdo campestre e florestal do Rio
Grande do Sul. Essa abordagem ecoldgica caracterizou obras de
autores que lhe foram contemporaneos, como Warming e Schimper'4,
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que marcaram na época a cristalizagdo da ecologia vegetal como
uma nova ciéncia'® e sdo explicitamente referidos por Lindman'S.

O desenvolvimento inicial da ecologia teve grande influén-
cia de pesquisas feitas em ambientes tropicais. Warming, quando
jovem botanico, atuou por trés anos como assistente de P. W.
Lund em seus estudos geoldgicos e paleontologicos em Lagoa
Santa, Minas Gerais, tendo entao estabelecido as bases da nova
ciéncia que chamou boténica ecoldgica.'” Schimper fez igualmen-
te extensas viagens aos tropicos com o objetivo de estudar mor-
fologia e fisiologia de plantas, contrastando com a énfase de
outros naturalistas em agregar colegdes de novas espécies'®. Em
sua viagem ao Rio Grande do Sul, Lindman tratou de adotar
abordagem semelhante. E evidente no seu relato a énfase a aspec-
tos fisiondmicos e ecoldgicos da vegetagao.

Ecologia de plantas dos campos

Para Lindman as plantas da vegetagdo campestre sujeitam-
se a deficiéncia hidrica pela falta de chuva, falta de dgua no solo
e cxposi¢ao ao ar quente e seco durante as horas do meio-dia e
também a danos pela forte iluminagdo. Observa que um grande
nimero de plantas campestres apresenta uma ou mais estruturas
que segundo ele sdo essenciais em condi¢des de deficiéncia
hidrica, tais como 6rgdos subterrdneos de reserva, tomentosidade,
folhas coridceas, pequenas ou reduzidas, estreitas, posicionadas
verticalmente, plicadas, pustuladas ou com 6leos essenciais.'®

E interessante notar que Warming faz observagdes estrutu-
radas de forma semelhante em relagdo a espécies do cerrado de
Lagoa Santa?. Com efeito, ao apontar as “singularidades morfo-
I6gicas e ecoldgicas mais freqiientes na vegetagdo dos campos”?!
Lindman cita para fins comparativos o trabalho de Warming em
Lagoa Santa.

Qual seria a validade dessas especulagdes a respeito do
significado adaptativo de atributos morfolégicos? Trabalhos mais
recentes tratam de quantificar através de modelos matemdticos o
significado adaptativo de alguns atributos morfoldgicos apontados
pelos autores pioneiros. O principio de que a “sele¢@o natural gera
organismos tendo uma combinag¢do de forma e fungdo que é 6tima
para o crescimento e reprodugdo nos ambientes em que vivem''??
¢é aplicado aos modelos. Sao avaliados os custos e beneficios de
diferentes estratégias sob diferentes limitagcdes ambientais, em
particular a disponibilidade de luz e recursos do solo. Os modelos
levam em conta fatores como o balango entre ganho de gis
carbonico e perda de d4gua que usam a mesma via, os estdmatos,
ou entre a capacidade fotossintética da folha e os custos energé-
ticos para obter nutrientes e manter tecidos de alta eficiéncia
fotossintética.??
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Modelos considerando o efeito na temperatura da folha e
na taxa de respiracdo explicam a vantagem funcional, em condi-
¢oes dridas, das modificagdes de superficie (cerosidade, pubes-
céncia), porque estas aumentam a refletividade da folha. Folhas
pubescentes transpiram menos que folhas ndo pubescentes, e po-
dem permanecer fotossinteticamente ativas por um periodo de
tempo mais longo, 0 que compensa O custo extra para crescer 0s
pélos. Também. alguns padrdes de inclinagdo, com folhas verti-
cais, sdo vantajosos, porque reduzem a absor¢do de radiagdo ao
meio-dia, permitindo médxima taxa fotossintética pela manha,
quando a evapotranspiragdo potencial é 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 tdo forte como em
regides aridas. Lindman menciona®® as numerosas espécies com
folhas tomentosas em Compostas, nos géneros Baccharis,
Eupatorium, Vernonia, Lucilia, Pterocaulon, Achyrocline,
Gnaphalium, Chevreulia (e poderiamos agregar Senecio), e em
outras familias como em Croron (Euphorbiaceae), Hedeoma e
Hyptis (Labiatae), Lippia (Verbenaceae), Gomphrena
(Amarantaceae), Adesmia, Mimosa incana, Indigofera asperifolia
e 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 variacdo do tamanho de folha. A convecgdo
atua através da camada limite, a camada de ar calmo adjacente a
superficie foliar. Quanto maior a superficie continua da folha,
mais espessa é a camada limite porque € mais dificil o fluxo livre
do ar ao redor da folha. Portanto, folhas grandes t&€m 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 foliolos menores permite que
troquem calor mais rapidamente do que folhas maiores, evitando
portanto um aumento excessivo de temperatura e os custos adici-
onais em tecido improdutivo (ndo fotossintético), como raizes e
xilema, associados ao aumento da transpiracdo decorrente do
aumento da temperatura. Portanto, folhas menores sdao mais
eficientes quando a umidade do solo € 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 articulata, Baccharis cylindrica, Baccharis crispa,
Verbena litoralis, Verbena bonariensis, Colletia paradoxa.*® Nio
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nos parece adequado considerar Baccharis como um extremo de
redugdo 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 muitas
espécies com folhas estreitas, e que num mesmo género, espécies
de campo sdo “marcadamente angustifolias em comparagdo com
as espécies aparentadas das matas e capodes”’, como em Oxalis,
Melastomataceae, Verbena, Richardia®, o que provavelmente
também representa uma resposta a variagio 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 chdao, como em Peltodon longipes, Vigna
peduncularis var. clitorioides e Macroptilium prostratum. Apre-
sentam folhas estreitas Stylosanthes montevidensis, Zornia
diphylla, Centrosema virginianum e muitas espécies de compostas
(Vernonia, Hysterionica filiformis) e gramineas. Ele observa que
nos sitios mais secos aparecem abundantemente tipos foliares
mais estreitos, como Elyonurus, Trachypogon, Aristida e que o
estreitamento da ldmina foliar é em muitos casos “conseqiiéncia
de dobramento ou de enrolamento da lamina foliar’, o que se
confirma em observagdes de Pillar & Orl6ci**. Por outro lado,
Lindman observa que em geral as gramineas de interior de mata
apresentam folhas mais largas, como [chnantus e Olyra.

Orians & Solbrig observam que plantas capazes de fotos-
sintetizar com rapidez quando a umidade do solo é facilmente
extraivel ndo sdo capazes de extrair dgua de um solo que estd
seco, enquanto que aquelas capazes de extrai-la ndo sao capazes
de atingir a mesma eficiéncia na fotossintese; de acordo com os
autores, a tolerancia a dessecacido ¢ maior em folhas coridceas,
porque as células sdo menores e com paredes mais espessas.**
Folhas coridceas tém, no entanto, custo de constru¢do mais eleva-
do e uma menor eficiéncia fotossintética, resultado de sombrea-
mento e de competi¢ao por CO, entre células do meséfilo que €
mais espesso.*® Por isso, condigdes hidricas adequadas beneficiam
folhas mesofiticas porque tém custo mais baixo e maior retorno
fotossintético do que folhas coridceas®®. Lindman observa que
muitas plantas caracteristicas dos campos, especialmente arbustos,
tém folhas coridceas, tais como em Myrtaceae (Campomanesia),
Baccharis sessiliflora, Vigna peduncularis var. clitorioides,
Macroptilium prostratum, Centrosema virginianum, véarias Com-
postas, Eryngium, Centella asiatica, Gramineas como Erianthus,
Elyonurus, algumas espécies de Paspalum e Panicum, Juncus,
Xyris, Cyperaceae (Fimbristylis), Pteridium, Lycopodium.’’ Para
ele as folhas coridceas dos campos sdo geralmente menos brilhan-
tes e mais claras do que as folhas coridceas das matas, mas ndo
sdo tdo rigidas como as do cerrado. Menciona ser raro encontrar
plantas 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 € certa-
mente acentuada pelo pastejo seletivo, que resulta em beneficio as
plantas menos apetecidas, as quais sdo geralmente xerdfilas mas
também incluem espécies com odores caracteristicos ou lates-
centes como sdo as citadas por Lindman. Na auséncia de pastejo,
apesar de raras, Lindman provavelmente teria observado nos cam-
pos um maior niimero de espécies com folhas finas e tenras.

Parece contraditério que algumas espécies mencionadas
(por exemplo, Juncus, Centella asiatica e, poderiamos 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 explicacdo pode ndo ser adequada se essas espécies forem
dotadas de plasticidade, podendo assim apresentar mecanismos de
resposta ao excesso de dgua que sdo bem distintos de mecanismos
de resposta a falta de agua.

Todas essas caracteristicas levantadas estariam indicando
que as plantas dos campos apresentam um certo grau de xeromor-
fismo, mas, segundo Lindman, “pode-se certamente dizer da ve-
getagdo dos campos primitivos e espontdneos que ela é modi-
ficada xerofilamente, mas ndo que ela de um modo predominante
seja genuinamente xer6fila”.*% Ndo deve ser ignorada, no entanto,
a controvérsia sobre se xeromorfismo seria efetivamente uma
adaptagdo a déficit hidrico ou uma resposta a deficiéncia mineral
(oligomorfismo).*' Por exemplo, folhas coridceas tém maior lon-
gevidade, retém nutrientes absorvidos, limitam lixiviagdo pela
chuva e sd3o menos consumidas por herbivoros, caracteristicas que
sdo vantajosas em condi¢des de deficiéncia nutricional. Os solos
dos campos sul-rio-grandenses sao em geral muito pobres em
fosforo disponivel*?, o que pode acentuar o cardter xeromérfico
da vegetacdo. Porém, é inegdvel que, em certos periodos do ano,
plantas dos segmentos convexos das encostas com vegetacao
campestre sofrem algum déficit hidrico**. Quaisquer que sejam as
conclusoes, no entanto, ha 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 sdo também custos envolvidos na absorcao de
dgua (e que aumentam com a falta de dgua), de tal forma que
plantas submetidas a falta de d4gua ou de nutrientes estdo na ver-
dade submetidas ao mesmo problema adaptativo de equilibrar
ganho de carbono com a perda de dgua*‘.

As explicagdes de Lindman para as vantagens de plantas com
folhas em forma de parafuso, como em Xyris e Fimbristylis*®,
bem como as com folhas enverrugadas e as com dleos essenci-
ais*, ndo podem ser consubstanciadas nos modelos citados.
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Lindman e a ecologia da vegetagao campestre do Rio Grande do Sul

Campos e florestas

A questdo posta por Lindman de que “se o clima do Rio
Grande do Sul é favordvel a vegetacdo florestal, por gue cessam
as matas, bruscamente limitadas, apesar de que nem o clima nem
o solo as impedem?”#" ndo parece ter sido satisfatoriamente res-
pondida até o presente*®. Lindman apresenta a seguinte hip6tese:
“Para a solugdo deste enigma, fica-se limitado a admitir que a
vegetagdo 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 intervengdo humana nao o impedir),
influindo sobre a qualidade do terreno...”. Essa é a hipdtese de
que os campos seriam relictos (reliquias) de climas passados mais
secos do que o clima atual. O fato do clima em regides do Rio
Grande do Sul ter sido mais seco durante a ltima glaciagdo tem
fundamento em registros palinoldgicos*. No geral, a precipitagdo
anual no Rio Grande do Sul é maior do que a evapotranspiragdo
potencial, daf a avaliagdo de que ndo haveria deficiéncia hidrica
e portanto limitagdo climadtica para a expansiao da mata. Entretanto
essa conclusdo é erronea. Em geral hd deficiéncia no verdo
quando é maior a demanda evaporativa®®. Ademais, a paisagem
nao é 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 préximos no
mesmo gradiente de relevo. Logo, o campo provavelmente domi-
naria nas porg¢des da paisagem com maior deficiéncia hidrica e as
matas naquelas com nenhuma ou pouca deficiéncia hidrica. Deve-
se entretanto ndo desconsiderar de todo a hipétese 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 interven¢do humana
e pastoreio. Porém, ndo se dispde de dados e modelos que avaliem
a dinamica de bordas campo/mata e as circunstincias em que
ocorreria 0 possivel avango de mata sobre campo.

Ciéncia & Ambiente n® 13



