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Resumo:

Neste estudo investigaram-se as estratégias fisiologicas ¢ bioquimicas envolvidas na aclimata¢do da maquinaria
fotossintética, em diferentes posi¢des da copado cafeeiro, em funcdo da atenuagdo da irradidncia interceptada, ao longo do
dossel, em plantas cultivadas em campo. A taxa de assimila¢do liquida do carbono (A) foi maior (135%) nas folhas
superiores, a0 passo que a razdo entre a concentragdo interna e ambiente de CO, (C;/C,) foi sempre maior, € a composigdo
isotdpica do carbono menor, nas folhas inferiores, enquanto valores similares das condutancias estomatica (gs) e mesofilica
(9w) foram observados, comparando-se folhas superiores ¢ inferiores. Apesar da baixa disponibilidade de luz, observada
nos estratos inferiores, tanto as irradiancias de compensacido como a de saturacao foram similares entre folhas superiores e
inferiores. O rendimento quantico aparente também foi similar entre faces e estratos. A taxa de assimilagdo liquida de
carbono saturada pela luz foi relativamente baixa, mesmo nas folhas superiores, indicando que limita¢des outras, além da
luz, podem estar largamente associadas as baixas taxas fotossintéticas do cafeeiro. Com efeito, estes resultados, juntamente
com os obtidos a partir das curvas A/C;, sugerem que: (i) as causas da varia¢do espacial das taxas fotossintéticas em folhas
recém-expandidas ndo foram resultantes de limitagdes bioquimicas ou difusionais, mas, fundamentalmente de limitagdes
fotoquimicas associadas a baixa disponibilidade de luz; (ii) as baixas taxas fotossintéticas per se, em café, devem ser
resultantes, particularmente, de limita¢des difusivas, conforme se infere a partir dos valores baixos de gs ¢ g, tanto nas
folhas superiores como nas inferiores, ao longo de todo o dia, mas ndo necessariamente devido a uma baixa capacidade
mesofilica para fixacdo de CO,. Concomitantemente, estes resultados sugerem que, apesar dos valores relativamente baixos
de A, o aparelho fotossintético do café exibe uma plasticidade relativamente baixa as variagcdes da RFA.
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LIMITATIONS TO PHOTOSYNTHESIS IN LEAVES OF DIFFERENT POSITIONS IN THE CANOPY OF THE
COFFEE TREE (Coffea arabica L.)

Abstract:

This study aimed to explore the physiological and biochemical strategies associated with the acclimation of the
photosynthetic apparatus due to irradiance attenuation downwards the canopy of coffee plants, as well as the causes of their
low photosynthetic rates. In general, net carbon assimilation rate (A) was larger in upper leaves (135%), whereas internal to
ambient CO, concentration ratio (C;/C,) was always larger, and carbon isotope composition smaller, in lower leaves. By
contrast, both stomatal (g;) and mesophyll (g,,) conductances were similar for both upper and lower leaves. The
compensation and saturation irradiances as well as the apparent quantum yield were also similar regardless of leaf position.
Light-saturated A was relatively low even in upper leaves, suggesting that limitations other than light could be largely
associated with the low photosynthetic rates of coffee plants. These results, combined with those from curves A/C;, suggest
that: (i) spatial variation of photosynthetic rates in recently expanded leaves were not a result of biochemical or diffusional
limitations, but mainly of photochemical limitations associated with low-light availability; (ii) low photosynthetic rates per
se should have resulted mainly from diffusional limitations, as could be deduced from the low values of g, and g,
irrespective of leaf position, but not necessarily due to a low mesophyll capacity for CO, fixation. Taken together, despite
the relatively low values of A, the photosynthetic apparatus of the coffee plants appears to exhibit a relatively low plasticity
in response to varying irradiance.
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Introducdo

Assim como a maioria das espécies lenhosas tropicais cultivadas originarias de ambientes sombreados, o café
exibe baixos valores de taxa de assimilagdo liquida do carbono (A) (DaMatta, 2003), mesmo sob condi¢des Otimas de
cultivo (Silva et al., 2004). Os méximos valores de A registrados em C. arabica situam-se na faixa de 7 a 12 pmol CO, m™
s, porém, mais amitde, esses valores giram em torno de 4 pmol CO, m™ s™" (Rena et al., 1994). Esses dados indicam que o
cafeeiro exibe uma eficiéncia fotossintética muito baixa, em relagdo a da maioria das plantas lenhosas (Cannell, 1985). Por
outro lado, a capacidade fotossintética maxima, determinada sob luz e CO, saturantes, alcanca valores da ordem de 30 a 40
pmol O, m?s’! (e.g., DaMatta et al., 2001). Pouco se sabe sobre os mecanismos que explicariam a magnitude das taxas
fotossintéticas do cafeeiro, mas, aparentemente, uma alta resisténcia a difusdo do CO,, desde a atmosfera até os sitios de
carboxilag@o, poderia ter papel preponderante nessa resposta, conforme teorizado por DaMatta et al. (2001) e Silva et al.
(2004).



A grande maioria dos trabalhos associando, em café, fotossintese e irradiancia foi realizada com plantas jovens
cultivadas em vasos (DaMatta, 2004a). Com efeito, pouco ou nada parece ter sido explorado acerca das oscilagdes espaciais
e temporais da fotossintese ao longo do dossel, oscilagdes estas que estariam fortemente relacionadas com potenciais
aclimatacdes a disponibilidade de luz. O objetivo deste trabalho foi, pois, examinar as estratégias fisiologicas ¢ bioquimicas
envolvidas na aclimatagdo da maquinaria fotossintética, em fungdo da atenuacdo da irradidncia interceptada, ao longo da
copa do cafeeiro, bem como explorar as causas das suas baixas taxas fotossintéticas.

Material e Métodos

O experimento foi conduzido sob condigdes de campo, com plantas de café (C. arabica L. cv Catuai Vermelho
IAC 44), com 18 anos de idade, em Vigosa (20°45’S, 42°15°W, 650 m de altitude), Minas Gerais. As plantas vém sendo
cultivadas a pleno sol, sob espagamento de 3,0 x 1,0 m, com uma planta por cova, e fileiras orientadas no sentido norte-sul.
O cafezal foi renovado, por meio de recepa, em 1996. Avaliaram-se folhas completamente expandidas, de posi¢des
azimutais semelhantes, do terceiro ou quarto par, a partir do apice de ramos plagiotropicos, situados nas faces leste e oeste
das plantas, utilizando-se de folhas dos ter¢os superior e mediano inferior das plantas.

O experimento foi instalado sob o delineamento inteiramente casualisado, com quatro tratamentos dispostos em
esquema fatorial 2 x 2 (duas faces e dois estratos — superior e inferior, em cada planta), com seis repetigdes. Cada unidade
experimental consistiu-se de uma planta, avaliando-se uma folha por estrato e por face, em cada planta.

A taxa de assimilag@o liquida do carbono (A), a condutancia estomatica (gs) € a razdo entre a concentragao interna
e ambiente de CO, (C;/C,) foram medidas ao longo do dia, em sistema aberto, sob luz e concentragdo de CO, ambientes,
com um analisador de gases a infravermelho (LC pro+, Analytical Development Company, Hoddesdon, Reino Unido). A
condutancia mesofilica (g,,) foi determinada conforme Bernacchi et al. (2002).

Curvas de resposta de A a irradiancia (curva A/RFA) foram obtidas, incrementando-se a RFA em 12 etapas, de 0 a
1600 umol (fotons) m? s, a 25°C e concentragio de CO, ambiente, como descrito em Tio et al. (2005). O rendimento
quantico aparente (®,) foi estimado por meio da regressdo linear da por¢ao inicial da curva [ 0 < RFA < 150 umol (fotons)
m~s™]. As respostas de A & concentragdo interna de CO, (curva A/C;) foram determinadas a 1000 umol (fotons) m™s™', um
valor saturante (determinado a partir das curvas A/RFA), mas ndo fotoinibitorio, a 25°C, variando-se a concentracdo de
CO, ambiente (C,), de 50 a 1600 pmol mol”, exatamente como descrito por Habermann et al. (2003) e Tio et al. (2005).
Técnicas de regressdo ndo-linear foram usadas para calcular a taxa de carboxilagdo maxima (V.m.x), taxa de carboxilagdo
maxima limitada pelo transporte de elétrons (J.c) € taxa de respiragdo na presenga de luz para cada curva A/C; obtida,
conforme descrito em detalhe por Ramalho et al. (1997). A limitagdo a fotossintese, imposta pelo fechamento estomatico,
foi estimada por meio da limitagdo estomatica relativa (LER) (Maroco et al., 2002). Os dados obtidos para essas curvas,
como também aqueles das curvas A/RFA, foram submetidos & analise de regressdo (n=4), utilizando-se do modelo

hiperbolico retangular com trés pardmetros: y = y, + aXX sendo Yo, a e b os parametros ajustados. Para a obtengdo das

b+ x
curvas supracitadas, ramos eram destacados aproximadamente as 7:00 h e imediatamente levados ao laboratdrio, com suas
bases imersas em agua.

Resultados e Discussao

Apesar da baixa disponibilidade de luz observada nos estratos inferiores (dados ndo mostrados), ®, foi bastante
similar entre faces e estratos (Tabela 1); além disso, tanto a irradidncia de compensacao (l.) como a irradiancia de saturagio
(ls) foram similares para folhas superiores e inferiores (Tabela 1), apresentando valores médios em torno de 20 e 800 pmol
fotons m? s'l, respectivamente. A taxa de assimilagdo liquida de carbono saturada pela luz (Agga) foi relativamente baixa,
mesmo nas folhas superiores (Tabela 1), indicando que limita¢des outras, além da luz, podem estar largamente associadas
as baixas taxas fotossintéticas do cafeeiro.

Tabela 1: Irradiancia de compensagdo [l,, umol (fotons) m™ s, irradidncia de saturagio [Is, pmol (fotons) m? s,
rendimento quéntico aparente [®,, mol (CO,) mol™ (fotons)] e taxa de assimilagdo liquida de carbono saturada pela luz
[Arpa, pmol (CO,) m? s'l] em plantas de café cultivadas em campo, obtidas a partir de curvas A/RFA. As avalia¢des foram
realizadas em folhas situadas nas faces oeste ¢ leste, dos tergos superior ¢ mediano inferior do dossel

Face e posi¢do avaliada

Parametros

Oeste Superior Leste Superior Oeste Inferior Leste Inferior
I, 245+2,6" 163+2,6* 22,1+3,1% 213+08%
ls 740 + 894 749 + 68 A 758 £87 A 843 + 654
@, 0,0177 0,003 4 0,0151 0,002 0,0178 + 0,001 * 0,0190 + 0,002
Agra 3,49+0.27% 4,10£0,14* 3,75+0,11% 3,66+0,11%

* Médias seguidas por uma mesma letra dentro de cada linha ndo diferem entre si, a 5% de probabilidade, pelo teste de Newman-Keuls; valores
representam a média * erro-padrdo (n=4)



Em geral, A foi maior nas folhas dos estratos superiores em relagdo as dos estratos inferiores, independentemente
da face avaliada (Figura 1), com as médias diarias de A, considerando-se os dados obtidos durante dois dias de avaliagdo,
cerca de 135% maiores nas folhas superiores que nas inferiores. Tais diferengas ndo estdo associadas a limitagdes difusivas,
conforme se depreende da Figura 1, em que se observam valores similares de g; e 0., comparando-se aquelas folhas. A
razio C;/C, foi sempre maior (Figura 1), ¢ 8"°C menor, nas folhas inferiores em relagio as superiores (Tabela 1),
confirmando o padrdo manifestado para os parametros de trocas gasosas (Figura 1). De qualquer modo, deve-se salientar
que os valores obtidos para g5 ¢ g, neste trabalho, sdo comparaveis (De Lucia et al., 2003; Manter & Kerrigan, 2004; Piel
et al., 2002), ou quase sempre menores (Epron et al., 1995; Loreto et al., 1992; Patakas et al., 2003; Singsaas et al., 2003)
aos valores minimos relatados para varias espécies lenhosas. Estes resultados confirmam o papel fundamental das baixas
condutancias difusivas em relagdo as baixas taxas fotossintéticas em café, observadas em diversos trabalhos (Chaves, 2005;
Praxedes et al., 2006; Silva et al., 2004; Vaast et al., 2005), sob as mais variadas condi¢des de cultivo.
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Figura 2: Curso diurno da taxa de assimilagéo liquida de carbono (A), da condutincia estomatica (gs), da condutancia mesofilica (g,,) ¢ da razdo entre a
concentragdo interna e ambiente de CO, (Ci/C,) em plantas de café¢ cultivadas em campo. As medi¢des foram realizadas em folhas situadas nas faces oeste
(O, simbolo vazio) e leste (L, simbolo cheio) dos tergos superior (S, linha cheia) e mediano inferior (I, linha tracejada) do dossel. Valores representam a
média + erro-padrio (N=6)



Em adicdo, as respostas da A a C; mostraram que LER, Vinax, Jmax, @ 12280 Jpa/ Vemax © @ taxa de assimilagdo
liquida de carbono maxima obtida a partir das curvas A/C; (Aco;) foram semelhantes entre folhas superiores e inferiores,
independentemente de faces (Tabela 2). Registre-se, ainda, que, embora ndo tenha ocorrido saturagdo de A a C, =1600
pmol mol™, a capacidade fotossintética maxima (determinada sob luz saturante e C,> 50 mmol mol™) do cafeeiro alcanga
valores da ordem de 30 a 40 pmol O, m?2s?! (Almeida & Maestri, 1997; Campostrini & Maestri, 1998; DaMatta et al.,
2001; Silva et al., 2004), sugerindo, de fato, que as baixas taxas fotossintéticas, nessa espécie, ocorrem, principalmente, em
virtude das baixas condutancias difusivas. Tomados em conjunto, estes resultados, juntamente com os obtidos a partir das
curvas A/RFA, sugerem que: (i) as causas da variagdo espacial das taxas fotossintéticas em folhas recém-expandidas ndo
foram resultantes de limitagdes bioquimicas ou difusionais, mas, sim, fundamentalmente de limita¢cdes fotoquimicas
associadas a baixa disponibilidade de luz; (ii) as baixas taxas fotossintéticas per se, em café, devem ser resultantes,
particularmente, de limitagcdes difusivas, conforme se infere a partir dos valores baixos de g € 0, tanto para folhas
superiores e inferiores, ao longo de todo o dia, mas ndo necessariamente devido a uma baixa capacidade mesofilica para
fixacdo de CO,. Ressalte-se, ainda, que os baixos valores de A, em caf€, sob condigdes de campo, ndo estiveram associados
a decréscimos na razdo F,/F,,, que se manteve praticamente inalterada ao longo do dia, mesmo nas folhas dos estratos
superiores, com valores > 0,80 (dados ndo mostrados).
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Figura 3: Curvas de resposta da taxa de assimilagio liquida da CO, [A, pmol (CO,) m? s™] a concentragio interna de CO, [C;, umol (CO,) mol'] em
plantas de café cultivadas em campo. As avaliagdes foram realizadas em folhas situadas nas faces oeste e leste, dos ter¢os superior e mediano inferior do
dossel. Os parametros (taxa de carboxilagdo maxima [Vemax, pmol (CO,) m? 5], taxa de carboxilagdo maxima limitada pelo transporte de elétrons [,
pmol (CO,) m? 5], raz30 Jumax/ Vemax, limitagdo estomatica relativa (LER, %) e taxa de assimilagdo liquida de carbono maxima obtida a partir das curvas
AIC; [Acoz, umol (CO,) m™ s]) obtidos a partir das folhas de diferentes faces e estratos ndo diferiram significativamente, a 5% de probabilidade, pelo
teste de Newman-Keuls; valores representam a média + erro-padrao (n = 4)

As maiores taxas fotossintéticas das folhas superiores em relacdo as das inferiores aqui observadas sdo
consistentes com observacdes prévias (Gutiérrez & Meinzer, 1994). Nessas folhas, menor A, sem decréscimos
correspondentes em g ¢ gy, resultou em maior discriminacdo isotopica do carbono (5"°C mais negativo), sugerindo que, ao
longo do tempo, as folhas inferiores tiveram uma menor assimilagdo cumulativa de carbono. Contudo, desde que I, I, Agra
e Aco, foram muito similares, independentemente da posi¢@o das folhas avaliadas, sugere-se que, de fato, a capacidade do
ciclo de Calvin, em termos de utilizagdo de ATP e NADPH (Habermann et al., 2003), é similar entre as folhas avaliadas.
Assim, menor A nas folhas inferiores deve ter sido grandemente conseqiiéncia de limitagdes fotoquimicas, ¢ ndo
bioquimicas, a fotossintese, em fun¢do da menor disponibilidade de luz, como também observado em Fagus crenata (lio et
al., 2005). Assim, limitagdes de luz a fotossintese poderiam ocorrer em grande parte do dia para uma folha em particular,
especialmente nos estratos inferiores, em que RFA interceptada foi quase sempre menor que ls. A constancia na razdo
Jmax/Vemax ainda sugere que um balango funcional adequado entre a taxa de carboxilag@o e o transporte de elétrons deve ter
ocorrido, em resposta a mudangas no ambiente luminico, conforme ja verificado em café¢ (Ramalho et al., 1997) e em
outras espécies tropicais (Thompson et al., 1992).



Em suma, as baixas taxas fotossintéticas, em café, desde que a irradidncia seja adequada, parecem decorrer,
principalmente, de baixas condutancias difusivas, mas ndo necessariamente de uma baixa capacidade mesofilica para
assimila¢do de CO,. Concomitantemente, estes resultados sugerem que, apesar dos valores relativamente baixos de A, o
aparelho fotossintético do café exibe uma plasticidade relativamente baixa a redu¢do da RFA. Ressalte-se, todavia, que,
pelo menos no Brasil, as cultivares atualmente plantadas foram selecionadas em ensaios de competigdo massal, quase
sempre conduzidos a pleno sol e sob espacamentos largos; portanto, tais cultivares podem, potencialmente, apresentar
adaptacdes a baixas irradiancias em extensdo inferior as de cultivares selecionadas para cultivos sombreados (DaMatta,
2004 a,b).
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