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RESUMO: O cafeeiro arabica ¢ uma espécie caracterizada por apresentar baixas taxas fotossintéticas, havendo indicios
de que as limitagdes difusivas, principalmente a mesofilica, sejam as principais responsaveis por essa caracteristica.
Dessa forma, o presente estudo foi conduzido procurando-se analisar as contribuicdes das limitagdes difusivas
(estomatica e mesofilica) a fotossintese do cafeeiro e investigar possiveis limitagdes hidratlicas na espécie. Para tal,
plantas de café ardbica (Coffea arabica L.) foram cultivadas em vasos durante 12 meses, sob duas intensidades
luminicas (0 e 90% de sombreamento). Comparadas com as plantas de sol, as plantas sombreadas exibiram menores
densidade de venagdo (27%), condutancias estomatica (27%) e mesofilica (37%). Ndo houve diferengas, em base de
massa, nos parametros de trocas gasosas, com exce¢do da velocidade maxima de carboxilagdo tomando-se por base a
concentragdo de CO, nos sitios de carboxilagdo, 24% maior nas plantas sombreadas em relagdo as plantas a pleno sol.
Em contraste, em base de area, as plantas de sol exibiram maiores velocidade maxima de carboxilagdo (32%), taxa
fotossintética maxima (45%) e taxa de transporte de elétrons (43%). Aparentemente, a condutancia mesofilica tem
importancia igual ou inferior a da condutincia estomatica na explicacdo das baixas taxas fotossintéticas,
independentemente da irradidncia de crescimento. Sugere-se que a arquitetura hidraulica seja o fator primario mais
limitante a fotossintese no cafeeiro.
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PHOTOSYNTHETIC POTENTIALITIES AND LIMITATIONS IN COFFEE AS
AFFECTECD BY IRRADIANCE

ABSTRACT: Arabica coffee is a species characterized by low photosynthetic rates where diffusive limitations, mainly
mesophyllic, are believed to be responsible for such characteristic. Thus, the present study was carried out in order to
analyse the contributions of diffusive limitations (stomatal and mesophilic) to photosynthesis in coffee and possible
hydraulic limitations in the process. Plants of arabica coffee (Coffea arabica L.) were grown in pots during 12 months
under two light availabilities (0 and 90% shading). Compared to sun plants, shade plants showed lower venation density
(27%), stomatal (27%) and mesophyll (37%) conductance. There were no differences in mass-based gas exchange
parameters except for the maximum carboxylation velocity calculated on a C, basis, 24% higher in shade plants
compared to sun plants. In contrast, on an area basis, sun plants exhibited higher maximum carboxylation velocity
(32%), maximum photosynthetic rate (45%) and electron transport rate (43%). Apparently, mesophyll conductance may
be of equal or less importance than stomal conductance to explain the low photosynthetic rates in coffee, regardless of
growth irradiance. It is suggested that the hydraulic architecture is the most limiting primary factor to photosynthesis in
coffee plants.
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INTRODUCAO

O cafeeiro arabica ¢ uma espécie caracterizada por apresentar baixas taxas fotossintéticas (A) quando
comparada a outras plantas lenhosas, o que afeta a sua taxa de crescimento relativo e, em ultima instancia, a sua
produtividade. Os fatores responsaveis por tal caracteristica t€ém sido estudados nos ultimos anos e sugerem que as
limitagoes difusivas seriam preponderantes na espécie, uma vez que alta capacidade fotossintética é exibida quando em
condigdes de luz e CO, saturantes. As limitagdes difusivas compreendem as limitagdes estomatica e mesofilica, esta
ultima sendo considerada uma das principais causas dos baixos valores em A observados nas plantas lenhosas em geral.
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Nos estudos de Aratjo et al. (2008) e Matos et al. (2009), sugeriu-se que a condutancia mesofilica (g,,) tem um
importante papel na magnitude e nas diferengas observadas em A entre folhas de sol e de sombra no cafeeiro. No
entanto, Matos et al. (2009) ndo fizeram estimativas de g,, ¢ Araujo et al. (2008) o fizeram, mas sem levar em conta
importantes consideragdes metodoldgicas para o sucesso da estimativa, conforme revisto em Pons et al. (2009). Dessa
forma, torna-se importante a correta estimagao de g, para se inferir o efeito que essa caracteristica tem na capacidade
fotossintética em café e em que magnitude os pardmetros fotossintéticos V. (velocidade méaxima de carboxilagdo da
Rubisco) e Jn.x (taxa maxima de transporte de elétrons) sdo subestimados quando ndo ¢ considerado a contribui¢ao da
Om (quando s@o obtidos a partir de curvas A-C; e ndo A-C.). Ressalta-se que esses pardmetros sdo constantemente
utilizados em modelos de simulagdo de ganho de carbono, sendo importantes na predicdo dos efeitos das mudangas
climaticas sobre a produtividade das plantas.

Mais recentemente, tem surgido um grande corpo de evidéncias demonstrando o papel da eficiéncia hidraulica
e da densidade de venagdo (D,) como determinantes do potencial fotossintético (Brodribb et al., 2007; 2010). Essas
caracteristicas sdo responsaveis pela capacidade da planta em reidratar os tecidos foliares durante o processo de trocas
gasosas, quando ocorre a entrada de CO, as custas da saida de vapor d’agua através dos estdmatos. Portanto, quanto
maior a capacidade de reidratacdo, maior a condutincia estomatica, e consequentemente, maior o influxo de CO, para o
processo fotossintético. Dessa forma, as limitagdes hidraulicas impdem limites fisicos a maxima capacidade
fotossintética da planta (Brodribb, 2009). Caracteristicas anatdmicas correlacionadas positivamente com a resisténcia
hidradlica foliar obtidas no estudo de Matos et al. (2009) e as elevadas resisténcias extra-vasculares (65-75%)
encontradas por Gasco et al. (2004) sugerem que atributos anatdmicos limitariam fortemente a condutividade hidraulica
em café.

Diante do exposto, este trabalho teve como objetivo determinar quais seriam as contribui¢cdes das condutincias
estomatica e mesofilica na limitacdo da fotossintese do cafeeiro, ¢ determinar se a densidade de venacdo seria um
limitante estrutural na espécie.

MATERIAL E METODOS

O experimento foi conduzido em Vigosa (20°45°S, 42°54°W, 650 m altitude), Minas Gerais. A espécie
utilizada foi Coffea arabica L. cv ‘Catuai Vermelho IAC 44°, propagada por semente, cultivada em vasos com
capacidade de 12 litros. As plantas foram adubadas e irrigadas periodicamente e os tratamentos foram constituidos de
duas intensidades luminicas (10 e 100% de luminosidade). As plantas avaliadas tinham cerca de um ano de idade e
foram utilizadas folhas do 3° ou 4° n6 a partir do apice de ramos plagiotropicos. O experimento foi montado e analisado
sob delineamento inteiramente casualizado, com seis repeti¢des e uma planta por recipiente de cultivo constituindo a
unidade experimental.

A morfologia de venagdo foi estimada por meio da técnica de diafanizacdo, clareando-se o tecido pelo uso de
hidroxido de sodio e hipoclorito de sddio 20% e corando-se o material com safranina e violeta cristal. As imagens
foram digitalizadas e analisadas usando-se do software Image Pro-Plus (version 4.5, Media Cybernetics, Silver Spring,
EUA), sendo a densidade de venagao estimada por meio da razdo entre o comprimento total de nervuras pela superficie
de area foliar. Outros parametros anatdmicos também foram calculados, como densidade estomatica, indice estomatico
e area foliar especifica.

Estimou-se a concentragdo de CO, no sitio dos cloroplastos (C.) conforme o método descrito por Epron et al.
(1995) e Harley et al. (1992), a partir de dados de fluorescéncia e trocas gasosas. Essas medigoes foram feitas com o
analisador de gases a infravermelho (LiCor 6400XT, LiCor, Lincoln, Nebraska), acoplado a um fluorémetro. Os
métodos citados requerem que o ponto de compensagdo de CO, na auséncia de R, (I' *) seja conhecido. Como T'= C;* +
Ry/Qum, Ci* foi usado como aproximag@o para o I'*, C;* e a respiragdo no claro (R;) foram estimados conforme o método
de Laisk (1977). As respostas de A a concentragdo interna de CO, (curva A/C;) foram determinadas conforme descrito
em Long et al. (2003). A partir dessas curvas, foram calculadas a taxa de carboxilagdo maxima (V¢max), a taxa de
carboxilagdo maxima limitada pelo transporte de elétrons (J.x) € a taxa de respiracdo na presenga de luz. As curvas
A/C; foram transformadas em curvas A/C, a partir dos dados de g,, estimados pelo método de Epron et al. (1995), a fim
de que Vimax © Jmax Sejam adequadamente estimados, conforme descrito em Flexas et al. (2007). Técnicas de regressao
ndo-linear, baseadas nas equagdes de Farquhar et al. (1980), modificadas por Sharkey (1985) ¢ Harley & Sharkey
(1991), foram utilizadas para calcular V., € Jna.x para cada curva A/C; obtida, ¢ as constantes cinéticas da Rubisco,
com excecao do C;*, foram aquelas descritas em Sharkey (2007). Em fungdo de vazamentos de CO, da camara de
medicdo do analisador de gases, os valores de A e C; foram corrigidos conforme Flexas et al. (2007). A resposta de I'* a
temperatura, descrita em Bernacchi et al. (2001), foi considerada. As limitagdes estomaticas, mesofilicas e bioquimicas
foram calculadas de acordo com Grassi e Magnani (2001).
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RESULTADOS
Caracteristicas morfologicas e anatdmicas

Comparadas com as plantas de sol, as plantas & sombra exibiram maiores area foliar especifica, AFE (63%) ¢
exibiram menores densidade estomatica (32%), indice estomatico (20%) e densidade de venagdo (27%).

Tabela 1 Caracteristicas morfo-anatomicas da folha, em plantas de Coffea arabica L. cultivadas a pleno sol ou sob 90%
de irradidncia. Os dados sdo médias + EP de 2-3 folhas de quatro individuos diferentes. Médias seguidas por ** ou *
denotam diferengas significativas entre os tratamentos a (p < 0,01) ou (p < 0,05), respectivamente, pelo teste t.

R Tratamentos
Parametros
90% PS
AFE (m’/kg) 22.97 +4.55 14.05 + 2.66 **
Densidade estomatica (mm?) 129.12 £ 7.19 208.76 £ 4.23 **
Indice estomatico (%) 2031+ 1.15 25.69+1.03 *
Densidade de venagdo (mm mm?) 4.03+0.13 5.53+£0.21 **

Parametros de trocas gasosas

Nao houve diferengas, em base de massa, nos parametros de trocas gasosas, com exce¢do da velocidade
maxima de carboxila¢do (V.ma) em base C., 24% maior nas plantas sombreadas em relagdo as plantas a pleno sol. Em
contraste, em base de area, as médias dos parametros (em base C;ou C.) foram superiores nas plantas de sol: Vi max ci ou cc
(32%), taxa fotossintética maxima, A..x (45%), taxa de transporte de elétrons € Jmax ci ou cc (43%). A 1azdo Jnax/Vemax ce
foi maior (9%) nas plantas ao sol, enquanto Jy./Vemax ci D80 diferiu entre os tratamentos.

Tabela 2 Efeito do sombreamento sobre os parametros de trocas gasosas em plantas de Coffea arabica cultivadas a
pleno sol ou sob 90% de irradidncia em base C; (concentragdo de CO, nos espagos intercelulares) ou C, (concentragio
de CO; nos cloroplastos). Médias seguidas por ** ou * denotam diferencas significativas entre os tratamentos (p < 0,01
ou < 0,05, respectivamente; teste t). Abreviaturas: Apaxa € Amaxm, capacidade fotossintética por unidade de area (umol
CO, m ? s’l) e por unidade de massa (pmol CO, g’1 s’l), respectivamente; Vemaxa aNd Vemaxm, taxas maximas de
carboxilagio por unidade de 4rea (umol CO, m s ') e por unidade de massa (umol CO, g ' s '), respectivamente; Jyay.a
€ Jmaem » taxas maximas de transporte de elétrons por unidade de 4rea (umol elétrons m > s') e por unidade de massa
(umol elétrons g’1 s’l), respectivamente; € Jy./Vemax, 'aZza0 entre a taxa maxima de transporte de elétrons pela taxa
maxima de carboxilag@o. Os dados s3o médias + EP de 3 folhas de cada individuo, sendo 4 individuos independentes.

Tratamentos
Parametros em base de area em base de massa
90% PS 90% PS
Anax 15.6+0.5 22.6+ 1.3 ** 0.4+0.01 032+0.02™
Vemax_Ci 38.5+2.3 50.8+£3.9* 0.9+ 0.05 0.7+£0.05™
Vemax_Ce 533+22 69.7+39* 1.2+0.05 1.0+0.05 *
Jmax_Ci 66.5+2.5 052 +£5.6 ** 1.5+ 0.06 1.3+£0.08™
Jmax_Ce 71.1+£1.8 101.8+7.4* 1.6 £0.04 1.4+01™
Jmax/Vemax_Ci 1.7+ 0.06 19+£0.1"™ - -
Jmax/Vemax Ce 1.3+ 0.03 1.5+0.04 * - -

A condutancia mesofilica (g,,) foi 58% maior nas plantas de sol a concentragdo ambiente de CO,. Ressalte-se que,
em funcdo das varias pressuposi¢cdes metodologicas para a estimativa de ¢, foram usadas duas abordagens com
metodologias distintas para o céalculo desse pardmetro, alcangando-se resultados muito semelhantes entre os dois
métodos usados. Os valores de Vi © Jnax €m base C, foram 37% e 7%, respectivamente, superiores aos valores em
base C;, independentemente dos fenotipos analisados. De modo geral, A, TTE, Ry e R, em fung¢fo da irradiancia, foram
maiores nas plantas a pleno sol, ao passo que ndo houve diferengas em A/g,, g./0s € R,, entre os fendtipos.
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Tabela 3 Valores médios dos pardmetros fotossintéticos analisados. Estatistica conforme Tabela 2. Abreviaturas: Ay,
taxa fotossintética liquida; g, condutancia estomatica; g,,, condutancia mesofilica; C;, concentragdo interna de CO,; C,,
concentragdo cloroplastidica de CO,; TTE, taxa de transporte de elétrons; Ry, taxa de respiragdo no escuro; Rjign, taxa
de respiragdo na luz; C;*, ponto de compensa¢do do CO, na auséncia de respiragdo mitocondrial; S, fator de
especificidade da Rubisco; A/g;, eficiéncia intrinseca do uso da agua; g./gs, razdo entre a condutancia mesofilica e
estomatica; TTE/A,, razdo entre a taxa de transporte de elétrons e a taxa de fotossintese bruta aparente (Ax + Riigne);
TTE/A,+, razio entre a taxa de transporte de elétrons e a taxa de fotossintese bruta real (Ay + Rjge + R;); R, taxa
fotorrespiratoria; LE, LM e LB limita¢des estomaticas, mesofilicas e bioquimicas, respectivamente.

Parimetros Tratamentos
90% PS Limitacdo
Ay (umol CO, m?s™) 8.3 +0.05 11.7+0.6 ** Total: 29%
gs (mmol H,O m?s™") 93+£3.6 127 £ 10 * LE: 12%
Om Harley (mmol CO, m?s™) 111+13 175 + 26 ** LM: 6%
Om Epron (mmol CO, m?s™") 101 +5.6 169 + 9.5 ** LB: 11%
C; (umol CO, mol ™" ar) 236.5+ 8.3 2239+ 12"
C. (umol CO, mol " ar) 158.5+10.8 149 £ 5™
TTE (umol ¢ m?s™) 62.9+2.4 81.9 +5.4*
Raark (umol CO, m 2 s7") 0.5+0.06 1.2+0.05 **
Riight (umol CO, m2s7) 0.1+0.05 0.3 +0.09 **
C;* (umol CO, mol " ar) 36.5+0.5 33.5+ 1.1 **
S (kmol m™) 108.6 118.3
A/g, (umol CO, mol H,0™) 89.9+4.1 94.7+£5™
0m/0s (mol CO, mol CO,™) 1.7 +0.09 22+03™
R, (umol CO, m?s™) 24+02 3+02™

DISCUSSAO
LimitacGes hidraulicas

A densidade de venagdo encontrada (D,) observada nas plantas a pleno sol prediz, de acordo com o modelo
proposto por Brodribb et al. (2007), uma taxa fotossintética (A) maxima de cerca de 10 umol CO, m™? s, valor
semelhante ao encontrado neste trabalho e aos valores maximos de A ja registrados para o café ardbica (Rena et al.,
1994). Além disso, parece existir uma forte relacdo de dependéncia entre D, e a condutancia hidraulica foliar (K.); por
exemplo, tomando-se os dados de D, das plantas sombreadas, obter-se-ia K| de cerca de 5 mmol m? s MPa, valor
muito proximo do tunico valor publicado de K para café em condi¢des de sombra (cerca de 4,17 mmol m? s MPa;
Gasco et al., 2004).

Em relagdo as diferengas entre plantas sombreadas e a pleno sol, os dados sugerem a existéncia de diferencgas
substanciais entre os fenétipos pelas diferencas observadas na densidade estomatica e Dy, além das diferengas morfo-
anatomicas em nivel foliar (vide Matos et al., 2009); de fato, essas diferencas sdo esperadas, ¢ observa-se
frequentemente na literatura queda em K com o sombreamento (Sack e Holbrook, 2006; Santiago et al., 2004).
Concomitantemente, todas essas evidéncias sugerem que, devido a prevaléncia de grandes limita¢des hidraulicas em
café, principalmente no transporte de agua célula a célula, uma limitada capacidade de reidratagdo dos tecidos foliares,
durante o processo de trocas gasosas, seria o fator limitante a manuten¢do de condutincias estomaticas relativamente
elevadas que, por sua vez, limitariam sobremodo as taxas fotossintéticas em café.

LimitacOes difusivas

Diferentemente do esperado, os altos valores de g, encontrados neste trabalho (cerca de 0,175 mol CO, m?s™)
ndo corroboram os resultados obtidos por Aratjo et al. (2008), em condi¢des de campo, cujos valores de g,, foram cerca
de 0,01 mol CO,m™ s™. Apesar de haver grande variabilidade em g,, em algumas espécies (Flexas et al., 2008), é mais
provavel que as diferengas supracitadas sejam oriundas dos varios artefatos envolvidos no calculo do pardmetro (Pons
et al, 2009). Os valores de g, assemelham-se aos de varios outros encontrados na literatura para espécies lenhosas
sempre-verdes (Piel et al., 2002; Manter ¢ Kerrigan, 2004; Warren e Adams, 2006) e sdo muito proximos aos obtidos no
género Citrus (Lloyd et al., 1992), que tem uma fisiologia similar a do café, e.g. teores de N em base de area e AFE
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similares e evolugdo como vegetacdo de sub-bosque. Maior g, nas plantas a pleno sol (cerca de 58%) tem sido
verificado em outros estudos (Li et al., 2008; Warren et al., 2007; Piel et al., 2002; Hanba et al., 2002) e parece ser, em
parte, explicada pelas diferencas morfo-anatomicas (e.g. AFE) existentes entre os fenotipos. Em café, como
demonstrado por Matos et al. (2009), a espessura do parénquima palicadico é o dobro nas folhas de sol em relagdo ao
das folhas mais sombreadas na copa. Para reduzir as resisténcias na fase liquida, os cloroplastos posicionam-se
adjacentemente as paredes celulares no parénquima pali¢adico, permitindo maior superficie de exposi¢do aos espagos
intercelulares (Syvertsen et al., 1995; Terashima et al., 2006). Logo, quanto maior a espessura do parénquima
palicadico, maior a superficie de exposi¢do dos cloroplastos, o qué explicaria, pelo menos em parte, maior ¢, nas
plantas de sol. No entanto, apesar da menor (¢, nas plantas de sombra, C. calculado foi muito similar
independentemente do fenétipo, evidenciando que as limitagdes mesofilicas e estomaticas em café seriam conservadas
(Warren et al., 2007).

A razdo g,/gs (cerca de 2) em café foi muito superior a da maioria dos valores publicados (cerca de 0.5 — 1;
Duan et al., 2009; Li et al., 2008; Piel et al., 2002; Hanba et al., 2002), porém semelhante a encontrada em Fagus
sylvatica, espécie que também evoluiu em condi¢oes de sub-bosque (Warren et al., 2007). Aquela razdo sugere que as
limitagdes mesofilicas em café tém igual ou menor importadncia que as estomaticas, com a Ultima contribuindo mais
para a deplegdo do CO, nos espagos intercelulares. De fato, o C;-C, médio para varias espécies lenhosas contribui com
cerca de 45% na deplegdo do CO, interno (Warren, 2007), ao passo que, em café, essa contribuicdo é de 32%. Ressalta-
se que a maioria dos dados publicados sobre g, refere-se a espécies de clima temperado, com pouca, ou nenhuma,
informag@o disponivel para espécies tropicais. Portanto, estudos adicionais sdo necessarios para se avaliar se o
comportamento da razdo g,,/ds ¢ uma particularidade do cafeeiro ou se seria uma caracteristica geral de plantas lenhosas
tropicais.

Na decomposi¢@o das limitacdes fotossintéticas, as plantas de sombra tiveram 29% de redugdo em A (12%
estomatica, 6% mesofilica e 11% bioquimica) em relacdo as plantas de sol, demonstrando que, mesmo com @, diferindo
grandemente, as diferencas entre os fendtipos foram devidas, principalmente, a menores gs € Vemax. As limitagdes
estomaticas, em café, seriam decorréncia das limita¢des hidraulicas exacerbadas, conforme discutido anteriormente.
Ademais, a razdo A/gs, muito superior a da maioria das espécies lenhosas (Medrano et al., 2009), sugere maximizagéo
da eficiéncia intrinseca do uso da agua associada a baixas condutancias hidraulicas.

CONCLUSAO

Em contraste a hipotese deste estudo, os resultados sugerem que a condutdncia mesofilica teve importancia
igual ou inferior ao da condutincia estomatica na explicagdo das baixas taxas fotossintéticas no cafeeiro,
independentemente do fenotipo. Aparentemente, a arquitetura hidraulica seria o fator primario mais limitante a
fotossintese no cafeeiro, o qué limitaria a capacidade de reidratacdo dos tecidos foliares, restringindo, pois, a
manutencdo de condutincias estomaticas elevadas.
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