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Debaixo do céu há momento para tudo,                                                                                        

e tempo certo para cada coisa: Tempo para nascer                                                                              

e tempo para morrer. Tempo para plantar                                                                                       

e tempo para arrancar a planta. 

(Eclesiastes 3, 1-2) 

 

 

 

 

 

“O importante e bonito do mundo é isso:  

que as pessoas não estão sempre iguais, ainda não foram terminadas,  

mas que elas vão sempre mudando. 

(Guimarães Rosa) 
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RESUMO 

 

Dentre muitos fatores ambientais, a temperatura do ar está fortemente relacionada à 

distribuição das plantas nos diferentes ecossistemas, já que cada espécie vegetal está 

condicionada a uma determinada faixa térmica ambiental. O aumento previsto e em curso nas 

médias de temperatura global deixa incerteza quanto à adaptação das espécies frente às 

alterações climáticas. As pastagens são um componente importante das paisagens naturais e 

também para a pecuária, setor de significativa importância econômica para o Brasil. As 

espécies do gênero Paspalum se destacam pelo grande potencial forrageiro e, como muitas 

são nativas do Brasil, não representam ameaça invasora aos biomas brasileiros. Neste trabalho 

foi determinado o tempo térmico para a emissão de folhas a partir de estolões e foram 

avaliadas as relações entre temperatura de crescimento e termotolerância em Paspalum sp. 

Estolões coletados no Campus da UFMG foram colocados para brotar nas temperaturas de 15, 

20, 25, 30, 25/15 e 30/20ºC, para a determinação da temperatura base (Tb), temperatura 

máxima (Tc), temperatura ótima (To) e o tempo térmico (θg) para a brotação. Além disso, 

foram avaliados porcentagem final de folhas, velocidade de emissão, comprimento das folhas, 

acúmulo de massa seca, área foliar, área foliar específica, rendimento quântico potencial e 

efetivo, excesso relativo de elétrons e termotolerância. A Tb encontrada foi 13,5ºC e a Tc de 

43,5ºC. O θ50 (θg) foi de 49,5ºCd. Embora a Tb encontrada tenha sido de 13,5ºC, as plantas 

crescidas sob temperatura de 15ºC não apresentaram crescimento satisfatório para a realização 

dos procedimentos de avaliação de fotossíntese e temotolerância. A temperatura de 30ºC foi a 

que induziu a maior velocidade de emissão de folhas e por isso foi determinada como a To. 

Houve maior acúmulo de biomassa apenas para as raízes crescidas a 20ºC. A maior área foliar 

foi obtida aos 25 e 30ºC e a maior área foliar específica aos 25ºC. O maior rendimento 

quântico efetivo foi obtido nas temperaturas acima dos 20ºC e o maior rendimento quântico 

potencial no tratamento de 25ºC. O excesso relativo de elétrons foi maior entre 20 e 25ºC e 

não foram observadas diferenças na termotolerância. O modelo de tempo térmico mostrou-se 

como uma ferramenta adequada para a predição da emissão foliar e crescimento de Paspalum 

sp., e a temperatura de crescimento não influenciou na termotolerância da espécie. 

Palavras–chave: Paspalum, tempo térmico, temperatura, emissão foliar, termotolerância.  
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ABSTRACT 

 

Among several environmental factors, air temperature is strongly related to plant 

distribution in different ecosystems once each plant species is conditioned to a given 

environmental thermal range. The forecast and ongoing increases in global temperature 

averages make things uncertain when it comes to species adaptation facing climate changes. 

Pastures are a relevant component of natural landscapes and cattle raising – a significantly 

important economy sector in Brazil. The Paspalum genus species are highlighted due to the 

forage potential, and since many species are native from Brazil, they do not represent a threat 

to Brazilian biomes. In this study, the thermal time for stoloniferous leaf growth and the 

relations between growth temperature and thermal tolerance in Paspalum sp. were 

determined. Stolons harvested in UFMG campus were placed to grow in different temperature 

of 15, 20, 25, 30, 25/15 and 30/20 ºC to stablish base temperature (Tb) maximum temperature 

(Tc), optimum temperature (To) and thermal time (θg) to grow. Besides that, parameters like 

leaf final percentages, leaf growth speed, leaf length, dry weight accumulation, leaf area, 

specific leaf area, potential and effective quantum yield, electron relative excess and 

thermotolerance were evaluated. The Tb found was 13.5ºC and Tc of 43.5 ºC. The θ50 (θg) was 

49.5ºCd. The temperature of 30ºC was the one which induces the highest speed of leaf growth 

and that is why it was determined as To. There was a higher biomass accumulation for roots 

grown at 20ºC. The largest leaf area was obtained at 25 and 30 ºC, and the largest specific leaf 

area at 25 ºC. The greatest effective quantum yield was obtained above 20ºC, and the 

potential quantum yield at the temperature of 25ºC. The relative electron excess was higher 

between 20 and 25ºC and there were no differences in thermal tolerance. The thermal time 

model presented itself as an adequate tool to predict leaf growth and growth of  Paspalum sp. 

Growth temperature did not influence the species thermotolerance. 

Keywords: Paspalum, thermal time, temperature, leaf emission, thermotolerance. 
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1- INTRODUÇÃO 

 

O desenvolvimento das plantas é afetado por fatores bióticos e abióticos (STRECK, 

2002a). As condições ambientais de um local e suas interações definem quais espécies irão 

compor seu ecossistema (BEGON et al., 2006). O regime hídrico, a temperatura média do ar, 

as características físico-químicas do solo são fatores determinantes para a riqueza de espécies 

vegetais (GRUBB, 1977). Entre os fatores abióticos a temperatura do ar é um dos que mais 

influencia o desenvolvimento vegetal (HODGES, 1991; SCHONS et al., 2007; MARTINS et 

al., 2007), podendo restringi-lo (SCHULZE et al., 2002). O gradiente de biodiversidade desde 

os polos até a região tropical reafirma a importância da temperatura média do ar, dentre outros 

fatores como luz e umidade, para a composição de espécies de uma região (SCHERRER & 

KORNER, 2011). 

Os efeitos da temperatura ambiente na ecofisiologia das plantas são bem conhecidos. 

Este fator ambiental afeta o funcionamento enzimático, e dessa maneira o metabolismo como 

um todo (GILLOOLY et al., 2001). Temperaturas muito baixas podem tornar o metabolismo 

mais lento e paralisar a ação enzimática, e temperaturas mais elevadas podem comprometer o 

metabolismo por desnaturação proteica a tal ponto, que leva a um impedimento definitivo do 

metabolismo celular (SALISBURY & ROSS, 2012). Outro aspecto importante acerca da 

temperatura na ecofisiologia das plantas é o recrutamento de novos indivíduos para a 

comunidade local, ou seja, a germinação das sementes (CARDOSO, 2011). Cada espécie está 

adaptada a uma faixa ideal de temperatura, fora da qual ocorre o comprometimento de todo o 

desenvolvimento. 

O processo de germinação das sementes, o crescimento e as mudanças de estádio no 

ciclo de vida das plantas são influenciados pela temperatura média do ambiente, a qual é 

dinâmica ao longo do dia e sua variação pode exceder o limite mínimo e máximo suportáveis 

pelos organismos (CARDOSO, 2011). As relações entre o desenvolvimento vegetal e as 

condições ambientais ótimas são pouco estudadas para as gramíneas no âmbito da fisiologia 

vegetal. A temperatura pode ser um fator determinante do metabolismo e do desenvolvimento 

(CARDOSO, 2011; HODGES, 1991; SCHONS et al., 2007; MARTINS et al., 2007; PAULA 

& STRECK, 2008; TRENTIN et al., 2008; STRECK et al., 2009; LANGNER et al., 2016).  

Nas duas últimas décadas muitos autores destacaram a influência da temperatura na 

emissão foliar e a exigência mínima de calor para cada espécie emitir suas folhas (CAO & 
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TIBBITTS, 1995; OLIVEIRA et al., 2000; XUE et al., 2004; DELLAI et al., 2005; PAULA 

et al., 2005; ANDRADE et al., 2005; MARTINS et al., 2007; PIVETTA et al., 2007; 

SCHONS et al., 2007; BANDEIRA et al., 2011; HANAUER et al., 2014; ALVES et al., 

2016; CARVALHO et al., 2016). O modelo de tempo térmico ou graus-dia tem se mostrado 

interessante para este tipo de estudo, e baseia-se no fato de que uma determinada espécie 

necessita de uma quantidade acumulada de calor, graus-dia (ºCd), para ser capaz de emitir 

folhas. Além disso, a temperatura mínima (Tb) e a máxima (Tc) podem ser determinadas com 

o uso desse modelo. Para cada espécie vegetal, existem três temperaturas cardinais 

características (mínima, ótima e máxima) que descrevem uma faixa de temperatura onde uma 

determinada espécie pode crescer (GARCIA-HUIDOBRO et al., 1982). A temperatura 

mínima ou base (Tb) é a menor na qual a espécie se desenvolve, e a temperatura máxima (Tc), 

é o limite superior acima do qual a espécie não se desenvolve, ou se desenvolve tão 

lentamente que, para fins de estimativas, pode ser considerado desprezível (McMASTER & 

WILHELM, 1997). 

O conceito de soma térmica é uma medida de tempo biológico que leva em conta o 

efeito da temperatura nos processos fisiológicos da planta e, assim, é uma medida de tempo 

mais realística do que o tempo expresso em dias do calendário contemporâneo (GILMORE & 

ROGERS, 1958; YIN et al., 1995; STREK, 2002a; CARDOSO, 2011). Cada grau térmico 

acima da temperatura base corresponde a um grau-dia (ºCd) (CARDOSO, 2011). Assim o 

parâmetro graus-dia é obtido pelo produto do tempo acumulado para a emissão foliar, em 

dias, pela quantidade de calor acumulado, em graus Celsius (TRUDGILL et al., 2005). Cada 

espécie vegetal ou cultivar possui uma temperatura-base para o seu desenvolvimento 

(CAMARGO et al., 1986) e vários trabalhos utilizam o modelo de tempo térmico para 

estabelecer a emissão foliar (OLIVEIRA et al., 2000; XUE et al., 2004; DELLAI et al., 2005; 

PAULA et al., 2005; ANDRADE et al., 2005; MARTINS et al., 2007; PIVETTA et al., 2007; 

SCHONS et al., 2007; BANDEIRA et al., 2011). No entanto, para as condições do Brasil e 

com as espécies nativas, especialmente aquelas para o uso forrageiro, muito pouco é 

conhecido.  

Variações mais amplas nas condições climáticas de uma região podem comprometer a 

dinâmica populacional de um ecossistema, afetando principalmente as espécies mais 

vulneráveis (PEÑUELAS & FILELLA, 2001; PARMESAN & YOHE, 2003). O aumento das 

médias de temperatura do planeta tem alertado para este problema (IPCC, 2014). Desde o 
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século XVII, com o surgimento das indústrias, houve o aumento exponencial da concentração 

de gases de efeito estufa na atmosfera. Esse aumento dos gases é consequência principalmente 

da intensificação da queima de combustíveis fósseis e tem sido considerado como indutor das 

mudanças climáticas globais (MAGRIN et al., 2014). Além disso, o desmatamento 

desordenado para implantação de atividades industriais e da agropecuária vem contribuindo 

para o agravamento dos impactos ambientais (SATHLER et al., 2015; BUIZER et al., 2014; 

BESSAT et al.,2003). 

Estudos realizados, e que fazem projeções para mudanças climáticas, alertam para a 

possibilidade do aumento das médias de temperaturas do ar em até 6ºC e redução no volume 

de precipitações em algumas regiões do planeta, além da intensificação e aumento da duração 

de fenômenos climáticos como ondas de calor e tempestades (MAGRIN et al., 2014). É 

provável que tais alterações intensifiquem a condição de estresse ambiental para as plantas 

nos diferentes ecossistemas. As mudanças nas médias de temperatura em longo prazo podem 

alterar os ambientes como são conhecidos hoje devido a mudanças possíveis na composição 

das comunidades vegetais (SHI et al., 2015; KLANDERUD & TOTLAND 2005; PRIETO et 

al., 2009; DIELEMAN et al., 2015). O aumento da temperatura do ambiente afetará o 

metabolismo das plantas, bem como o regime hídrico e a disponibilidade de nutrientes no solo 

(CANTAREL et al., 2013). 

A compreensão sobre as características fisiológicas das plantas é importante porque a 

partir dela se consegue estabelecer e prever o impacto que as mudanças no ambiente terão 

sobre seu crescimento e sobrevivência, as variáveis possíveis de resposta e, como cada 

espécie se comportará frente à limitação de recursos (LAVOREL & GARNIER 2002; 

VIOLLE et al., 2007). Um dos efeitos esperados em gramíneas, causado pelo aumento da 

temperatura em longo prazo, é a diminuição da biomassa aérea resultante de uma limitação 

progressiva de nitrogênio (N) disponível no solo (CANTAREL et al., 2013; NEWTON et al., 

2010). O N é essencial na composição de proteínas que participam do processo de fotossíntese 

(CHAPIN et al., 1993; GRIME, 2001; WRIGHT et al., 2004). 

As ondas de calor freqüentes ou o aumento drástico da temperatura podem prejudicar 

tanto a produção de biomassa quanto o processo fotossintético, afetando principalmente o 

fotossistema II (FSII) e causando redução na fixação de carbono (REICH & OLEKSYN, 

2004; SULEYMAN et al., 2008). O estresse moderado da temperatura pode diminuir a 

eficiência da ribulose bisfosfato carboxilase oxigenage (RuBisCO) e levar a prejuízos na 
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fotossíntese (LAW & CRAFTS-BRANDNER, 1999; SHARKEY, 2005). Tal prejuízo é 

resultado da sensibilidade da RuBisCO ativase,e não propriamente da RuBisCO, a altas 

temperaturas (SHARKEY, 2005). 

No Brasil há uma grande preferência no uso de gramíneas exóticas, especialmente 

aquelas de origem africana, para uso intensivo como forragem e pastagem já que apresentam 

significativa produção de biomassa, rápido e maior crescimento conforme o aumento da 

temperatura e são também mais eficientes no uso da água (KLINK & MOROSINI, 1997; 

TSUHAKO, 2010). Por outro lado, por serem espécies que demonstram grande potencial 

invasor, acabaram por ocupar ambientes já degradados e de baixa fertilidade ou da ocorrência 

de espécies nativas com menor potencial competitivo (FREITAS, 1999; PIVELLO et al., 

1999; SILVÉRIO et al.,2013; ELLER & OLIVEIRA, 2016; FONSECA et al., 2014). A opção 

por espécies graminoides nativas e com similar potencial forrageiro em substituição às 

espécies exóticas invasoras contribui para manutenção da biodiversidade local e constitui uma 

alternativa que limitará os prejuízos já causados pela substituição de áreas nativas para a 

formação de pastagens. 

O gênero Paspalum pertence à família Poaceae e destaca-se pelo grande número de 

espécies com potencial forrageiro e por possuir espécies nativas do Brasil (AGUINAGA, 

2004; NABINGER et al.,2000). A utilização de espécies desse gênero mostrou-se bastante 

vantajosa para a formação de forragem e pastagem em áreas de campo cerrado devido à alta 

produção de massa seca (SOUZA FILHO et al., 1992; BATISTA & GODOY, 2000; 

PROVAZZI et al., 2005); algumas espécies apresentaram capacidade de regeneração ao 

pisoteio e ao fogo, resistência a pragas (LIMA & GODIN, 1982) e ao sombreamento 

(SCHREINER, 1987) e, além disso, desenvolvem-se bem em solos ácidos e oligotróficos 

(LIMA & GONDIM, 1982).  

Praticamente não se consegue identificar uma formação vegetal brasileira sem que 

haja uma espécie de Paspalum fazendo parte da estrutura vegetacional, e em muitas dessas 

formações, as gramíneas são dominantes e responsáveis pela produção da maior parcela da 

forragem disponível. A importância das espécies do gênero Paspalum vem sendo evidenciada 

graças à sua adaptabilidade aos diferentes ecossistemas e à grande diversidade existente, 

principalmente no sul do continente americano, sendo sugerido, por vários pesquisadores, ser 

este o centro de origem e diversificação genética da maioria das espécies deste gênero 

(CHASE, 1937; BURTON, 1945; MANNETJE, 1961; BURTON, 1962; BURTON, 1967; 
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BATISTA & GODOY, 1992). Estas espécies, sendo nativas dos ecossistemas brasileiros, 

apresentam menor risco de provocar algum desequilíbrio ecológico, quando comparadas 

àquelas exóticas. A grande variabilidade genética disponível favorece projetos de 

melhoramento genético das espécies, visando à obtenção de cultivares mais adaptados aos 

diferentes nichos ecológicos. 

Um estudo conduzido com as espécies africanas invasoras Urochloa brizatha, U. 

decumbens e Megathyrsus maximus para avaliar os efeitos dos aumentos de temperatura e da 

concentração atmosférica do CO2, mostrou que as mudanças climáticas previstas para o final 

do século não afetarão de maneira negativa essas espécies (FARIA et al. 2015), podendo 

comprometer severamente as espécies nativas que não apresentarem o mesmo potencial para 

o crescimento e a sobrevivência sob tais mudanças climáticas. 

A conservação dos ambientes naturais tem se tornado cada vez mais urgente para a 

preservação das espécies nativas. Estudos cujo foco seja os aspectos da ecofisiologia de 

espécies de gramíneas nativas e como elas irão se comportar com o agravamento das 

mudanças climáticas globais ainda estão aquém do ideal. Assim, esta dissertação teve como 

objetivo determinar o tempo térmico para a emissão de folhas a partir de estolões, uma vez 

que a taxa de germinação das sementes comerciais de Paspalum sp. foi previamente testada e 

significativamente pequena quando comparada ao potencial da propagação vegetativa de seus 

estolões. Por se tratar de uma espécie com ampla distribuição na América do Sul, é esperado 

que Paspalum sp. cresça em temperaturas cardinais de extensa faixa térmica, o qual confirme 

que a espécie é adaptada para a permanência nos ambientes onde as médias de temperatura 

sofrerão maior aumento das temperaturas médias conforme previsto pelo IPCC 2014. 

Objetivou-se também avaliaras relações entre o aumento da temperatura média atmosférica e 

o metabolismo celular através da avaliação da atividade fotossintética, conteúdo de pigmentos 

cloroplastídicos, área foliar, área foliar específica, termotolerância e o crescimento pelo 

acúmulo de biomassa. Foi formulada a hipótese de que plantas crescidas em temperaturas 

maiores possam apresentar vantagens fisiológicas com relação às plantas crescidas nas 

menores temperaturas. 

2. OBJETIVOS 

2.1. Objetivo geral 

 



16 

 

Determinar as temperaturas cardinais para emissão foliar a partir de órgãos vegetativos 

(estolões) de Paspalum sp., avaliar as respostas de seu crescimento através da massa seca 

(MS), área foliar (AF) e are foliar específica (AFE) em diferentes temperaturas, além de 

avaliar se a temperatura de crescimento afeta a atividade fotossintética e a termotolerância 

celular desta espécie. 

 

2.2. Objetivos específicos 

 

- Determinar as temperaturas cardinais (Tb, T0 e Tc) e o tempo térmico necessário para 

emissão da primeira folha. Além da determinação da amplitude térmica para emissão foliar a 

partir de estolões, avaliar as implicações com as mudanças climáticas globais. 

- Avaliar os efeitos da temperatura de crescimento de Paspalum sp. no acúmulo da massa 

seca, área foliar e área foliar específica. 

- Avaliar os efeitos da temperatura de crescimento de folhas no investimento em pigmentos 

cloroplastídicos e nas relações com as repostas do fotossistema II a fluorescência da clorofila. 

- Avaliar se a temperatura de crescimento se relaciona à termotolerância foliar em Paspalum 

sp. 

 

3. MATERIAL E MÉTODOS 

3.1. Material Vegetal e Condições de Cultivo 

 

O experimento foi conduzido no Instituto de Ciências Biológicas da Universidade 

Federal de Minas Gerais (UFMG), Campus Pampulha. A espécie utilizada neste estudo 

pertence ao gênero Paspalum, da família Poaceae. As plantas utilizadas foram obtidas de 

estolões (Figura 1) coletados nas proximidades do Instituto de Ciências Biológicas (ICB), 

Campus Pampulha da UFMG no mês de maio de 2016. Após a coleta foi realizada a remoção 

de folhas e de raízes secas. Padronizou-se a obtenção de segmentos contendo mesmo número 
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de nós. Os estolões variavam muito em espessura e tamanho dos entrenós, o que 

impossibilitou adotar parâmetros como mesma massa ou comprimento dos fragmentos. 

 

 

Figura1. Estolões de Paspalum sp. aos 4 dias crescendo à temperatura de 25ºC (A) e plântulas aos 35 

dias em diferentes temperaturas (B). 

 

3.2. Determinação da porcentagem final da emissão da primeira folha (%E) e a velocidade de 

emissão da primeira folha (VE) 

 

Os estolões foram banhados em solução de nistatina 2% para evitar a contaminação 

por fungos e colocados em caixas tipo Gerbox forradas com 3 folhas de papel filtro 

umedecidos com a mesma solução. Em seguida, as caixas tipo Gerbox com o material vegetal 

foram transferidas para câmaras de germinação (BODs) onde foram submetidas às 

temperaturas de crescimento. Em cada uma das temperaturas foram colocadas 6 caixas com 

10 estolões cada. Os tratamentos de temperaturas constantes foram 15, 20, 25, 30 e 35ºC; e os 

tratamentos de temperaturas alternadas máxima/mínima, de 25/15 e 30/20ºC. Todas as 

A 

B 
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câmaras de germinação foram ajustadas para a manutenção de um fotoperíodo de 12 horas. As 

observações de emissão foliar foram feitas diariamente durante 30 dias. Considerou-se 

emitidas apenas aquelas que apresentaram no mínimo 2 mm de comprimento, medidas com 

paquímetro digital. A partir dos resultados obtidos foi calculada a porcentagem final de 

emissão foliar (%E) e a velocidade de emissão foliar (VE = 1/t). 

 

3.3. Determinação do tempo térmico para emissão de folhas 

 

Para determinar o tempo térmico para emissão de folhas dos estolões, os mesmos foram 

avaliados diariamente durante 30 dias. A amplitude térmica para emissão de folhas foi 

determinada a partir da obtenção das temperaturas cardinais (Tb e Tc). Para avaliar a exigência 

de temperatura para a emissão da primeira folha (temperaturas sub-ótimas) foi aplicado o 

modelo de tempo térmico [θg=(T–Tb)×tg], (equação 1), onde θg é a quantidade de graus-dia 

(ºCd) necessária para a emissão da fração g (fração percentual de emissão da primeira folha 

assumindo uma variação de 0 a 100% e que no caso do presente trabalho corresponderá à 

porcentagem de emissão da primeira folha observada), T é a temperatura de incubação do 

estolão, Tb é a temperatura base ou mínima para que ocorra a emissão, e tg é o tempo 

necessário para a emissão foliar da fração g (exemplo, tempo necessário para obter 10% de 

emissão da primeira folha); adaptado de GARCIA-HUIDOBRO et al., 1982). 

O valor de Tb foi estimado pelo método de regressão probítica (BRADFORD, 1995). As 

porcentagens diárias acumuladas de emissão, correspondente a cada tg para as temperaturas 

consideradas infra-ótimas, foram transformadas em probit e plotados contra log[(T–Tb)tg], em 

uma única figura (CARDOSO & PEREIRA, 2009). Os pontos foram ajustados de acordo com 

o modelo linear, probit(g) = a + {log [(T–Tb)tg]}/ σ (equação 2), onde T é a temperatura 

experimental, a o intercepto; e σ é o desvio padrão representado pelo inverso do coeficiente 

de inclinação da reta. 

Para a escolha da Tb, diferentes valores foram experimentados até se obter o melhor ajuste 

da curva (maior R
2
) (BRADFORD, 1995). Procedimento similar foi usado para as temperaturas 

supra-ótimas para se encontrar a temperatura máxima (TC), apenas substituindo-se [(T–Tb)tg] 

por [(TC–T)tg], na equação 2. As porcentagens diárias acumuladas de emissão, correspondente 

a cada tg para as temperaturas consideradas supra-ótimas, foram transformadas em probit e 

plotados contra log TC, em uma única figura. Por meio da regressão probítica foram 
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experimentados diferentes valores de tempo térmico no modelo, até obter o melhor ajuste 

(maior R
2
). A temperatura ótima (To) foi considerada aquela de maior emissão da primeira 

folha com maior velocidade de emissão foliar. 

Para exibir o decurso da emissão foliar isotérmica em escala de graus-dia, multiplicou-se 

o tempo (dias) pelo fator (T–Tb) para o intervalo infra-ótimo. Os tempos esperados para a 

germinação nas faixas térmicas infra-ótimas foram estimados a partir da equação 1, isolando-

se o tg segundo a equação: tg= [10
(probit(g)–a)σ

]/(T–Tb) para a faixa infra-ótima, (equação 3). A 

relação entre a distribuição de θg e as porcentagens de emissão foi feita a partir da equação 

[probit (g)=5+1/σ)(log θ–µ)], (equação 4), onde σ (desvio padrão) é a recíproca da inclinação 

da reta de log θg versus probit g; e µ o valor mediano da distribuição de θg (GUMMERSON, 

1986; BRADFORD, 1995). Os valores de emissão da primeira folha esperada e observada 

foram comparados pelo teste de coeficiente de variação de Pearson utilizando a planilha 

eletrônica Microsoft Excel (2007). 

 

3.4. Medidas de crescimento 

 

As medidas de crescimento foram feitas semanalmente durante 4 semanas, totalizando, 

ao final do experimento, quatro medidas. Foram utilizadas 6 repetições por tratamento. O 

comprimento de todas as folhas emitidas foi registrado com a utilização de um paquímetro 

digital (Mitutoyo Digital Caliper).  

 

3.5. Acúmulo de Biomassa 

 

A biomassa das plantas submetidas a cada temperatura de crescimento foi obtida de 

cinco plantas com 35 dias por tratamento (n = 5). As plantas foram separadas em raízes, 

folhas e estolões, colocadas para secar em estufa com circulação forçada de ar (FANEM, 

Modelo 320-SE) a 60ºC até estabilização da massa seca. Após esse período, as partes foram 

pesadas em balança de precisão (SHIMADZU, Modelo AY220) para obtenção da massa seca, 

expressa em gramas (g). 
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3.6. Área foliar (AF) e área foliar específica (AFE) 

 

A área foliar foi obtida para todas as folhas totalmente expandidas, que foram 

digitalizadas em Scanner (HP Scanjet G4050) sendo a área foliar integralizada com a 

utilização do software ImageJ. Para a área foliar específica, utilizou-se a área foliar obtida por 

digitalização. Em seguida, as folhas foram colocadas para secar em estufa com circulação 

forçada de ar (FANEM, Modelo 320-SE) até a estabilização de massa seca. Posteriormente as 

folhas foram pesadas em balança de precisão (SHIMADZU, Modelo AY220) para obtenção 

da massa seca. A área foliar específica foi então determinada através da razão entre área foliar 

e sua massa seca (cm
2
 g

-1
). Para ambos os parâmetros foram utilizadas cinco plantas por 

tratamento (n = 5). 

 

3.7. Medidas de fluorescência da clorofila 

 

Folhas com 35 dias foram utilizadas para as medidas de fluorescência da clorofila. As 

medidas foram tomadas utilizando-se um medidor de fluorescência modulada (MINI PAM 

photossynthesis yield analyser, Walz Messund Regeltechnik). Inicialmente, foram obtidas as 

medidas de fluorescência sob um pulso de luz saturante. Logo após, as mesmas folhas foram 

adaptadas ao escuro por um período de 30 minutos utilizando-se clips de folha projetados para 

essa finalidade. Foram avaliados os seguintes parâmetros: rendimento quântico potencial do 

fotossistema II (FSII) [Fv⁄Fm=(Fm–F0)⁄Fm)], rendimento quântico efetivo do FSII [ΔF⁄F'm 

=(F'm–F)⁄F'm] e excesso relativo de energia [ERE=(Fv⁄Fm )–(ΔF⁄F'm)⁄(Fv⁄Fm)], onde F0 e Fm são 

a fluorescência mínima e máxima da clorofila a nas amostras adaptadas ao escuro, 

respectivamente; Fv é a fluorescência variável (Fm–F0); F'm é a fluorescência máxima emitida 

por amostras iluminadas após um pulso de luz saturante e F é o estado constante de 

fluorescência. A folha utilizada para as medidas foi a última totalmente expandida, sendo 

utilizadas seis plantas e uma folha de cada planta (n=6).  

 

3.8. Quantificação de pigmentos cloroplastídicos 

 

Para a quantificação de pigmentos, foram utilizadas seis plantas por tratamento (n = 6) 

com 35 dias. Foram cortados fragmentos de tamanhos semelhantes das folhas e dos estolões, 
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pesados em balança de precisão (SHIMADZU, Modelo AY220) e colocados em vidros âmbar 

contendo 1 mL de dimetilsulfóxido (DMSO). Os fragmentos permaneceram no DMSO por 

72h ou até que os pigmentos fossem liberados no reagente (indicado pela presença de 

fragmentos com cor pálida). A quantificação de pigmentos foi feita utilizando-se o Leitor de 

Microplacas (Multiskan TM GO) através das leituras de absorbância nos comprimentos de 

onda de 665, 649 e 480 nanômetros (nm), e os cálculos do conteúdo de clorofilas a, b e 

carotenóides foram determinados conforme WELLBURN (1994). 

  

3.9. Tolerância do fotossistema II ao aumento da temperatura 

 

Para avaliação da termotolerância celular, definida como a tolerância do FSII ao 

aumento da temperatura, foram utilizados discos foliares, um disco por planta, de seis plantas 

por tratamento (n=6) com 40 dias. As amostras foram acondicionadas entre duas placas 

metálicas forradas com papel filtro e umedecidas com água destilada onde foi inserido o 

eletrodo de um termopar, ligado a um termômetro digital. A placa foi forrada com o papel 

filtro, o eletrodo e as amostras foram colocados em outro saco de polietileno zip-lock, que foi 

submerso em banho-maria ultratermostático com circulação forçada (Q–214 D2, Quimis), 

conforme NEUNER & PRAMSOHLER (2006). As amostras foram submetidas a variações 

crescentes de temperatura a partir de 40ºC (temperatura previamente testada como suportável 

para as plantas estudadas) até 58ºC, com o incremento de 2ºC a cada 3 min. Medidas de Fv⁄Fm 

foram realizadas com o mesmo medidor de fluorescência modulada (MINI-PAM, Waltz). As 

temperaturas de queda de 15% (T15) e de 50% (T50) do Fv⁄Fm inicial foram calculadas a partir 

do ajuste de equação sigmoidal, conforme metodologia utilizada por GIMENO et al. (2009) e 

GODOY et al. (2011). 

 

3.10. Análises estatísticas 

 

O delineamento experimental foi o inteiramente casualizado, contando com cinco 

tratamentos de temperaturas fixas e duas alternadas, descritos na seção 3.1. Os dados foram 

analisados por Modelos Lineares Generalizados (GLM) e as médias foram comparadas por 

teste de contraste a 5% de probabilidade com o uso do programa R 3.3.1 (R Core Team, 

2016). Para os parâmetros porcentagem de emissão de folhas, velocidade de emissão, tempo 
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médio de emissão e comprimento da folha, as temperaturas de crescimento foram utilizadas 

como variáveis explicativas. Nas análises de crescimento, as variáveis resposta utilizadas 

foram a biomassa de raízes, folhas, estolões, parte aérea e biomassa total, área foliar e área 

foliar específica. Nas análises de eficiência fotossintética, as variáveis resposta utilizadas 

foram o rendimento quântico potencial (Fv⁄Fm), o rendimento quântico efetivo (ΔF⁄F'm) e o 

excesso relativo de energia (ERE). Nas análises de quantificação de pigmentos, as variáveis 

resposta utilizadas foram o conteúdo de clorofilas a, b, carotenoides, clorofilas totais e a razão 

clorofila a/b. Nas análises de termotolerância as variáveis resposta utilizadas foram as 

temperaturas de queda de 15 (T15) e de 50% (T50) no Fv⁄Fm. 

 

4. RESULTADOS 

4.1. Determinação da porcentagem final da emissão de folhas (%E) e da velocidade de 

emissão da primeira folha (VE) 

 

Os estolões de Paspalum sp. emitiram folhas nas temperaturas testadas no 

experimento, exceto em 15ºC, cujo crescimento não foi satisfatório. Foi comum a todos os 

tratamentos com crescimento satisfatório a emissão de até a 6ª folha (Figura 2). Não houve 

diferença estatística na porcentagem de emissão de folhas entre os tratamentos térmicos 

(Figura 2A). Até a 4ª folha a porcentagem final de folhas foi superior a 70%, sendo inferior a 

70% para a 5ª e 6ª folhas. Para a velocidade de emissão de folhas, a velocidade apresentada 

pela 1ª folha foi igual entre os tratamentos, exceto para o tratamento de 30ºC o qual o 

resultado foi maior, de 0,20 dias. As demais folhas não apresentaram diferenças na velocidade 

de emissão entre os tratamentos (Figura 2B). 
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Figura 2. Porcentagem final de emissão (A) e velocidade de emissão (B) de folhas de Paspalum sp. a 

partir de estolões em diferentes temperaturas. Valores representam a média ± erro padrão da média 

(EPM). Letras diferentes representam diferenças entre temperaturas de crescimento e letras iguais 

representam ausência de diferenças entre as temperaturas de crescimento (n = 10; P< 0,05). 

 

4.2. Determinação do tempo térmico para emissão de folhas 

 

Foram determinadas as temperaturas cardinais para a emissão da 1ª folha a partir dos 

estolões. A Tb ficou determinada como sendo 13,5ºC e a Tc foi estimada em 42,5ºC (Tabela 

1). O tempo térmico necessário para que 50% (θ50) da população de estolões emitissem a 1ª 

folha foi determinado como 49,45ºCd (Figura 3). A comparação entre os valores observados 

de emissão da primeira folha e os valores esperados apresentou um coeficiente de variação de 

Pearson de 0,96. 

 

Tabela 1. Parâmetros de emissão de folhas gerados pela análise probit para estolões de Paspalum sp. 

Tb (ºC) R² Tc (ºC) R² 

13,5 0,98 42,5 0,98 
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Figura 3. Emissão da primeira folha nas temperaturas isotérmica de estolões de Paspalum sp. 

crescidos à luz. Símbolos representam valores experimentais para as temperaturas de 20ºC (■), 25ºC 

(□), 30ºC (▲), na escala de graus-dia, enquanto a linha contínua representa o modelo esperado, 

descritos pela equação 4. O valor do coeficiente de correlação de Pearson entre a emissãoesperada e a 

observada foi de 0,96. 

 

 

4.3. Medidas de crescimento 

 

Optou-se por apresentar apenas o crescimento das folhas número 1, 3 e 5 ao longo do 

período de crescimento, que foi de 4 semanas, para que fosse contemplado um intervalo maior 

de crescimento ao invés de apresentar apenas as primeiras folhas (Figura 4). Para a folha 1, a 

temperatura que favoreceu o maior crescimento foi de 30ºC (P< 0,05). As demais 

temperaturas não induziram diferenças com relação ao comprimento foliar. O comprimento 

das folhas 1 não apresentou diferenças ao longo do período avaliado nas temperaturas testadas 

(P> 0,05) (Figura 4A).  

Para as folhas 3, a temperatura de 30ºC favoreceu maior crescimento durante o 

período, entretanto, nas 2ª, 3ª e 4ª semanas a temperatura de 35ºC também proporcionou um 

crescimento semelhante ao da temperatura de 30ºC. Na 1ª semana, as temperaturas de 20, 25 e 

25/15ºC foram as que induziram menor comprimento foliar e iguais entre si (P< 0,05), 

enquanto que as temperaturas de 35 e 30/20ºC induziram valores intermediários e diferentes 

entre si (P< 0,05). Na 2ª semana as folhas crescidas nas temperaturas de 20 e 25/15ºC foram 

as que apresentaram menor comprimento foliar, iguais entre si (P> 0,05), e as folhas das 
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temperaturas de 25 e 30/20ºC apresentaram valores intermediários e iguais entre si (P> 0,05). 

Nas 3ª e 4ª semanas as folhas crescidas nas temperaturas 20, 25, 25/15 e 30/20ºC foram as de 

menor comprimento (P< 0,05). As folhas 3 que apresentaram diferenças no comprimento ao 

longo do período avaliado foram as crescidas nas temperaturas de 20, 25 e 35ºC (P< 0,05) 

(Figura 4B).  
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Figura 4. Comprimento das folhas (mm) de Paspalum sp. crescidas em diferentes temperaturas. A – 

folha 1; B – folha 3; C – folha 5. Valores representam a média ± erro padrão da média (EPM). Letras 

diferentes minúsculas representam diferenças entre as temperaturas de crescimento e letras diferentes 

maiúsculas representam diferenças na mesma temperatura testada (n = 6; P< 0,05). 
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No início do período avaliado (1ª semana), apenas as plantas das temperaturas de 25 e 

35ºC apresentaram a formação da 5ª folha, com o menor e o maior comprimento, 

respectivamente. Na 2ª semana, as temperaturas nas quais as folhas cresceram mais, foram as 

de 25 e 35ºC, sendo iguais entre si (P> 0,05). O comprimento das folhas crescidas em 30 e 

30/20ºC foi similar e intermediário (P> 0,05); e as plantas crescidas nas temperaturas de 20 e 

25/15ºC apresentaram o menor comprimento foliar (P< 0,05). Na 3ª semana não foi 

observado diferenças entre as temperaturas testadas (P> 0,05). Na 4ª semana as plantas que 

apresentaram maior comprimento foram as crescidas na temperatura de 35ºC (P< 0,05). As 

plantas crescidas nas temperaturas de 30 e 30/20ºC não apresentaram diferenças no 

comprimento foliar ao longo do período avaliado (Figura 4C). 

 

4.4. Acúmulo de biomassa 

 

Na comparação do acúmulo de biomassa entre os tratamentos de temperatura 

observou-se maior produção de raízes apenas nas plantas submetidas à temperatura de 20ºC 

(P < 0,01). Com relação à biomassa de folhas e biomassa total, não houve diferença entre os 

tratamentos (Figura 5). 
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Figura 5. Partição de biomassa seca em plantas de Paspalum sp. crescidas em diferentes temperaturas 

por 35 dias. Valores representam a média ± erro padrão da média (EPM). Letras diferentes indicam 

diferenças entre as temperaturas de crescimento (n = 5; P < 0,01 para raízes; P < 0,05 para folhas e P 

< 0,001 para estolões).  
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4.5. Área foliar (AF) e área foliar específica (AFE) 

 

A área foliar e a área foliar específica apresentaram diferenças entre os tratamentos 

(Figura 6). A área foliar foi maior nas plantas crescidas nas temperaturas de 25 e 30ºC 

(P<0,05), ultrapassando os 10 cm
2
 e as temperaturas mais extremas testadas e o tratamento 

com temperatura alternada resultaram em menor área foliar (Figura 6A). A área foliar 

específica se mostrou maior apenas aos 25ºC (P< 0,001), sendo que os demais tratamentos 

proporcionaram valores equivalentes (Figura 6B). 

 

 

Figura 6. Área foliar (A) e área foliar específica (B) de plantas de Paspalum sp. crescidas por 35 dias 

em diferentes temperaturas. Valores representam a média ± erro padrão da média (EPM). Letras 

diferentes indicam diferenças entre as temperaturas de crescimento (n = 5; P < 0,05 para AF e P < 

0,001 para AFE). 

 

 

4.6. Eficiência fotossintética do fotossistema II (FSII) e conteúdo de pigmentos 

 

Na avaliação da eficiência fotossintética do FSII, o rendimento quântico efetivo 

(ΔF/F´m) foi diferente apenas para o tratamento de 20ºC (P <0,001) que apresentou o menor 

valor (Figura 7A). Quanto ao rendimento quântico potencial (Fv/Fm), plantas crescidas na 

temperatura de 25ºC foram as que tiveram os maiores valores (P < 0,01) (Figura 7B). Com 

relação ao excesso relativo de elétrons (ERE), as plantas crescidas nas temperaturas de 20ºC e 

25ºC apresentaram valores maiores (P < 0,001) (Figura 7C). As plantas submetidas ao 

tratamento de 20ºC mostraram resultados até 3x maiores que os tratamentos de 30, 35 e 

25/15ºC. O conteúdo das clorofilas a e b, carotenoides, clorofilas totais e razão clorofila a/b 
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das folhas (Figura 8A) e dos estolões (Figura 8B) não apresentaram diferenças entre as 

temperaturas de crescimento analisadas. 

 

4.7. Tolerância do fotossistema II (FSII) ao aumento da temperatura 

 

Os resultados de termotolerância do fotossistema II (FSII) mostraram não haver 

diferença entre plantas crescidas nas diferentes temperaturas (Figura 9). A temperatura de 

queda de 15% (T15) do rendimento quântico potencial (Fv/Fm) variou entre 45ºC para as 

plantas crescidas a 20ºC e 48ºC para as crescidas a 35ºC, entretanto, não houve diferença 

estatisticamente significante entre os tratamentos (Figura 9A). A temperatura de queda de 

50% (T50) do rendimento quântico potencial (Fv/Fm) variou entre 48 ºC, para os tratamentos 

de 20 e 25/15 ºC, e 50 ºC, para o tratamento de 35 ºC, mas também não apresentou diferença 

significativa entre os tratamentos. 

 

5. DISCUSSÃO 

5.1. Determinação da porcentagem final (%E) e velocidade de emissão (VE) das folhas 

 

O estolão é um órgão de reserva e pode garantir a propagação vegetativa em 

gramíneas (DONAGHY & FULKERSON, 1998), já que favorece a rebrota até que o broto 

alcance a sua capacidade fotossintética (FULKERSON & DONAGHY, 2001). O fato de a 

porcentagem de emissão foliar diminuir para as últimas folhas pode estar relacionado ao 

esgotamento das reservas do estolão, também por um possível insuficiente enraizamento 

(CHAGAS et al., 2008) ou devido ao fato de que nas condições do experimento avaliado não 

havia solução nutritiva e substrato para a obtenção de nutrientes e sustentação das raízes 

recém-formadas. 

O surgimento de folhas representa avanços nos estágios de desenvolvimento, pois está 

diretamente relacionado à maior capacidade de interceptação de luz, fotossíntese e, 

consequentemente, acúmulo de biomassa (STRECK et al., 2002a,b; DELLAI et al., 2005). A 

temperatura de 30ºC foi aquela em que a velocidade de emissão foliar foi maior, indicando 

que esta espécie está adaptada a se desenvolver em ambientes cujas médias térmicas
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Figura 7. Eficiência fotossintética de plantas de Paspalum sp. crescidas por 35 dias em diferentes temperaturas. A – Rendimento quântico efetivo (ΔF/F‟m); 

B – Rendimento quântico potencial (Fv/Fm) e C – Excesso relativo de elétrons (ERE). Valores representam a média ± erro padrão da média (EPM). Letras 

diferentes indicam diferenças entre as temperaturas de crescimento (n = 5; P < 0,001 para ΔF/F´m, P < 0,001 para Fv/Fm e P <0,001 para ERE). 
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Figura 8. Conteúdo de pigmentos presentes em folhas (A) e em estolões (B) de plantas de Paspalum sp. 

crescidas por 35 dias em diferentes temperaturas. Valores representam a média ± erro padrão da média 

(EPM). Ausência de letras indica ausência de diferenças estatísticas entre as temperaturas de 

crescimento (n = 6). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 9. Termotolerância do fotossistema (FS) II de plantas de Paspalum sp. crescidas por 40 dias 

em diferentes temperaturas, determinada como: A – temperatura de queda em 15% e B – temperatura 

de queda de 50% do rendimento quântico potencial (Fv/Fm). Valores representam a média ± erro 

padrão da média (EPM). Ausência de letras indica ausência de diferenças estatísticas entre as 

temperaturas de crescimento (n = 6). 

 

sejam iguais às da região tropical. Embora as espécies de gramíneas africanas exóticas sejam 

atrativas para obtenção de pastagem devido ao seu rápido crescimento (AIRES et al., 2007; 

D´ANTONIO & VITOUSEK, 1992) em ambientes de climas quentes (PIVELLO et al., 

1999), e também devido à facilidade em se obter sementes comerciais, Paspalum sp. pode ser 

também atrativa por apresentar o mesmo potencial para o desenvolvimento em ambientes com 

médias altas de temperatura do ar.  
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5.2. Determinação do tempo térmico para emissão de folhas 

 

A significativa amplitude térmica encontrada para o crescimento de Paspalum sp., de 

13,5 a 42,5ºC, justifica a ocorrência da espécie nas diversas formações vegetais ao longo do 

continente americano (BATISTA & NETO, 2000), demonstrando adaptação tanto para 

temperaturas mais amenas quanto para temperaturas médias mais altas. Embora os valores de 

Tb estimados experimentalmente e pela regressão probítica estejam em desacordo quanto ao 

crescimento a 15ºC, ele existiu, o que indica que a espécie desenvolve-se em temperaturas 

próximas de 13,5ºC. Os valores determinados para Tb e Tc através da regressão probítica 

encontraram valores significativos (r
2
 = 0,98 – Tabela 1), o que sugere uma grande influência 

da temperatura ambiente para a emissão de folhas (MARTINS et al., 2007). Essa amplitude 

térmica pode indicar uma plasticidade fenotípica da espécie com relação à variação térmica do 

ambiente. 

Foi demonstrado que Urochloa brizantha, gramínea C4, apresenta alta plasticidade 

com relação à temperatura, destacando que esta espécie é mais sensível a temperaturas baixas 

(VÍTOLO, 2011). Considerando que a porcentagem de emissão foliar e a velocidade de 

emissão de folhas não apresentaram diferenças entre as temperaturas de crescimento, pode-se 

considerar que Paspalum sp. possui alta plasticidade para a emissão de folhas com relação à 

variação térmica. A To de 30ºC sugere que esta espécie tenha seu maior crescimento no 

período entre primavera e verão, período de maior disponibilidade de água e maiores médias 

da temperatura do ar (CAVALCANTI, 2016). Estes resultados sugerem que, no Brasil, a 

espécie pode ter maior crescimento e desenvolvimento nas regiões com temperaturas médias 

em torno dos 30ºC. No entanto, a comprovação da efetiva utilização comercial desta espécie 

para o forrageamento em substituição às espécies exóticas mais produtivas, o que poderia 

reduzir o impacto na biodiversidade local comparado ao impacto causado pelas gramíneas 

exóticas, requer estudos mais aprofundados. 

O requerimento térmico para que 50% (θ50) da população emita a primeira folha foi de 

49,45ºCd, indicando baixa exigência térmica para que metade da população de estolões emita 

a primeira folha, desde que a disponibilidade hídrica não seja um fator limitante. Em outros 

trabalhos, valores de θ50 superiores foram encontrados para o capim elefante (Pennisetum 

purpureum Schum), outra espécie de gramínea C4, cujo requerimento foi de 84ºCd 

(ALMEIDA et al., 2000; ANDRADE et al., 2005). 
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A determinação da Tb permitiu observar que os estolões de Paspalum sp. têm potencial 

para brotação e crescimento até mesmo nos meses mais frios, embora o crescimento não tenha 

sido satisfatório nas avaliações realizadas nesse trabalho. Estes resultados sugerem que esta 

espécie tem a capacidade de permanecer verde e com metabolismo ativo ao longo de todo o 

ano, caso tais processos dependam apenas da temperatura. Entretanto, o crescimento de 

Paspalum sp. no inverno, estação do ano que coincide com as menores médias de 

precipitações na região do Cerrado de Minas Gerais, pode ficar comprometido mais pela falta 

de água que pela média térmica do ar nesta estação.  

No ano de 2015 as médias mais altas de temperatura do ar equivaleram aos meses de 

janeiro a março (verão) e a novembro e dezembro (final da primavera) (INMET, 2017). Uma 

vez obtidas as temperaturas médias ao longo dos meses ou mesmo diárias, é possível fazer 

estimativas acerca da quantidade de dias do calendário em que o evento emissão de folhas 

estoloníferas de Paspalum sp. poderá ocorrer. Além disso, é possível também prever qual o 

tempo necessário para que tal evento ocorra em um futuro cenário climático considerando as 

previsões de aumento das médias de temperatura em até 6ºC (IPCC, 2014). Com as previsões 

de aumento em 6ºC (Cenário A1) nas médias de temperatura, é provável que haja uma 

redução de aproximadamente 35% do tempo necessário para que os estolões de Paspalum sp. 

emitam folhas, e com o aumento de 4ºC (Cenário B2) o tempo terá uma redução de 

aproximadamente 30% com relação ao presente. 

Alguns autores destacaram que o progressivo aumento nas médias de temperatura do 

ar pode beneficiar algumas espécies (GUNN & FARRAR, 1999; MARIN & NASSIF, 2013; 

FARIA et al., 2015). Independente do aumento, de 4 ou de 6ºC, as temperaturas médias 

máximas previstas ainda permanecerão dentro da amplitude térmica suportada por Paspalum 

sp., o que sugere que esta espécie apresenta potencial para continuar a ocorrer em ambientes 

de médias térmicas em torno de 30ºC. 

 

5.3. Avaliações do crescimento foliar 

 

Neste estudo o comprimento das folhas constituiu uma das formas de contabilizar o 

crescimento vegetal (HODGES, 1991; WILHELM & McMASTER, 1995; GUNN & 

FARRAR, 1999; DE ANDRADE et al., 2004). A temperatura de 30ºC foi a que proporcionou 
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o maior crescimento foliar e foi possível observar que todas as folhas 1 expandiram 

totalmente e, dessa maneira, estabilizaram o crescimento na 1ª semana em todos os 

tratamentos térmicos testados. Com relação à 3ª e à 5ª folhas, em alguns tratamentos houve 

atraso na estabilização do crescimento como pode ser observado nas plantas dos tratamentos 

com as temperaturas de 20ºC e 35ºC.  

Ao determinar o tempo térmico em sementes, CARDOSO (2011) relacionou as 

temperaturas infra-ótimas ou supra-ótimas à germinação mais lenta, comparado à temperatura 

ótima para a espécie; sendo assim, foi possível fazer essa associação também para o 

crescimento de Paspalum sp., visto que tanto a germinação como o crescimento foliar são 

fases do desenvolvimento da planta. Em estudo realizado com Panicum virgatum, foi 

constatada uma forte relação entre o tempo térmico necessário para a emissão de folhas e o 

início da fase reprodutiva (VAN ESBROECK et al.1997). Segundo estes autores, maior ou 

menor tempo térmico coincidiram com o início tardio ou precoce da fase reprodutiva, 

respectivamente. Considerando que o tratamento de 30ºC foi o que induziu o maior 

comprimento das folhas e também a maior velocidade para emissão de folhas, foi possível 

constatar que plantas crescidas a 30ºC poderão antecipar a sua fase reprodutiva quando 

comparado às outras temperaturas de crescimento avaliadas.  

Na 1ª semana, a 5ª folha de alguns dos tratamentos térmicos ainda não havia sido 

observada. Uma possível explicação para este fato é que em gramíneas o aparecimento tardio 

das folhas mais novas pode ser atribuído ao encobrimento das mesmas pelas bainhas das 

folhas mais velhas, que só se torna possível  quando esta atinge comprimento suficiente e 

consegue superar o ápice das bainhas das folhas mais velhas (MIGLIETTA, 1991; SKINNER 

& NELSON, 1994), o que pode levar a um equívoco na determinação do tempo do seu 

surgimento. 

 

5.4. Acúmulo da biomassa 

 

O maior acúmulo de biomassa de raízes a 20ºC pode estar relacionado ao fato desse 

órgão ser mais adaptado a temperaturas mais amenas, uma vez que a temperatura do solo é 

geralmente menor que a temperatura do ar atmosférico. No campo, alguns fatores como a 

cobertura vegetal, que funciona como um isolante térmico protegendo o solo da incidência da 

luz solar,  mantendo um microclima mais úmido, são responsáveis por manter as temperaturas 

do solo mais amenas (SILVA et al., 2016; DE LIMA et al., 2014) e, dessa maneira beneficiar 
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as raízes, como foi constatado para o desenvolvimento do milho ao longo de anos, 

especialmente em regiões onde as temperaturas ultrapassam os 30ºC (SILVA et al., 2011) e 

para o consórcio entre uma espécie de gramínea e outra de leguminosa (DE LIMA et al., 

2014). Entretanto, DE OLIVEIRA & PEREIRA (2014) demonstraram que temperaturas mais 

altas favorecem maior crescimento das raízes. De acordo com CASTRO et al. (2004), o 

aumento da temperatura acelera as atividades metabólicas o que resulta numa maior absorção 

de água e hidratação, acelerando a produção de raízes. 

Diferentes temperaturas causam diferentes respostas no acúmulo de biomassa nas 

plantas (GUNN & FARRAR, 1999; VÍTOLO, 2011; MOLES et al., 2014). Para Paspalum 

sp., no entanto, isso não foi observado. Tanto para a biomassa acumulada nas folhas quanto 

para a biomassa total não foram encontradas diferenças significativas entre os tratamentos 

térmicos. Sob temperaturas médias mais baixas, o metabolismo fica mais lento e, por isso, 

esperava-se que as plantas crescidas em temperaturas mais baixas acumulassem menor 

biomassa que as plantas crescidas em temperaturas mais altas, o que foi percebido ao longo 

do experimento (dados não mostrados). A diminuição da massa seca aérea pode ser causada 

por uma limitação da disponibilidade de nitrogênio (CANTAREL et al., 2013; NEWTON et 

al., 2010). Embora as plantas tenham crescido em câmaras de crescimento (BOD), pode ter 

ocorrido um esgotamento de nutrientes ao longo do tempo visto que, conforme já 

mencionado, as raízes não possuíam substrato para absorção de nutrientes. Com isso, as 

plantas que cresceram em temperaturas mais altas estabilizaram seu crescimento devido à 

falta de nutrientes e de espaço na placa de crescimento, e as crescidas em temperaturas mais 

amenas tiveram tempo para igualar em tamanho e massa seca acumulada às primeiras. 

 

5.5. Área foliar (AF) e área foliar específica (AFE) 

  

Maior área foliar implica em maior atividade fotossintética, que tem como resultado 

uma maior produção de fotoassimilados e seu acúmulo no colmo. Essa reserva é 

posteriormente translocada para garantir o preenchimento dos grãos (HEINEMANN et al., 

2006). As plantas que crescerem sob temperaturas entre 25 e 30ºC, portanto, podem 

apresentar vantagem na produção de fotoassimilados considerando apenas a temperatura 

como condição para maior área foliar. Entretanto, sabe-se que as condições do ambiente são 

adversas (SCHULZE et al., 2002) e que a expansão foliar é muito sensível ao déficit hídrico 
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(PARSONS & CHAPMAN, 2000), portanto, a resposta em campo pode ser similar desde que 

a disponibilidade hídrica não seja um recurso limitante. 

 

5.6. Eficiência fotossintética do fotossistema II (FSII) e conteúdo de pigmentos 

  

O rendimento quântico efetivo é uma forma eficiente de se avaliar as variações do 

rendimento fotossintético (GENTY et al., 1989; MOHAMMED et al., 1995). Neste 

experimento, o aumento da temperatura para a brotação dos estolões resultou em aumento no 

rendimento quântico efetivo nas plântulas. Como a Tc determinada para a emissão de folhas 

para Paspalum sp. foi de 43,5ºC, pode-se afirmar que as temperaturas testadas, onde a 

máxima foi de 35ºC, não foram capazes de comprometer o seu metabolismo fotossintético. 

O rendimento quântico potencial (Fv/Fm) é uma estimativa da capacidade fotossintética 

total e da eficiência do FSII, cujos valores típicos para folhas saudáveis e mantidas no escuro 

por algum tempo variam em torno de 0,8 ou pouco menos que esse valor (CRITCHLEY, 

2000). Valores bem abaixo de 0,8 sugerem uma diminuição da evolução do O2 ou da fixação 

de CO2, além de configurar uma fotoinibição (HIDEG et al., 2000; KATO et al., 2003). Era 

esperado que, com o aumento da temperatura de crescimento, o rendimento quântico 

potencial do FSII reduzisse (HAVAUX, 1993). Nas temperaturas diferentes de 25ºC foi 

possível observar uma pequena queda no Fv/Fm para Paspalum sp. Entretanto, uma vez que 

valores próximos de 0,8 foram mantidos em todas as temperaturas, pode-se assumir que as 

plantas não apresentaram nenhum prejuízo da eficiência fotossintética. 

 O excesso relativo de elétrons (ERE) representa o excesso relativo de energia do 

aparato fotoquímico (RIBEIRO, 2006) e o índice relativo de excesso prejudicial de energia 

quântica na etapa fotoquímica (SCHREIBER et al., 1998). Embora os valores de ERE tenham 

sido maiores para as temperaturas de 20 e 25ºC, ainda assim, ficou claro que as plantas 

crescidas nestas temperaturas não apresentaram indicação de dano no FSII considerando seus 

valores de rendimento quântico efetivo e potencial. 

Com o aumento da temperatura pode haver um aumento no conteúdo de pigmentos e 

favorecer a eficiência fotossintética (ORMROD et al., 1999). Foi observado para o braquiarão 

(Urochloa brizantha) que o aumento da temperatura provoca aumento no conteúdo de 

clorofila e acredita-se que esse aumento garanta altos níveis de eficiência fotossintética, uma 
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vez que a mesma pode ser prejudicada pelo aumento da temperatura (VÍTOLO, 2011). O 

conteúdo de pigmentos não alterou em função da temperatura de crescimento, o que está de 

acordo com os resultados obtidos para a eficiência fotossintética. 

 

5.7. Tolerância do fotossistema II ao estresse térmico agudo 

A temperatura para o crescimento influencia fortemente na tolerância dos organismos, 

incluindo a atividade fotossintética, diante do estresse térmico agudo (WEIS & BERRY 1988 

apud HAMILTON III et al., 2008; BARUA et al., 2003). Entretanto, em Paspalum sp. não 

foram observadas diferenças nas respostas para termotolerância entre as temperaturas de 

crescimento testadas. Plantas provenientes de regiões com ampla variação térmica podem 

apresentar uma tolerância, geneticamente determinada, às variações da temperatura ambiente 

(BERRY & BJÖRKMAN, 1980). O fato das plântulas utilizadas no experimento serem 

provenientes de estolões coletados em um local onde as temperaturas diárias, mínima e 

máxima, podem ter uma amplitude de até 15ºC (INMET, 2017), pode ser uma indicação de 

que estas plantas apresentam uma tolerância às alterações da temperatura ambiente mais 

plástica. 

Quando a temperatura ambiente excede a temperatura máxima suportada pela espécie, 

os primeiros danos estão relacionados à perda de estabilidade e desestruturação físico-química 

das membranas biológicas, que reflete na queda da eficiência do aparato fotossintético, 

especialmente o FSII. A partir do momento em que as membranas dos cloroplastos e 

mitocôndrias são afetadas, a fotossíntese e a respiração passam a ser prejudicados (BERRY & 

BJÖRKMAN, 1980; HAVAUX, 1993). A T15, temperatura de queda em 15% do rendimento 

quântico potencial, obtida em todos os tratamentos ultrapassou os 45ºC, temperatura que está 

acima da Tc obtida (43,5ºC). De acordo com dados compilados por SHARKEY 2005, o FSII 

só começa a sofrer dano quando as temperaturas ultrapassam os 45ºC. Temperaturas 

inferiores a este valor não podem sugerir qualquer prejuízo. Isso reafirma que em 

temperaturas acima da temperatura máxima suportada pela espécie os processos metabólicos 

já começam a ser prejudicados (CARDOSO, 2011; SALISBURY & ROSS, 2012). Nesse 

caso, o rendimento quântico potencial do FSII (BERRY & BJÖRKMAN, 1980; HAVAUX, 

1993). A T15 observada para Paspalum sp. nesse trabalho supera a T15 encontrada para as três 

espécies crescidas sob alta temperatura estudadas por FARIA et al., 2015, sugerindo que 
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Paspalum sp. possa apresentar maior termotolerância que algumas espécies de gramíneas 

exóticas. 

6. CONCLUSÕES 

 

O modelo de tempo térmico utilizado neste trabalho mostrou-se uma ferramenta 

eficiente para a predição da emissão foliar a partir de estolões em Paspalum sp., visto que foi 

encontrada uma elevada correlação com as temperaturas testadas. Paspalum sp. apresentou 

requerimento térmico para emissão de folhas com amplo intervalo térmico, correspondente 

aos valores entre 13,5 e 42,5ºC. A amplitude térmica encontrada confirma o potencial para a 

ocorrência da espécie nos diferentes biomas do continente sul americano. O crescimento mais 

rápido na temperatura de 30ºC permitiu determinar essa temperatura como ótima para a 

ocorrência da espécie, o que sugere o favorecimento da sua permanência nos locais com 

temperaturas médias do ar mais altas. 

Nem a eficiência fotossintética nem o conteúdo de pigmentos em folhas de Paspalum 

sp. foi afetado pelo aumento da temperatura de crescimento de estolões. O rendimento 

quântico efetivo e o potencial do fotossistema II permaneceram em torno de valores 

considerados ótimos, o que sugere que a espécie possua uma significativa capacidade de 

aclimatação a altas temperaturas. A espécie mostrou-se termotolerante e promissora a persistir 

em ambientes que apresentam grande amplitude térmica ou sujeitos a experimentar estresse 

térmico agudo. 

O aumento previsto para as médias de temperatura do ar provavelmente não 

prejudicará a ocorrência de Paspalum sp., desde que o volume de precipitação seja suficiente. 
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