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RESUMO 

 

ARAÚJO, Wagner Luiz, M.S., Universidade Federal de Viçosa, fevereiro de 2006. 
Limitações da fotossíntese e metabolismo do carbono em folhas de diferentes 
posições da copa do cafeeiro (Coffea arabica L.). Orientador: Fábio Murilo DaMatta. 
Conselheiros: Marcelo Ehlers Loureiro e Raimundo Santos Barros. 

 

O cafeeiro é originário de ambientes sombreados, exibindo baixas taxas 

fotossintéticas, mesmo sob condições ótimas de cultivo. No entanto, muito pouco se sabe, 

nessa espécie, acerca das oscilações espaciais e temporais da fotossíntese, bem como das 

causas de suas baixas taxas fotossintéticas. Neste estudo, portanto, examinou-se o 

comportamento diurno das trocas gasosas, da fluorescência da clorofila a e do metabolismo 

do carbono, em diferentes posições da copa do cafeeiro, investigando-se as estratégias 

fisiológicas e bioquímicas envolvidas na aclimatação da maquinaria fotossintética, em função 

da atenuação da irradiância interceptada, ao longo do dossel, em plantas cultivadas em 

renques orientados no sentido norte-sul. Apesar de a radiação fotossinteticamente ativa (RFA) 

incidente sobre a copa ter variado, de 500 a 1850 µmol (fótons) m-2 s-1 ao longo dos horários 

avaliados, a RFA efetivamente interceptada foi bem menor, entre 20 a 800 µmol (fótons) m-2 

s-1 para as folhas inferiores, e 50 a 1400 µmol (fótons) m-2 s-1, para as superiores. A taxa de 

assimilação líquida do carbono (A) foi, em média, 135% maior nas folhas superiores, ao passo 

que a razão entre a concentração interna e ambiente de CO2 (Ci/Ca) foi sempre maior, e a 

composição isotópica do carbono menor, nas folhas inferiores, enquanto valores similares das 

condutâncias estomática (gs) e mesofílica (gm) foram observados, comparando-se folhas 

superiores e inferiores. Apesar da baixa disponibilidade de luz, observada nos estratos 

inferiores, tanto as irradiâncias de compensação como a de saturação foram similares entre 

folhas superiores e inferiores. O rendimento quântico aparente também foi similar entre faces 

e estratos. A taxa de assimilação líquida de carbono saturada pela luz foi relativamente baixa, 

mesmo nas folhas superiores, indicando que limitações outras, além da luz, podem estar 

largamente associadas às baixas taxas fotossintéticas do cafeeiro. As atividades inicial e total 

da Rubisco, bem como seu estado de ativação, pouco variaram entre faces e estratos. Com 

efeito, estes resultados, juntamente com os obtidos a partir das curvas A/Ci, sugerem que: (i) 

as causas da variação espacial das taxas fotossintéticas em folhas recém-expandidas não 

foram resultantes de limitações bioquímicas ou difusionais, mas, fundamentalmente de 

limitações fotoquímicas associadas à baixa disponibilidade de luz; (ii) as baixas taxas 



 

 x

fotossintéticas per se, em café, devem ser resultantes, particularmente, de limitações 

difusivas, conforme se infere a partir dos valores baixos de gs e gm, tanto nas folhas superiores 

como nas inferiores, ao longo de todo o dia, mas não necessariamente devido a uma baixa 

capacidade mesofílica para fixação de CO2. Mesmo a Ci � 1000 µmol mol-1 (Ca � 1600 µmol 

mol-1), não se observou saturação de A, em folhas de ambas as faces e estratos. De fato, as 

pequenas variações nas concentrações dos carboidratos e nas atividades de várias enzimas 

associadas com o metabolismo do carbono  sugerem que o café apresenta uma baixa 

plasticidade para ajustar a sua maquinaria bioquímica para fixação do CO2, em resposta à 

redução da disponibilidade de luz. As maiores atividades da sintase da sacarose-fosfato e da 

fosfatase da frutose-1,6-bisfosfato nas folhas superiores, em relação às das inferiores, devem 

estar fortemente associadas com as maiores taxas fotossintéticas observadas nas primeiras, de 

modo a garantir-lhes a manutenção da síntese e da exportação de fotoassimilados. Não se 

verificou fotoinibição da fotossíntese, mesmo nas folhas mais expostas à irradiância. O 

rendimento quântico do transporte de elétrons através do fotossistema II foi quase sempre 

menor, e a taxa de transporte de elétrons e o ângulo de inclinação foliar sempre maiores, nas 

folhas superiores em relação às inferiores. As diferenças observadas em A não estiveram 

relacionadas a diferenças na alocação de N para a produção de pigmentos fotossintéticos, 

cujas concentrações não variaram ao longo do dossel. Concomitantemente, estes resultados 

sugerem que, apesar dos valores relativamente baixos de A, o aparelho fotossintético do café 

exibe uma plasticidade relativamente baixa às variações da RFA. 
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ABSTRACT 

 

 

 

ARAÚJO, Wagner Luiz, M.S., Universidade Federal de Viçosa, February 2006. Limitations 
to photosynthesis and carbon metabolism in leaves of different positions in the 
canopy of the coffee tree (Coffea arabica L.). Adviser: Fábio Murilo DaMatta. 
Committee Members: Marcelo Ehlers Loureiro and Raimundo Santos Barros. 

 

This study aimed to explore the physiological and biochemical strategies associated to 

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. Sampling and 

measurements were made using outer leaves from upper and lower strata from east- and west-

faced sides of a coffee hedgerow (north-south orientation). Photosynthetic active radiation 

(PAR) incident on the canopy varied from 500 to 1850 µmol (photons) m-2 s-1 but PAR 

effectively intercepted by leaves was smaller, ranging from 20 to 800 µmol (photons) m-2 s-1 

for lower leaves, and from 50 to 1400 µmol (photons) m-2 s-1 for the upper ones. In general, 

net carbon assimilation rate (A) was larger in upper leaves (135%), while internal to ambient 

CO2 concentration ratio (Ci/Ca) was always larger, and carbon isotope composition smaller, in 

lower leaves. By contrast, both stomatal (gs) and mesophyll (gm) 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 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. Initial and total activities 

of Rubisco, as well as its activation state, varied lightly along the treatments. These results, 

combined with those from curves A/Ci, 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 gs and gm irrespective of leaf position, but not necessarily 

due to a low mesophyll capacity for CO2 fixation. Even at Ci � 1000 µmol mol-1 (Ca � 1600 

µmol mol-1) A was not saturated. In fact, small variations in carbohydrate concentrations as 

well as in the activities of several enzymes associated with carbon metabolism suggest that 

the coffee tree presents a low plasticity to adjust its biochemical apparatus for CO2 fixation in 

response to decreasing light availability. The greatest activities of sucrose-phosphate synthase 

and fructose-1,6-bisphosphatase in upper leaves appeared to be strongly associated with the 



 

 xii

greatest photosynthetic rates observed in these leaves in order to guarantee their abilities to 

maintain sucrose synthesis and export. Photoinhibition of photosynthesis was not observed 

even in the most exposed leaves. The quantum yield of electron transport was almost always 

smaller, while the electron transport rate and leaf angles were always larger, in the upper 

leaves than in the lower leaves. The differences observed in A were not related to a 

differential allocation of N for the production of photosynthetic pigments, which did not vary 

along the canopy. 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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1. Introdução Geral 

 
 
 
 
 

Características morfológicas e fisiológicas foliares geralmente variam com a posição 

na copa, uma vez que diferentes posições estão associadas a ambientes lumínicos distintos 

(Hollinger, 1989; Ishida et al., 1999). O desempenho fotossintético das plantas deve ser, pois, 

maximizado, mediante adaptações morfológicas e fisiológicas ao ambiente luminoso (Poorter, 

2001), desde o nível subcelular até níveis macroscópicos (Balaguer et al., 2001). Obviamente, 

não apenas a irradiância interceptada, mas também a temperatura foliar (Tf), deve variar ao 

longo do dossel, com possíveis reflexos sobre o comportamento estomático e a fotossíntese. 

Assim, a capacidade fotossintética varia amplamente em diferentes folhas de uma mesma 

planta, sendo freqüentemente limitada por restrições difusivas e bioquímicas (Kozlowski & 

Pallardy, 1997). Limitações difusivas (e.g., estomáticas e mesofílicas), mas não as limitações 

bioquímicas, estão associadas a decréscimos na concentração interna de CO2 (Ci), podendo ser 

superadas mediante a elevação no suprimento externo de CO2. Além de limitações difusivas, 

alterações nas reações fotoquímicas e na atividade das enzimas da fase bioquímica da 

fotossíntese, bem como das enzimas do metabolismo dos carboidratos e do nitrogênio (Boyer, 

1995; Foyer et al., 1994; Kanechi et al., 1996; Paul & Driscoll, 1997), podem afetar 

significativamente a magnitude das taxas fotossintéticas. Saliente-se que a atividade de 

algumas enzimas do ciclo de Calvin (e.g., carboxilase/oxigenase da ribulose-1,5-bisfosfato -

Rubisco, EC 4.1.1.39) e da sintase da sacarose-fosfato (SPS, EC 2.4.1.14) são moduladas pela 

luz (Zimmerman et al., 1995).  

O café (Coffea arabica L. e C. canephora Pierre) constitui a cultura perene mais 

importante e difundida na América Latina, sendo cultivado também nos continentes africano e 

asiático, contribuindo, assim, para a balança comercial de vários países. Originária das 

florestas tropicais da África, onde é encontrada em estado espontâneo como vegetação de sub-

bosque, desenvolvendo-se, portanto, permanentemente sob sombra, a cultura do café 

expandiu-se e adaptou-se às mais variadas condições ecológicas da faixa tropical. No Brasil, 

atualmente, os cafezais vêm sendo conduzidos quase exclusivamente a pleno sol, enquanto 

em muitos países da América Central, por exemplo, a espécie é mais freqüentemente 
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cultivada em sistemas arborizados. Não obstante, cafeeiros cultivados a pleno sol produzem 

satisfatoriamente e, na maioria dos casos, mais que os plantios à sombra. Como conseqüência, 

o sombreamento, como uma prática cultural regular, foi abandonado em várias regiões do 

mundo, como no Brasil e no Quênia (Malavolta, 2000).  

No cafeeiro, desde que a abertura estomática não seja limitante, a taxa de assimilação 

líquida do carbono (A) parece maior nas folhas expostas que nas sombreadas (DaMatta, 

2004a). Geralmente, quando se observa maior A à sombra que a pleno sol, menor  

condutância estomática (gs) nas folhas expostas parece explicar, pelo menos parcialmente, 

essas observações (Freitas, 2000; Gutiérrez & Meinzer, 1994; Kumar & Tieszen, 1980; Paiva 

et al., 2001). Uma vez que a abertura dos estômatos em café é maior sob sombra ou em dias 

nublados ou chuvosos (Fanjul et al., 1985; Maestri & Vieira, 1958), é plausível sugerir que, a 

pleno sol, a fotossíntese possa ser largamente limitada por baixos valores de gs. De fato, gs 

parece menor nas folhas expostas que nas sombreadas, de modo que nas últimas a fotossíntese 

seria limitada pela baixa disponibilidade de luz, e não por limitações decorrentes de baixa gs 

(Gutiérrez & Meinzer, 1994). Registre-se que alguns atributos típicos de folhas de sombra, 

como a baixa razão clorofila a/clorofila b (DaMatta & Maestri, 1997; Fahl et al., 1994) e 

valores relativamente baixos de irradiância de compensação (Ic) (Rena et al., 1994), são 

usualmente observados, mesmo na folhagem exposta. Outras características, como menor taxa 

de respiração escura (Rd), aumento na concentração de clorofilas por unidade de massa e no 

rendimento quântico aparente (Φa) (Friend, 1984), assim como a alteração no ângulo de 

inclinação foliar, devem ter papel de destaque, na aclimatação a baixas irradiâncias, 

particularmente nas folhas sujeitas a menor disponibilidade de luz. Por outro lado, o cafeeiro 

exibe também características indicativas de aclimatação/adaptação às altas irradiâncias, 

observando-se, em plantas a pleno sol, por exemplo, redução da área foliar específica (AFE), 

aumento da espessura da cutícula (Fahl et al., 1994; Voltan et al., 1992), incrementos na 

densidade estomática (Voltan et al., 1992), cloroplastos com menos grana e menos tilacóides 

por granum (Fahl et al., 1994), aumento na quantidade e na atividade da Rubisco (Ramalho et 

al., 1999) e reversão da fotoinibição relativamente rápida (DaMatta & Maestri, 1997). Em 

adição, em plantas de café, uma vez que se atinja a irradiância de saturação (Is), com valores 

variando de 300 a 600-700 µmol (fótons) m-2 s-1, com folhas à sombra, ou as mais internas da 

copa, exibindo os menores valores (Kumar & Tieszen, 1980; Fahl et al., 1994), a fotossíntese 

pode prosseguir sem decréscimos substanciais até cerca de 1200 µmol (fótons) m-2 s-1 (Kumar 

& Tieszen, 1980) ou mesmo 1400 µmol (fótons) m-2s-1 (Ramalho et al., 2000). Tomados em 

conjunto, esses resultados permitem pressupor que o café apresenta mecanismos para ajustar 

sua maquinaria fotossintética e bioquímica às condições preponderantes de luminosidade, 
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sugerindo que o cafeeiro possa responder plasticamente às variações da irradiância (DaMatta, 

2004 a,b). 

Cumpre ressaltar que, como a maioria das espécies lenhosas tropicais cultivadas 

originárias de ambientes sombreados, o café exibe baixos valores de A (DaMatta, 2003), 

mesmo sob condições ótimas de cultivo (Silva et al., 2004). Os máximos valores de A 

registrados em C. arabica situam-se na faixa de 7 a 12 µmol CO2 m
-2 s-1, porém, mais amiúde, 

esses valores giram em torno de 4 µmol CO2 m
-2 s-1 (Rena et al., 1994). Esses dados indicam 

que o cafeeiro exibe uma eficiência fotossintética muito baixa, em relação à da maioria das 

plantas lenhosas (Cannell, 1985). Por outro lado, a capacidade fotossintética máxima, 

determinada sob luz e CO2 saturantes, alcança valores da ordem de 30 a 40 µmol O2 m
-2 s-1 

(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 resistência à difusão do 

CO2, desde a atmosfera até os sítios de carboxilação, 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, fotossíntese e irradiância foi 

realizada com plantas jovens cultivadas em vasos (DaMatta, 2004a). Com efeito, pouco ou 

nada parece ter sido explorado acerca das oscilações espaciais e temporais da fotossíntese ao 

longo do dossel, oscilações estas que estariam fortemente relacionadas com potenciais 

aclimatações à disponibilidade de luz. O objetivo deste trabalho foi, pois, examinar as 

estratégias fisiológicas e bioquímicas envolvidas na aclimatação da maquinaria fotossintética, 

em função da atenuação da irradiância  interceptada, ao longo da copa do cafeeiro, bem como 

explorar as causas das suas baixas taxas fotossintéticas. 
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II. Capítulo 1 

 
 
 
 
 

Limitações da fotossíntese em folhas de diferentes posições da copa do cafeeiro 

(Coffea arabica L.) 

 
 
 
 
 

1.1. Introdução 

 
 
 

Características morfológicas e fisiológicas foliares geralmente variam com a posição 

na copa, uma vez que diferentes posições estão associadas a ambientes lumínicos distintos 

(Hollinger, 1989; Ishida et al., 1999). O desempenho fotossintético das plantas deve ser, pois, 

maximizado, mediante adaptações morfológicas e fisiológicas ao ambiente luminoso (Poorter, 

20001), desde o nível subcelular até níveis macroscópicos (Balaguer et al., 2001). Incluem-se, 

aí, alterações na composição de pigmentos fotossintéticos, na densidade estomática, no ângulo 

de inclinação foliar e na atividade de enzimas do ciclo de Calvin. Obviamente, não apenas a 

irradiância interceptada, mas também a temperatura foliar (Tf), deve variar ao longo do 

dossel, com possíveis reflexos sobre o comportamento estomático e a fotossíntese. Assim, a 

capacidade fotossintética varia amplamente em diferentes folhas de uma mesma planta, sendo 

freqüentemente limitada por restrições difusivas e bioquímicas (Kozlowski & Pallardy, 1997). 

Limitações difusivas (e.g., estomáticas e mesofílicas), mas não limitações bioquímicas, estão 

associadas a decréscimos na concentração interna de CO2 (Ci), podendo ser superadas 

mediante a elevação no suprimento externo de CO2. Além das limitações difusivas, alterações 

nas reações fotoquímicas e na atividade das enzimas da fase bioquímica da fotossíntese, bem 

como das enzimas do metabolismo dos carboidratos e do nitrogênio (Boyer, 1995; Foyer et 

al., 1994; Kanechi et al., 1996; Paul & Driscoll, 1997), podem afetar significativamente a 

magnitude das taxas fotossintéticas. Em adição, o impacto dessas restrições varia entre 

espécies e genótipos, em resposta às condições ambientes (Guo et al., 2002). 

A maioria das espécies lenhosas possui folhas hipoestomáticas, com condutâncias 
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difusivas consideravelmente inferiores às de plantas herbáceas (Ceulemans & Saugier, 1991). 

Se, por um lado, muitos estudos têm explorado a importância da condutância estomática (gs) 

sobre o controle das trocas gasosas, por outro, relativamente pouco se tem explorado sobre a 

condutância mesofílica (gm), em parte, devido a dificuldades para sua mensuração com 

precisão (De Lucia et al., 2003). Não obstante, inicialmente considerada como sendo grande o 

bastante para ter um impacto desprezível sobre a fotossíntese (Farquhar et al., 1980), sabe-se 

hoje que gm pode ser suficientemente pequena para reduzir significativamente a concentração 

de CO2 nos sítios de carboxilação em relação àquela dos espaços intercelulares, limitando, 

assim, a fotossíntese (Evans et al., 1994; Loreto et al., 1992; von Caemmerer et al., 1994). 

Com efeito, as baixas taxas fotossintéticas em algumas espécies lenhosas (e.g. Fagus sylvatica 

L.) são atribuídas à baixa gm (Epron et al., 1995), enquanto em outras (e.g. Pseudotsuga 

meinziesii (Mirb.) Franco) a fotossíntese pode ser limitada, em magnitude similar, por gs e gm 

(Warren et al., 2003).  

No cafeeiro (Coffea arabica L. e C. canephora Pierre), pouco se sabe sobre os 

mecanismos que explicariam os baixos valores de suas taxas fotossintéticas, mas baixas 

condutâncias difusivas desempenhariam um papel preponderante nessa resposta, conforme 

especulado por DaMatta et al. (2001) e Silva et al. (2004). Em todo o caso, desde que a 

abertura estomática não seja limitante, a taxa de assimilação líquida do carbono (A) parece 

maior nas folhas expostas que nas sombreadas (DaMatta, 2004a). Geralmente, quando se 

observa maior A sob sombra que a pleno sol, menor gs nas folhas expostas parece explicar, 

pelo menos parcialmente, essas observações (Freitas, 2000; Gutiérrez & Meinzer, 1994; 

Kumar & Tieszen, 1980; Paiva et al., 2001). No entanto, em função da alta sensibilidade do 

estômato do cafeeiro ao déficit de pressão de vapor entre o interior da folha e a atmosfera (δe) 

(DaMatta, 2004a), que normalmente aumenta, na medida em que a temperatura do ar se eleva 

e a umidade relativa decresce, podem ocorrer decréscimos apreciáveis em gs  (DaMatta, 2004 

a,b), especialmente nos ramos superiores das faces expostas à radiação solar da tarde. Nessa 

condição, a utilização fotoquímica da radiação interceptada diminui, fato que poderia 

potencializar a ocorrência de danos fotoinibitórios e fotooxidativos. Nesse contexto, a redução 

da absorção da energia incidente (e.g., via alteração do ângulo de inclinação da folha) ou o 

aumento na capacidade de dissipação da energia excedente, podem revestir-se de capital 

importância para a fotoproteção das plantas (Chaves, 2005). Ressalte-se que o cafeeiro é 

originário de ambientes sombreados, exibindo baixas taxas fotossintéticas (Silva et al., 2004) 

e, portanto, nas folhas expostas, a  irradiância interceptada pode facilmente  exceder 600 µmol 

(fótons) m-2 s-1, um valor que parece saturar a fotossíntese nessas folhas (DaMatta, 2004a). 

Entretanto, os mecanismos de fotoproteção parecem eficientes, de maneira que, mesmo nas 
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folhas expostas, a fotoinibição da fotossíntese é manifestada apenas episodicamente (Chaves, 

2005). Por outro lado, o café, cultivado tanto em vasos como no campo, normalmente exibe 

alguns atributos típicos de plantas de sombra, como a baixa razão clorofila a/clorofila b 

(DaMatta & Maestri, 1997; Fahl et al., 1994) e valores relativamente baixos de irradiância de 

compensação (Ic) (Rena et al., 1994). Dessa forma, sugere-se que essa espécie apresenta 

mecanismos para ajustar sua maquinaria fotossintética às condições preponderantes de 

luminosidade e, como decorrência, poderia responder plasticamente às variações da 

irradiância (DaMatta, 2004a). Em todo o caso, a grande maioria dos trabalhos associando 

fotossíntese e irradiância parece ter sido realizada com cafeeiros jovens cultivados em vasos. 

Com efeito, pouco ou nada parece ter sido explorado acerca das oscilações espaciais e 

temporais da fotossíntese ao longo do dossel, oscilações estas que estariam fortemente 

relacionadas com potenciais aclimatações à disponibilidade de luz. O objetivo deste trabalho 

foi, pois, examinar as estratégias envolvidas na aclimatação da maquinaria fotossintética, em 

função da atenuação da irradiância interceptada, ao longo da copa do cafeeiro. 

Adicionalmente, procurou-se investigar as causas das baixas taxas fotossintéticas do cafeeiro.  

 
1.2. Material e Métodos 
 

O experimento foi conduzido sob condições de campo, com plantas de café (C. 

arabica L. cv Catuaí Vermelho IAC 44), com 18 anos de idade, em Viçosa (20o45’S, 

42o15’W, 650 m de altitude), Minas Gerais. As plantas vêm sendo cultivadas a pleno sol, sob 

espaçamento 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. As medições e amostragens foram 

realizadas durante dois dias ensolarados, em março de 2005, época quente e chuvosa, quando 

o cafeeiro ainda se encontra na fase de crescimento ativo, exibindo taxas de fotossíntese 

relativamente elevadas (Silva et al., 2004). Avaliaram-se folhas completamente expandidas, 

de posições azimutais semelhantes, do terceiro ou quarto par, a partir do ápice de ramos 

plagiotrópicos, situados nas faces leste e oeste das plantas, utilizando-se de folhas dos terços 

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 repetições. Cada unidade experimental consistiu-se de uma 

planta, avaliando-se uma folha por estrato e por face, em cada planta. Os dados obtidos foram 

submetidos à análise de variância, e as médias foram comparadas entre si pelo teste de 

Newman-Keuls, a 5% de probabilidade, utilizando-se do Sistema de Análises Estatísticas e 

Genéticas da UFV (SAEG-UFV, 1997). 
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Avaliaram-se os seguintes parâmetros: 
 
a) Parâmetros agrometeorológicos  

O déficit de pressão de vapor entre o interior da folha e a atmosfera (δe) foi calculado 

segundo Landsberg (1986). Para isso, foram tomadas, ao longo das avaliações das trocas 

gasosas, as temperaturas do ar (bulbo seco e bulbo úmido) e da folha (Tf),  utilizando-se, 

respectivamente, de um psicrômetro e de um termopar associado à pinça de um fluorômetro 

com amplitude de pulso modulado (FMS2, Hansatech, Norfolk, Reino Unido).  

 
b) Radiação interceptada pela folha e inclinação foliar 

A radiação fotossinteticamente ativa (RFA) foi medida com um fotômetro/radiômetro 

(Li-185, LI-COR, Lincoln, EUA), no mesmo ângulo de inserção da folhas e, também, acima 

da copa das plantas. A inclinação foliar foi mensurada em relação ao horizonte (= 0o). 

 
c) Trocas gasosas e parâmetros de fluorescência 

A taxa de assimilação líquida do carbono (A), a condutância estomática (gs) e a razão 

entre a concentração interna e ambiente de CO2 (Ci/Ca) foram medidas ao longo do dia, em 

sistema aberto, sob luz e concentração de CO2 ambientes, com um analisador de gases a 

infravermelho (LC pro+, Analytical Development Company, Hoddesdon, Reino Unido). Os 

parâmetros de fluorescência da clorofila a foram determinados nas mesmas folhas utilizadas 

para as medições de trocas gasosas, por meio do fluorômetro já citado. A fluorescência inicial 

(F0), a fluorescência máxima (Fm), a eficiência fotoquímica máxima do fotossistema (FS) II 

(Fv/Fm) e o rendimento quântico do transporte de elétrons (ΦFSII) foram estimados como 

descrito em DaMatta et al. (2002a) e em Lima et al. (2002). Para calcular-se a taxa de 

transporte de elétrons (TTE), considerou-se que o FS II e o FSI absorvem quantidades iguais 

de luz; assim TTE foi estimada como: TTE = [RFA efetivamente interceptada pela folha] x 

[absortância foliar] x ΦFSII x 0,5; a absortância foliar foi calculada a partir da concentração de 

clorofila por unidade de área (Evans, 1993). 

A condutância mesofílica (gm) foi determinada conforme Bernacchi et al. (2002), a 

partir dos dados de A, taxa de respiração escura (Rd) e TTE. Esse método também requer que 

o fator de especificidade da rubisco para CO2 e O2, dependente do ponto de compensação de 

CO2 na ausência de Rd (Γ*), seja conhecido. A resposta de Γ* à temperatura, previamente 

descrita em Bernachi et al. (2001), foi então considerada. Os parâmetros de trocas gasosas e 

de fluorescência foram calculados em uma única folha por posição, em cada face e em cada 

planta, durante dois dias consecutivos, de forma que os valores obtidos em cada posição 

dentro de cada planta foram computados como valores médios. 
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Curvas de resposta de A à irradiância (curva A/RFA) foram obtidas, incrementando-se 

a RFA em 12 etapas, de 0 a 1600 µmol (fótons) m-2 s-1, a 25°C e concentração de CO2 

ambiente, como descrito em Iio et al. (2005). O rendimento quântico aparente (�a) foi 

estimado por meio da regressão linear da porção inicial da curva [ 0 � RFA � 150 µmol 

(fótons) m-2 s-1]. As respostas de A à concentração interna de CO2 (curva A/Ci ) foram 

determinadas a 1000 µmol (fótons) m-2 s-1, um valor saturante (determinado a partir das 

curvas A/RFA), mas não fotoinibitório, a 25°C, variando-se a concentração de CO2 ambiente 

(Ca), de 50 a 1600 µmol mol-1, exatamente como descrito por Habermann et al. (2003) e Iio et 

al. (2005). Técnicas de regressão não-linear, baseadas nas equações de Farquhar et al. (1980), 

modificadas por Sharkey (1985) e Harley & Sharkey (1991), foram usadas para calcular a 

taxa de carboxilação máxima (Vcmax), taxa de carboxilação máxima limitada pelo transporte de 

elétrons (Jmax) e taxa de respiração na presença de luz para cada curva A/Ci obtida, conforme 

descrito em detalhe por Ramalho et al. (1997). A limitação à fotossíntese, imposta pelo 

fechamento estomático, foi estimada por meio da limitação estomática relativa (LER), 

calculada a partir das curvas A/Ci, usando-se da equação: 
i

ai

C

CC

A

AA 100)(
LER

×−
= , conforme 

Maroco et al. (2002). As estimativas das taxas de assimilação líquida de CO2 a Ci = 400 µmol 

mol-1 e a Ca = 400 µmol mol-1 (ACi e ACa, respectivamente) foram obtidas por meio das 

equações ajustadas para os dados das curvas A/Ci. Os dados obtidos para essas curvas, como 

também aqueles das curvas A/RFA, foram submetidos à análise de regressão (n=4), 

utilizando-se do modelo hiperbólico retangular com três parâmetros: 
xb
xa

yy
+
×

+= 0 , sendo y0, 

a e b os parâmetros ajustados. Para a obtenção das curvas supracitadas, ramos eram 

destacados aproximadamente às 7:00 h e imediatamente levados ao laboratório, com suas  

bases imersas em água. 

 
d) Área foliar específica (AFE), nitrogênio (N), pigmentos e composição isotópica do carbono 

(δ13C) 

Amostras foliares foram coletadas entre 11:00 e 13:00 h. A AFE foi determinada, 

utilizando-se de discos foliares de 14 mm de diâmetro, obtendo-se sua massa seca após 72 h, a 

70ºC. Nestas amostras, o N orgânico e o N nítrico foram determinados conforme descrito em 

DaMatta et al. (1999). A soma dessas duas frações representa o N-total. Clorofilas e 

carotenóides totais foram extraídos em acetona/água (80%; v/v) e estimados 

espectrofotometricamente (Lichtenthaler, 1987). A δ13C foi determinada exatamente como 

descrito em DaMatta et al. (2002b). 
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1.3. Resultados 

 
Apesar de a RFA incidente sobre a copa ter variado, de 500 a 1850 µmol (fótons) m-2 

s-1, ao longo dos horários avaliados (não mostrado), a RFA efetivamente interceptada foi bem 

menor, situando-se entre 20 a 800 µmol (fótons) m-2 s-1 para as folhas inferiores, e 50 a 1400 

µmol (fótons) m-2 s-1, para as superiores (Figura 1). Apesar disso, as variações em Tf foram 

similares dentro de cada face avaliada; entretanto, as folhas da face leste, que interceptam 

mais radiação solar nas primeiras horas do dia, apresentaram maiores temperaturas, ao longo 

do dia, independentemente do estrato amostrado (Figura 1). Saliente-se, ainda, que, apesar de 

as folhas superiores da face oeste interceptarem RFA em extensão muito maior que as folhas 

das demais faces amostradas, ao longo da tarde, não se observou qualquer diferença 

expressiva de temperatura entre tais folhas (Figura 1). O δe seguiu estritamente o mesmo 

comportamento de Tf (Figura 1). 

Apesar da baixa disponibilidade de luz, conforme observado nos estratos inferiores, o 

�a foi bastante similar entre faces e estratos (Tabela 1); além disso, tanto a irradiância de 

compensação (Ic) como a irradiância de saturação (Is) foram similares para folhas superiores e 

inferiores (Tabela 1), apresentando valores médios em torno de 20 e 800 µmol fótons m-2 s-1, 

respectivamente. A taxa de assimilação líquida de carbono saturada pela luz (ARFA) foi 

relativamente baixa, mesmo nas folhas superiores (Tabela 1), indicando que limitações outras, 

além da luz, podem estar largamente associadas às baixas taxas fotossintéticas do cafeeiro. 

Em geral, A foi maior nas folhas dos estratos superiores em relação às dos estratos 

inferiores, independentemente da face avaliada (Figura 2), com as médias diárias de A, 

considerando-se os dados obtidos durante dois dias de avaliação, cerca de 135% maiores nas 

folhas superiores que nas inferiores (Tabela 2). Tais diferenças não estão associadas a 

limitações difusivas, conforme se depreende da Figura 2 e da Tabela 2, em que se observam 

valores similares de gs e gm, comparando-se aquelas folhas. A razão Ci/Ca foi sempre maior 

(Figura 2), e δ13C menor, nas folhas inferiores em relação às superiores (Tabela 2), 

confirmando o padrão manifestado para os parâmetros de trocas gasosas (Figura 2). Em 

adição, as respostas da A à Ci mostraram que LER, Vcmax, Jmax, a razão Jmax/ Vcmax e a taxa de 

assimilação líquida de carbono máxima obtida a partir das curvas A/Ci (ACO2) foram 

semelhantes entre folhas superiores e inferiores, independentemente de faces (Tabela 3). 

Verifica-se ainda que, mesmo a Ci � 1000 µmol mol-1 (Ca � 1600 µmol mol-1), não se 

observou saturação de A (Figura 3), em folhas de ambas as faces e estratos. Ressalte-se, ainda, 

que os baixos valores de A, em café, sob condições de campo, não estiveram associados à 
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decréscimos na razão Fv/Fm,  que se manteve praticamente inalterada ao longo do dia, mesmo 

nas folhas dos estratos superiores, com valores � 0,80 (Figura 4). 
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Figura 1: Curso diurno da radiação fotossinteticamente ativa (RFA) efetivamente interceptada pelas 

folhas, da temperatura foliar (Tf) e do déficit de pressão de vapor entre a folha e a atmosfera (δe) em 

plantas de café cultivadas em campo. As medições foram realizadas em folhas situadas nas faces oeste 

(O, símbolo vazio) e leste (L, símbolo cheio) dos terços superior (S, linha cheia) e mediano inferior (I, 

linha tracejada) do dossel. Valores representam a média ± erro-padrão (n=6) 
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Tabela 1: Irradiância de compensação [Ic, µmol (fótons) m-2 s-1], irradiância de saturação [Is, µmol 

(fótons) m-2 s-1], rendimento quântico aparente [�a, mol (CO2) mol-1 (fótons)] e taxa de assimilação 

líquida de carbono saturada pela luz [ARFA, µmol (CO2) m-2 s-1] em plantas de café cultivadas em 

campo, obtidas a partir de curvas A/RFA. As avaliações foram realizadas em folhas situadas nas faces 

oeste e leste, dos terços superior e mediano inferior do dossel 

Face e posição avaliada 
Parâmetros 

Oeste Superior Leste Superior Oeste Inferior Leste Inferior 

 Ic   24,5 ± 2,6 A* 16,3 ± 2,6 A 22,1 ± 3,1 A   21,3 ± 0,8 A 
 Is     740 ± 89 A 749 ± 68 A 758 ± 87  A 843 ± 65 A 
�a 0,0177 ± 0,003 A 0,0151 ± 0,002 A 0,0178 ± 0,001 A 0,0190 ± 0,002 A 
 ARFA 3,49 ± 0,27 A 4,10 ± 0,14 A 3,75 ± 0,11 A 3,66 ± 0,11 A 
* Médias seguidas por  uma mesma letra dentro de cada linha não diferem entre si, a 5% de probabilidade,  pelo teste de Newman-Keuls;  
valores representam a média ± erro-padrão (n=4) 

 

O ΦFSII tendeu a ser quase sempre menor nas folhas superiores em relação ao das 

inferiores (Figura 4). As variações diurnas em TTE (Figura 4) seguiram, em larga extensão, as 

variações diurnas da RFA efetivamente interceptada pela folha, em todos estratos avaliados. 

Assim, observou-se que, para as folhas da face oeste, os valores de TTE foram menores às 

08:00 h, seguindo-se de progressivo aumento ao longo da manhã, decrescendo 

significativamente ao fim da tarde (Figura 4), quando a RFA foi também reduzida. Para as 

folhas inferiores da face leste, TTE atingiu valores máximos às 12:00 h; já as folhas 

superiores da face leste apresentaram TTE aproximadamente constante ao longo do dia, com 

um decréscimo acentuado ao fim da tarde (~ às 16:00 h), quando a RFA efetivamente 

interceptada nessas folhas foi também mínima. Verificou-se, ainda, que as folhas dos estratos 

inferiores apresentam menores valores de TTE ao longo de todos os horários de avaliação 

(Figura 4), especialmente quando a RFA interceptada foi muito baixa.  

Os ângulos foliares permaneceram praticamente constantes ao longo do dia em cada 

estrato avaliado (Figura 4). Pôde-se observar, também, que a inclinação das folhas superiores 

foi sempre maior que a das folhas inferiores (Figura 4), o que deve acarretar menor 

interceptação do fluxo de energia radiante por unidade de área nas primeiras. Adicionalmente, 

as folhas situadas nos estratos inferiores, em ambas as faces, apresentaram maior AFE (Tabela 

2). A concentração foliar de N-total foi cerca de 10% maior nas folhas do estrato inferior que 

nas folhas superiores, dentro de uma mesma face amostrada, e aproximadamente 30% maior 

nas folhas inferiores da face leste que nas superiores da face oeste (Tabela 2). 
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Figura 2: Curso diurno da taxa de assimilação líquida de carbono (A), da condutância estomática (gs), 

da condutância mesofílica (gm) e da razão entre a concentração interna e ambiente de CO2 (Ci/Ca) em 

plantas de café cultivadas em campo. Detalhes adicionais na Figura 1 
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Sendo uma espécie originalmente de ambientes sombreados, dever-se-iam esperar 

várias adaptações em resposta à baixa disponibilidade de luz, particularmente nas folhas dos 

estratos inferiores. Não obstante, as diferenças observadas em A não estiveram relacionadas a 

diferenças na alocação de N para a produção de pigmentos fotossintéticos, conforme se 

depreende da Tabela 2, em que não se observaram variações significativas na concentração 

dos pigmentos avaliados, bem como na razão clorofila/N. De qualquer modo, houve uma 

discreta redução na concentração de clorofila a nas folhas da face oeste, levando a uma queda 

na razão clorofila a/clorofila b (Tabela 2). Entretanto, os valores dessa razão foram muito 

similares e próximos de 3,0, e potenciais diferenças estatísticas devem ter pouca, se alguma, 

expressão fisiológica. Ademais, não se verificou qualquer alteração na razão 

clorofilas/carotenóides, ao avaliarem-se folhas das diferentes faces e estratos (Tabela 2).  

 

 
Tabela 2: Taxa de assimilação líquida de carbono (A), condutância estomática (gs), razão entre a 

concentração interna e ambiente de CO2 (Ci/Ca), composição isotópica do carbono (δ13C), área foliar 

específica (AFE), concentração foliar de N-total, concentração de clorofilas (Cl) totais (a+ b),

carotenóides totais (Car), razão Cl/N, razão Cl a/ Cl b (Cl a/b) e razão Cl/Car em plantas de café 

cultivadas em campo, avaliadas em folhas situadas nas faces oeste e leste, dos terços superior e mediano 

inferior do dossel 

Face e posição avaliada 
Parâmetros 

Oeste Superior Leste Superior Oeste Inferior Leste Inferior 

A, µmol (CO2) m
-2 s-1 2,34 ± 0,25 A* 2,37 ± 0,37 A 0,97 ± 0,13 B 1,00 ± 0,23 B 

gs, mmol (H2O) m
-2 s-1 57,1 ± 7,2 A 61,2 ± 13,5 A 47,6 ± 5,3 A 51,7 ± 12,1 A 

Ci/Ca 0,73 ± 0,02  B 0,78 ± 0,02 B 0,84 ± 0,02 A 0,89 ± 0,03 A 
δ13C, -‰ 29,80 ± 0,15 A 29,15 ± 0,37 A 32,32 ± 0,35 B 31,57 ± 0,32 B 
AFE, m2 kg-1 12,87 ± 0,29 B 12,09 ± 0,24 B 16,49 ± 0,18 A 17,09 ± 0,18 A 
N total, g kg-1 MS 28,56 ± 1,52 C 33,23 ± 1,15 AB 30,46 ± 0,97 BC 37,05 ± 1,21 A 
Cl (a+b), mmol kg-1 1,82 ± 0,19 A 2,06 ± 0,14 A 2,19 ± 0,27 A 2,24 ± 0,22 A 
Car, mmol kg-1 0,37 ± 0,02 A 0,40 ± 0,02 A 0,43 ± 0,04 A 0,44 ± 0,04 A 
Cl/N, mmol mol-1 9,08 ± 1,01 A 8,75 ± 0,71 A 10,27 ± 1,62 A 8,52 ± 0,89 A 
Cl a/b 2,98 ± 0,05AB 3,08 ± 0,04 A 2,91 ± 0,06 B 3,06 ± 0,03 A 
Cl/Car 4,84 ± 0,29 A 5,15 ± 0,21 A 5,09 ± 0,23 A 5,12 ± 0,17 A 
Valores representam a média ± erro-padrão (n=6), exceto dados de trocas gasosas, que representam a média ± erro-padrão de dados obtidos ao 
longo de dois dias de avaliação (n=60). * Médias seguidas por  uma mesma letra dentro de cada linha não diferem entre si, a 5% de 
probabilidade,  pelo teste de Newman-Keuls 
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Figura 3: Curvas de resposta da taxa de assimilação líquida da CO2 [A, µmol (CO2) m-2 s-1] à 

concentração interna de CO2 [Ci, µmol (CO2) mol-1] em plantas de café cultivadas em campo. As 

avaliações foram realizadas em folhas situadas nas faces oeste e leste, dos terços superior e mediano 

inferior do dossel. Os parâmetros (taxa de carboxilação máxima [Vcmax, µmol (CO2) m-2 s-1], taxa de 

carboxilação máxima limitada pelo transporte de elétrons [Jmax, µmol (CO2) m
-2 s-1], razão Jmax/ Vcmax, 

limitação estomática relativa (LER, %) e  taxa de assimilação líquida de carbono máxima obtida a 

partir das curvas A/Ci [ACO2, µmol (CO2)  m
-2 s-1]) obtidos a partir das folhas de diferentes faces e 

estratos não diferiram significativamente, a 5% de probabilidade, pelo teste de Newman-Keuls;  

valores representam a média ± erro-padrão (n = 4) 

 
1.4. Discussão 

 

Este trabalho é o primeiro a explorar as razões das baixas taxas fotossintéticas em café, 

assim como quais fatores estariam mais fortemente associados às limitações espaciais e 

temporais da fotossíntese nessa espécie. De modo geral, as maiores taxas de fotossíntese 

foram muito baixas e inferiores aos valores máximos já relatados para café cultivado em 

campo (~12  µmol m-2 s-1; Silva et al., 2004), porém comparáveis com as observadas por 

outros autores (e.g., Chaves, 2005; Freitas, 2000; Gutiérrez & Meinzer, 1994; Vaast et al., 

2005),  também  sob  condições  de  campo.  Nota-se  que,  em função da alta sensibilidade do  
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Figura 4: Curso diurno da eficiência fotoquímica máxima do FSII (Fv/Fm), do rendimento quântico do 

transporte de elétrons (ΦFSII), da taxa de transporte de elétrons (TTE) e do ângulo foliar em plantas de 

café cultivadas em campo. Detalhes adicionais na Figura 1  
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estômato do cafeeiro ao δe (DaMatta 2004 a,b), gs alcança valores máximos no início da 

manhã, e negligenciáveis à tarde, fato provavelmente associado ao incremento, ao longo do 

dia, de δe e Tf. Observações similares têm sido relatadas em café (Barros et al., 1997; 

DaMatta, 2004 a,b; Gutiérrez et al., 1994; Gutiérrez & Meinzer, 1994).Os baixos valores de gs 

e/ou gm devem, pois, estar associados a baixos valores de A à tarde, mesmo nas folhas 

inferiores, ainda que se observem, em alguns horários, valores relativamente elevados de 

TTE. Portanto, as variações relativas de gs e gm e de TTE devem grandemente responder pelo 

curso diurno de A. De qualquer modo, deve-se salientar que os valores obtidos para gs e gm, 

neste trabalho, são comparáveis (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 mínimos relatados para várias espécies lenhosas. Estes 

resultados confirmam o papel fundamental das baixas condutâncias difusivas em relação às 

baixas taxas fotossintéticas em café, observadas em diversos trabalhos (Chaves, 2005; 

DaMatta et al., 1997, 2001, 2002 a,b; Gutiérrez & Meinzer, 1994; Lima et al., 2002; Pinheiro 

et al., 2004; Praxedes et al., 2006; Ramalho et al., 1997, 2000; Silva et al., 2004; Vaast et al., 

2005), sob as mais variadas condições de cultivo. Registre-se, ainda, que, embora não tenha 

ocorrido saturação de A a Ca �1600 µmol mol-1, a capacidade fotossintética máxima 

(determinada sob luz saturante e Ca � 50 mmol mol-1) do cafeeiro alcança valores da ordem 

de 30 a 40 µmol O2 m
-2 s-1 (Almeida & Maestri, 1997; Campostrini & Maestri, 1998; DaMatta 

et al., 1997, 2001; Silva et al., 2004), sugerindo, de fato, que as baixas taxas fotossintéticas, 

nessa espécie, ocorrem, principalmente, em virtude das baixas condutâncias difusivas. 

Tomados em conjunto, estes resultados, juntamente com os obtidos a partir das curvas 

A/RFA, sugerem que: (i) as causas da variação espacial das taxas fotossintéticas  em  folhas  

recém-expandidas não foram resultantes de limitações bioquímicas ou difusionais, mas, sim, 

fundamentalmente de limitações fotoquímicas associadas à baixa disponibilidade de luz; (ii) 

as baixas taxas fotossintéticas per se, em café, devem ser resultantes, particularmente, de 

limitações difusivas, conforme se infere a partir dos valores baixos de gs e gm, tanto para 

folhas superiores e inferiores, ao longo de todo o dia, mas não necessariamente devido a uma 

baixa capacidade mesofílica para fixação de CO2.  

As maiores taxas fotossintéticas das folhas superiores em relação às das inferiores aqui 

observadas são consistentes com observações prévias (Gutiérrez & Meinzer, 1994). Nessas 

folhas, menor A, sem decréscimos correspondentes em gs e gm, resultou em maior 

discriminação isotópica do carbono (�13C mais negativo), sugerindo que, ao longo do tempo, 

as folhas inferiores tiveram uma menor assimilação cumulativa de carbono. Contudo, desde 

que Ic, Is, ARFA e ACO2 foram muito similares, independentemente da posição das folhas 
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avaliadas, sugere-se que, de fato, a capacidade do ciclo de Calvin, em termos de utilização de 

ATP e NADPH (Habermann et al., 2003), é similar entre as folhas avaliadas. Assim, menor A 

nas folhas inferiores deve ter sido grandemente conseqüência de limitações fotoquímicas, e 

não bioquímicas, à fotossíntese, em função da menor disponibilidade de luz, como também 

observado em Fagus crenata (Iio et al., 2005). Assim, limitações de luz à fotossíntese 

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 Is. A constância na 

razão Jmax/Vcmax ainda sugere que um balanço funcional adequado entre a taxa de carboxilação 

e o transporte de elétrons deve ter ocorrido, em resposta a mudanças no ambiente luminíco, 

conforme já verificado em café (Ramalho et al., 1997, 2000) e em outras espécies tropicais 

(Thompson et al., 1992). Wulschleger (1993) sugere que a razão Jmax/Vcmax reflete também a 

capacidade das plantas em otimizar a alocação de recursos, em particular o N, a fim de 

preservar o balanço entre as limitações enzimáticas (rubisco) e de captação de luz (clorofilas). 

Como um todo, os resultados demonstram que a menor RFA interceptada pelas folhas 

inferiores foi, em larga extensão, responsável pela variação espacial da fotossíntese na copa 

do cafeeiro. 

A variação espacial na concentração foliar de N pode estar associada a diferentes 

ambientes lumínicos, resultando em maior ganho de carbono para o dossel como um todo, em 

relação a um dossel cuja concentração foliar de N seja uniformemente distribuída entre todas 

as folhas (Evans, 1993; Gutiérrez & Meinzer, 1994; Holinger, 1996). No entanto, a 

similaridade do conteúdo de clorofilas e de carotenóides, e da razão clorofila a/b, refletindo 

capacidades similares de absorção e de eficiência do uso da radiação para a fotossíntese 

(Ishida et al., 1999), ao longo do dossel, foi acompanhada por uma constância da razão 

clorofila/N. Isso indica que tanto folhas superiores quanto inferiores investiram, 

proporcionalmente, quantidades similares de N para a produção de pigmentos, e que parte do 

N acumulado pelas folhas inferiores, especialmente as da face leste, pode estar sendo 

direcionada à produção de compostos insolúveis, que não estariam diretamente envolvidos na 

assimilação de CO2 (Cruz et al., 2003). Registre-se que, usualmente, a razão clorofilas/N 

aumenta com decréscimos em RFA, indicando maior alocação de N para a produção de 

pigmentos fotossintéticos do que para compostos diretamente envolvidos na fixação do CO2 

(Evans, 1989; Ellsworth & Reich, 1993). Assim, as variações espaciais de A não estiveram 

relacionadas a diferenças na alocação de N para a produção de pigmentos fotossintéticos, nem 

com mudanças per se na concentração desses pigmentos. Estes resultados sugerem uma baixa 

plasticidade da maquinaria fotossintética do cafeeiro à disponibilidade de luz. 
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Pouca ou nenhuma alteração na razão clorofilas/carotenóides entre faces e estratos foi 

observada, quando a resposta esperada seria um decréscimo relativo nessa razão nos estratos 

superiores, expostos a maiores RFA, de modo a permitir-lhes um aumento na capacidade de 

dissipação da energia de excitação, principalmente via operação do ciclo das xantofilas 

(Demmig-Adams & Adams, 1992, Lambers et al., 1998). Em todo o caso, apesar de a RFA 

efetivamente interceptada pela folha ter sido superior a Is, conforme particularmente 

observado nas folhas superiores da face oeste durante a tarde, não houve fotoinibição da 

fotossíntese, uma vez que a razão Fv/Fm foi sempre superior a 0,80 e, portanto, dentro de uma 

faixa ótima (0,80-0,83) relatada por Björkman & Demmig (1987). Com efeito, os mecanismos 

de fotoproteção, em café, parecem eficientes, de maneira que, mesmo em folhas expostas, a 

fotoinibição da fotossíntese é manifestada apenas episodicamente (Chaves, 2005). 

Em suma, as baixas taxas fotossintéticas, em café, desde que a irradiância seja 

adequada, parecem decorrer, principalmente, de baixas condutâncias difusivas, mas não 

necessariamente de uma baixa capacidade mesofílica para assimilação de CO2. Os resultados 

sugerem, ainda, que a variação espacial da fotossíntese foi largamente resultante de limitações 

fotoquímicas, em função, principalmente, da disponibilidade reduzida de luz. Apesar de o 

cafeeiro ser capaz de alterar a absorção da energia radiante, mediante a alteração do ângulo 

foliar, outras adaptações comuns a baixas irradiâncias, como o aumento na concentração de 

clorofilas por unidade de massa e na razão clorofila/N, e redução na razão clorofila a/b, não 

foram verificadas, demonstrando que a espécie pode ter baixa capacidade de aclimatação a 

ambientes com reduzida disponibilidade de luz, ainda que tenha evoluído em ambientes 

sombreados. Por outro lado, não houve fotoinibição da fotossíntese, mesmo nas folhas mais 

expostas à RFA. Concomitantemente, estes resultados sugerem que, apesar dos valores 

relativamente baixos de A, o aparelho fotossintético do café exibe uma plasticidade 

relativamente baixa à redução da RFA. Ressalte-se, todavia, que, pelo menos no Brasil, as 

cultivares atualmente plantadas foram selecionadas em ensaios de competição massal, quase 

sempre conduzidos a pleno sol e sob espaçamentos largos; portanto, tais cultivares podem, 

potencialmente, apresentar adaptações a baixas irradiâncias em extensão inferior às de 

cultivares selecionadas para cultivos sombreados (DaMatta, 2004 a,b). Entretanto, deve existir 

uma plasticidade intra-específica considerável em C. arabica, particularmente no que diz 

respeito às respostas de aclimatação/adaptação às variações na RFA disponível, haja vista 

que, em muitos casos, o cultivo do café tem-se mostrado rentável e satisfatório, mesmo em 

ambientes sombreados.  
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III. Capítulo 2 
 
 
 
 

Limitações bioquímicas da fotossíntese e metabolismo do carbono em folhas de 

diferentes posições da copa do cafeeiro (Coffea arabica L.) 

 
 
 

2.1. Introdução 

 
 
 
 

A taxa de assimilação líquida de carbono (A) é determinada pelas características 

bioquímicas, fisiológicas e morfológicas da maquinaria fotossintética (De Lucia et al., 2003), 

que variam com as condições ambientes preponderantes durante o crescimento, tais como 

irradiância, temperatura e suprimento de água e nutrientes (Mohotti & Lawlor, 2002). De fato, 

o desempenho das plantas é maximizado por adaptações morfológicas e fisiológicas em 

resposta ao ambiente lumínico (Poorter, 2001). Em adição, há várias maneiras pelas quais a 

assimilação de CO2 e a atividade de enzimas envolvidas no metabolismo fotossintético 

poderiam ser limitadas, incluindo fechamento estomático, diferenças no estado de ativação de 

enzimas, decréscimos no conteúdo total de proteína por unidade de área foliar ou via controle 

específico durante a transcrição ou tradução de proteínas específicas (Maroco et al., 1999; 

Lawlor 2002), como a carboxilase/oxigenase da ribulose-1,5-bisfosfato (Rubisco) e a sintase 

da sacarose-fosfato (SPS).  

A capacidade fotossintética varia amplamente em diferentes folhas de uma mesma 

planta, sendo freqüentemente limitada por restrições difusivas e bioquímicas (Kozlowski & 

Pallardy, 1997). Diferenças existentes nas características bioquímicas e na estrutura física 

foliar exercem grande influência na capacidade fotossintética, resultando em limitações várias 

à fotossíntese (Guo et al., 2002). Além de limitações difusivas, alterações na atividade das 

enzimas da fase bioquímica da fotossíntese, bem como das enzimas do metabolismo dos 

carboidratos e do nitrogênio (Boyer, 1995; Foyer et al., 1994; Kanechi et al., 1996; Paul & 

Driscoll, 1997), podem afetar significativamente a magnitude das taxas fotossintéticas. Com 

efeito, sob condições de irradiância saturante e temperatura moderada, a atividade catalítica 

da Rubisco limita, em última instância, a fixação do CO2 (Sage, 2002). 
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No Capítulo 1, enfatiza-se que as baixas taxas fotossintéticas do cafeeiro seriam 

decorrentes, em larga extensão, de limitações difusivas ao influxo de CO2, desde a atmosfera 

até os sítios de carboxilação. Por outro lado, sugere-se que as causas da variação espacial da 

fotossíntese, ao longo do dossel, seriam conseqüência, fundamentalmente, de limitações 

fotoquímicas, e não bioquímicas, à fotossíntese, conforme deduzido a partir das análises de 

trocas gasosas. Neste Capítulo, examinaram-se potenciais alterações do metabolismo do 

carbono, em folhas sujeitas a diferentes ambientes lumínicos, com o intuito de melhor 

compreender possíveis relações entre aquelas alterações e as causas da variação espacial 

diurna da fotossíntese, sob uma perspectiva bioquímica. Examinou-se, então, o curso diurno 

da concentração de carboidratos e do metabolismo do carbono em folhas de diferentes 

posições da copa de plantas de café cultivadas em campo.  

2.2. Material e Métodos 

O experimento foi conduzido sob condições de campo, com plantas de café (C. 

arabica L. cv Catuaí Vermelho IAC 44), com 18 anos de idade, em Viçosa (20o45’S, 

42o15’W, 650 m de altitude), Minas Gerais. As plantas vêm sendo cultivadas a pleno sol, sob 

espaçamento 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. As medições e amostragens foram 

realizadas durante dois dias ensolarados, em março de 2005, época quente e chuvosa, quando 

o cafeeiro ainda se encontra na fase de crescimento ativo, exibindo taxas de fotossíntese 

relativamente elevadas (Silva et al., 2004). Avaliaram-se folhas completamente expandidas, 

de posições azimutais semelhantes, do terceiro ou quarto par, a partir do ápice de ramos 

plagiotrópicos, situados nas faces leste e oeste das plantas, utilizando-se de folhas dos terços 

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 repetições. Cada unidade experimental consistiu-se de uma 

planta, avaliando-se uma folha por estrato e por face, em cada planta. Os dados obtidos foram 

submetidos à análise de variância, e as médias foram comparadas entre si pelo teste de 

Newman-Keuls, a 5% de probabilidade, utilizando-se do Sistema de Análises Estatísticas e 

Genéticas da UFV (SAEG-UFV, 1997). 

Nas mesmas folhas utilizadas para a avaliação das trocas gasosas (Capítulo 1), 

amostras de material vegetal (100 mg) foram coletadas e imediatamente congeladas em 

nitrogênio líquido, procedendo-se, a posteriori, às seguintes análises: 
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a) Extração e determinação de açúcares solúveis, amido e aminoácidos  

As amostras foram submetidas à extração etanólica, a quente, determinando-se, na 

fração solúvel em etanol, os teores de hexoses (glicose + frutose), sacarose (Praxedes et al., 

2006) e aminoácidos solúveis totais (DaMatta et al., 1999) e, na fração insolúvel, os teores de 

amido (Stitt et al., 1989; Trethewey et al., 1998).  

 
b) Extração e determinação de atividades enzimáticas 

As amostras foram homogeneizadas com tampão de extração (Geigenberger & Stitt, 

1993) a pH 7,4, contendo HEPES-KOH 50 mol m-3, MgCl2 5 mol m-3, EDTA 1 mol m-3, 

EGTA 1 mol m-3, β-mercaptoetanol 10 mol m-3, benzamidina 2 mol m-3, ácido ε-amino-n-

capróico 2 mol m-3, PMSF 5 mol m-3, BSA 0,1% (p/v), glicerol 10% (v/v) e Triton X-100 

0,1% (v/v), utilizando-se de 100% (p/v) de PVPP. Em seguida, o extrato foi centrifugado a 

15000 g, por 3 min, e o sobrenadante dessalinizado através de colunas Sephadex G-25M. 

Todo o procedimento foi realizado a 4ºC e os ensaios enzimáticos foram previamente 

otimizados para tempo de reação e volume de extrato. Atividades inicial (Vinicial) e total (Vtotal) 

da Rubisco (EC 4.1.1.39) foram avaliadas espectrofotometricamente, como descrito em 

Sharkey et al. (1991), em extrato dessalinizado fresco. O estado de ativação da Rubisco foi 

calculado como a razão entre a atividade inicial e total (%). A atividade de SPS (EC 2.4.1.14, 

velocidades máxima – Vmax e seletiva – Vsel) foi determinada como descrito em Praxedes et al. 

(2006), utilizando-se do extrato dessalinizado fresco. O estado de ativação da SPS foi 

calculado como a razão entre Vsel e Vmax (%). As atividades da fosfatase da frutose-1,6-

bisfosfato (FBPase; EC 3.1.3.11), pirofosforilase da ADP-glicose (AGPase; EC 2.2.7.27), 

invertase ácida (IA; EC 3.2.1.26) e sintase da sacarose (SuSy; EC 2.4.1.13) foram 

determinadas como descrito em Praxedes et al. (2006). Determinaram-se, ainda, as atividades 

da desidrogenase do NADP:gliceraldeído-3-P (NADP-GAPDH; EC 1.2.1.12) (Häusler et al., 

2001), fosforilase do amido (SPase; EC 2.4.1.1) (Harada & Ishizawa, 2003) e desidrogenase 

do gliceraldeído-3-P (GAPDH.; EC 1.2.1.12) (Burrell et al., 1994). 

2.3. Resultados 

 
As concentrações foliares de hexoses, sacarose e amido aumentaram discretamente (P  

� 0,10), enquanto as de aminoácidos mantiveram-se praticamente constantes ao longo do dia 

(Figura 1). Somente às 8:00 h, as folhas superiores da face oeste apresentaram concentração 

de hexoses e de amido significativamente maior (P � 0,05) que a das folhas inferiores dessa 

face (Figura 1). Houve uma tendência de a concentração de sacarose ser superior nas 

folhas da face leste, independentemente do estrato avaliado, ao longo dos horários avaliados 

(Figura 1). 
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Figura 1: Concentrações foliares de hexoses, sacarose, amido e aminoácidos em plantas de café 

cultivadas em campo. As medições foram realizadas em folhas situadas nas faces oeste (O, símbolo 

vazio) e leste (L, símbolo cheio) dos terços superior (S, linha cheia) e mediano inferior (I, linha 

tracejada) do dossel. Valores representam a média ± erro-padrão (n=6). Asterisco (*) denota diferenças 

entre folhas superiores e inferiores, dentro de um mesmo horário (P � 0,05) 
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As razões amido:sacarose e hexoses:aminoácidos pouco ou nada se alteraram ao longo 

do dia, apresentando tendência de maiores valores para as folhas superiores (Figura 2). A 

razão sacarose: hexose foi, quase sempre, significativamente maior nas folhas inferiores de 

ambas as faces avaliadas (P � 0,05) (Figura 2). Comparando-se folhas das faces oeste e leste, 

não se verificaram diferenças significativas em nenhuma dessas razões entre estratos e ao 

longo dos horários avaliados (Figura 2). 
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Figura 2: Razões amido:sacarose, hexoses:aminoácidos e sacarose:hexoses em plantas de café 

cultivadas em campo. Detalhes adicionais na Figura 1 
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O padrão de variação diurna da atividade inicial (Vinicial), atividade total (Vtotal) e estado 

de ativação (EA) da Rubisco foi bastante similar entre faces e estratos (Figura 3). Todavia, as 

folhas superiores da face leste apresentaram tendência de maiores Vinicial e Vtotal que as demais 

folhas avaliadas (P � 0,10) (Fig. 3), mas sem alteração proporcional no EA da Rubisco 

(Figura 3). Nota-se também que, particularmente às 8:00 h, as folhas da face leste, em 

especial as superiores, apresentaram maior Vinicial e Vtotal que as folhas da face oeste, horário 

em que A e a radiação fotossinteticamente ativa (RFA) efetivamente interceptada são também 

maiores naquelas folhas (Capítulo 1). Apenas às 8:00 h as folhas superiores da face leste 

tiveram Vinicial significativamente maior (P � 0,05) que a das folhas inferiores dessa face. 
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Figura 3: Atividade inicial (Vinicial), atividade total (Vtotal) e estado de ativação (EA) da Rubisco, em 

plantas de café cultivadas em campo. Detalhes adicionais na Figura 1 
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De modo geral, as atividades catalíticas seletiva (Vsel) e máxima (Vmax) da SPS foram 

maiores nas folhas superiores de ambas as faces, ao longo do dia, com significância estatística 

(P � 0,05) às 12:00 e 16:00 h (Vsel) e às 16:00 h (Vmax), ao passo que EA foi semelhante entre 

folhas superiores e inferiores, ao longo do dia (Figura 4). A redução observada em Vmax, 

particularmente às 12:00 h, deve ter sido largamente compensada pelo aumento no EA, 

também observado nesse horário, de modo a manter o fluxo de síntese de sacarose. 
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Figura 4: Atividade seletiva (Vsel), atividade máxima e (Vmax) e estado de ativação (EA) da sintase da 

sacarose-fosfato (SPS), em plantas de café cultivadas em campo. Detalhes adicionais na Figura 1 
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A atividade da FBPase foi, em média, 28% maior (P �  0,05) nas folhas superiores, 

quando comparada à das folhas inferiores, em ambas as faces (Figura 5), ao longo do dia. 

Dessa maneira, o incremento na atividade da SPS, especialmente Vsel, em paralelo ao aumento 

da FBPase, nas folhas superiores, associado às maiores A (Capítulo 1), indicam que a síntese 

de sacarose tenha sido maior nessas folhas que nas inferiores. A atividade da IA foi 100% e 

115% maior (P � 0,05) nas folhas superiores em relação às inferiores das faces oeste e leste, 

respectivamente, às 8:00 h, e similar nos demais horários avaliados (Figura 5). Verificou-se, 

também, que a maior atividade da IA foi acompanhada por maiores concentrações de hexoses 

e de amido, particularmente nas folhas superiores da face oeste. 
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Figura 5: Atividades das enzimas fosfatase da frutose-1,6-bisfosfato (FBPase) e invertase ácida (IA) 

em plantas de café cultivadas em campo. Detalhes adicionais na Figura 1 

A exemplo da Rubisco, praticamente não houve diferenças significativas de atividades 

das demais enzimas do metabolismo de carboidratos, ao compararem-se folhas dos estratos 

superiores com as dos inferiores, independentemente da face avaliada (Figura 6). De maneira 

geral, as atividades das enzimas AGPase, SuSy, SPase, GAPDH e NADP-GAPDH pouco ou 

nada variaram ao longo do dia, não se evidenciando, também, diferenças marcantes de 

atividade entre as faces, dentro de cada estrato avaliado (Figura 6), excetuando-se a tendência 

de as folhas superiores apresentarem maiores atividades que as folhas inferiores. 
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Figura 6: Atividades das enzimas pirofosforilase da ADP-glicose (AGPase), sintase da sacarose 

(SuSy), amido fosforilase (SPase), desidrogenase do gliceraldeído-3-P (GAPDH) e desidrogenase do 

NADP:gliceraldeído-3-P (NADP-GAPDH) em plantas de café cultivadas em campo. Atividade  

expressa em µmol kg-1 MF min-1. Detalhes adicionais na Figura 1 
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2.4. Discussão 

 

O comportamento diurno das concentrações foliares de hexoses, sacarose, amido e 

aminoácidos é consistente com outras observações (Geingenberger & Stitt, 2000; Osório et 

al., 2006; Paul & Driscoll, 1997; Pérez et al., 2005) e sugere que as alterações discretas nos 

níveis de hexoses, ao longo do dia, não foram decorrentes de aumentos relativos na 

degradação de sacarose e/ou amido. Em adição, as concentrações relativamente elevadas de 

carboidratos solúveis, observadas às 8:00 h, sugerem que tais carboidratos acumulados ao 

longo do dia (Figura 1) não foram completamente mobilizados durante a noite (Pérez et al., 

2005). Adicionalmente, a similaridade na concentração de sacarose entre folhas superiores e 

inferiores deve ter sido, então, reflexo de maiores taxas de exportação de fotoassimilados nas 

folhas superiores em relação às das inferiores. Os incrementos paralelos nas concentrações de 

amido (sem alterações proporcionais das atividades de AGPase e SPase) e de sacarose 

sugerem que não houve mobilização preferencial do carbono fixado para a síntese de um 

daqueles compostos. De qualquer modo, tais incrementos, associados à constância da razão 

hexoses:aminoácidos (Isopp et al., 2000; Paul & Driscoll, 1997) e da razão amido:sacarose, 

em folhas superiores e inferiores, sugerem que potenciais alterações nas taxas de exportação 

de fotoassimilados não estejam associadas a variações na disponibilidade de carboidratos. 

Assim, a capacidade de exportação deve ser mantida ao longo do dia, ainda que a taxas 

relativamente reduzidas, como dever-se-ia esperar nas folhas inferiores, em função de suas 

menores taxas fotossintéticas (Capítulo 1). Em adição, a constância das razões 

hexoses:aminoácidos e amido:sacarose sugere que menor A nas folhas inferiores não foi 

decorrente de retroinibição da fotossíntese (Isopp et al., 2000; Paul & Driscoll, 1997; Paul & 

Foyer, 2001; Paul & Pellny, 2003; Pieters et al., 2001).  

Limitações não-estomáticas à fotossíntese ao longo do dia, como verificada neste 

trabalho (Capítulo 1), têm sido atribuídas à retroinibição metabólica da fotossíntese devido ao 

acúmulo de carboidratos na parte aérea (Kock, 1996; Krapp et al, 1994; Paul & Driscoll, 

1997; Paul & Foyer, 2001; Paul & Pellny, 2003; Pollock & Farrar, 1996). Ademais, tal 

regulação da fotossíntese poderia, potencialmente, acontecer em qualquer uma das rotas de 

síntese dos produtos finais, ocorrendo predominantemente nas rotas envolvidas na biossíntese 

de sacarose, amido e de aminoácidos (Paul & Pellny, 2003). Entretanto, nenhum acúmulo 

significativo e expressivo desses compostos foi observado e, portanto, menor A nas folhas 

inferiores, em ambos os estratos avaliados, não deve estar associada à retroinibição 

metabólica da fotossíntese. Com efeito, os resultados obtidos mostram que tanto folhas 

superiores quanto inferiores, de ambas as faces, mantêm um pool praticamente constante de 
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carboidratos ao longo do dia, como também verificado em Prunus persica (Osório et al., 

2006). Adicionalmente, alterações na atividade de enzimas-chave envolvidas no metabolismo 

do carbono (e.g., SPS, FBPase e AGPase) que poderiam, potencialmente, promover mudanças 

na concentração de fosfato inorgânico (Foyer, 1988) não foram observadas, sugerindo que, de 

fato, não houve retroinibição da fotossíntese (Herold, 1980; Paul & Foyer, 2001; Stitt, 1991). 

As variações diurnas similares de Vinicial e Vtotal da Rubisco entre folhas superiores e 

inferiores sugerem que os sítios catalíticos da Rubisco não estariam bloqueados, in vivo, por 

inibidores (Shirke & Pathre, 2004), refletindo um balanço adequado entre o metabolismo de 

inibidores e a regulação da Rubisco. Dadas as diferenças na RFA efetivamente interceptada 

entre folhas superiores e inferiores (Capítulo 1), esperar-se-iam alterações em EA da Rubisco, 

uma vez que EA freqüentemente aumenta com o incremento da disponibilidade da luz (Portis, 

1992); sugere-se, pois, que a atividade da ativase da Rubisco não tenha sido afetada (Cen & 

Sage, 2005; Shirke & Pathre, 2004). Com efeito, como a Rubisco não é completamente 

ativada sob a grande maioria das condições, exceto luz saturante (Paul & Pellny, 2003), o que 

foi observado durante boa parte do dia, particularmente para as folhas superiores de ambas as 

faces (Capítulo 1), sugere-se que a menor atividade da Rubisco nas folhas inferiores tenha 

sido compensada por um aumento em EA (Krapp & Stitt, 1995; Paul & Pellny, 2003). Maior 

A observada nas folhas superiores associada com similaridade na atividade e EA da Rubisco é 

inconsistente com resultados de outros trabalhos (e.g., Osório et al., 2006; Stitt & Schulze, 

1994), porém corrobora os resultados mostrados no Capítulo 1, em que se sugere que não há 

diferenças na capacidade mesofílica para fixação do CO2, ao compararem-se folhas superiores 

e inferiores. 

A maior atividade da SPS nas folhas superiores de ambas as faces, ao longo do dia, 

associada a um EA semelhante entre folhas superiores e inferiores (Figura 4), indica que 

menor A, nas últimas, acarretou menor produção de trioses fosfatadas, reduzindo, 

conseqüentemente, a síntese de sacarose (Shirke & Pathre, 2004). Assim, a menor atividade 

da SPS, nas folhas inferiores, deve ter sido meramente o reflexo da adequação aos níveis 

disponíveis de substrato. Com efeito, a ativação da SPS requer a presença de luz e CO2 (Kerr 

& Huber, 1987; Ruft et al., 1983; Vassey et al., 1991). Assim, devido à semelhança em Ci/Ca e 

às diferenças em RFA efetivamente interceptada entre folhas superiores e inferiores (Capítulo 

1), esperar-se-ia que as folhas superiores apresentassem maiores atividades de SPS, como 

verificado. Decréscimos na utilização de hexoses fosfatadas pela síntese de sacarose 

estimulariam a síntese de frutose-2,6-bisfosfato (Paul & Foyer, 2001), o que resultaria em 

redução na atividade da FBPase citossólica (Paul & Foyer, 2001; Stitt, 1990). A menor 

atividade de FBPase nas folhas inferiores é, dessa maneira, consistente com a menor síntese 
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de sacarose. A redução em Vmax, particularmente às 12 h, com incremento paralelo em EA da 

SPS, sugere a manutenção do fluxo de síntese de sacarose, de modo a manter a homeostase 

metabólica. Considerando-se que as taxas de exportação de sacarose são intimamente ligadas 

à atividade da SPS (Stitt, 1994) e que não houve diferenças expressivas de concentração de 

sacarose entre estratos, é plausível sugerir-se que a exportação de sacarose foi maior nas 

folhas dos estratos superiores.  

Devido às alterações observadas em Vsel da SPS, é importante verificar se a atividade 

da SuSy, que pode tanto catalisar a síntese como a degradação da sacarose (Taiz & Zeiger, 

2002), poderia compensar, pelo menos em parte, as alterações verificadas na atividade da 

SPS. Assim, é provável que as pequenas diferenças observadas na atividade da SuSy, 

juntamente com a da IA, tenham pouca ou nenhuma contribuição em relação à manutenção 

dos níveis de hexoses, uma vez que não foram observadas diferenças consideráveis na 

concentração de sacarose, entre folhas superiores e inferiores.  

Em síntese, as limitações não-estomáticas à fotossíntese ao longo do dia, observadas 

neste trabalho, não podem ser atribuídas à retroinibição metabólica da fotossíntese, dadas as 

pequenas variações observadas nas concentrações foliares de sacarose, amido e de 

aminoácidos. Os resultados sugerem, ainda, que menor atividade da Rubisco nas folhas 

inferiores tenha sido compensada por um aumento em EA e as maiores atividades da SPS e da 

FBPase nas folhas superiores, em relação às das inferiores, devem estar fortemente associadas 

com as maiores taxas fotossintéticas observadas nas primeiras, de modo a garantir-lhes a 

manutenção da síntese e da exportação de fotoassimilados. Reforçam-se, aqui, os resultados 

apresentados no Capítulo 1, na medida em que o café parece mostrar baixa capacidade de 

ajustar a sua capacidade mesofílica para fixação do CO2, em resposta à redução da 

disponibilidade de luz, ao longo do dossel. 
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IV. Conclusões gerais 

 

 

 

As baixas taxas fotossintéticas, em café, desde que a irradiância seja adequada, 

parecem decorrer, principalmente, de baixas condutâncias difusivas, conforme se infere a 

partir dos valores baixos de gs e gm, tanto nas folhas superiores como inferiores, ao longo de 

todo o dia, mas não necessariamente devido a uma baixa capacidade mesofílica para 

assimilação de CO2. Em adição, as causas da variação espacial das taxas fotossintéticas em 

folhas recém-expandidas não foram resultantes de limitações bioquímicas ou difusionais, mas, 

fundamentalmente de limitações fotoquímicas associadas à baixa disponibilidade de luz. A 

taxa de assimilação líquida de carbono saturada pela luz foi relativamente baixa, mesmo nas 

folhas superiores, indicando que limitações outras, além da luz, estariam largamente 

associadas às baixas taxas fotossintéticas do cafeeiro. Apesar de o cafeeiro ser capaz de alterar 

a absorção da energia radiante, mediante a alteração do ângulo foliar, outras adaptações 

comuns a baixas irradiâncias, como o aumento na concentração de clorofilas por unidade de 

massa e na razão clorofila/N, e redução na razão clorofila a/b, não foram verificadas, 

sugerindo que a espécie pode ter baixa capacidade de aclimatação a ambientes com reduzida 

disponibilidade de luz, ainda que tenha evoluído em ambientes sombreados. Ademais, não 

houve fotoinibição da fotossíntese, mesmo nas folhas mais expostas a RFA. A menor 

atividade da Rubisco nas folhas inferiores deve ter sido compensada por um aumento em EA 

e as maiores atividades da SPS e da FBPase nas folhas superiores, em relação às das 

inferiores, devem estar fortemente associadas com as maiores taxas fotossintéticas observadas 

nas primeiras, de modo a garantir-lhes a manutenção da síntese e da exportação de 

fotoassimilados. As limitações não-estomáticas à fotossíntese ao longo do dia não podem ser 

atribuídas a retroinibição metabólica da fotossíntese, considerando-se as pequenas variações 

nas concentrações dos carboidratos e nas atividades de várias enzimas do metabolismo do 

carbono avaliadas. Concomitantemente, os resultados sugerem que, apesar dos valores 

relativamente baixos de A, o aparelho fotossintético do café exibe uma plasticidade 

relativamente baixa à redução da RFA.  
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