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RESUMO 

MARTINS, Samuel Cordeiro Vitor, M. Sc., Universidade Federal de Viçosa, fevereiro de 
2011. Limitações e potencialidades da fotossíntese no cafeeiro em função da 

irradiância. Orientador: Fábio Murilo DaMatta. Coorientadores: Adriano Nunes Nesi e 
Marília Contin Ventrella. 
 

O presente estudo foi conduzido procurando-se analisar as contribuições das limitações 

hidráulicas, difusivas (estomática e mesofílica) e bioquímicas à fotossíntese do cafeeiro, a 

partição do nitrogênio dentro da maquinaria fotossintética e a ativação desta maquinaria em 

resposta à irradiância. Para tal, plantas de café arábica (Coffea arabica L.) foram cultivadas em 

vasos durante 12 meses, sob duas intensidades lumínicas (0 e 90% de sombreamento). 

Comparadas com as plantas de sol, as plantas à sombra exibiram maiores área foliar específica 

(63%), concentrações (em base de massa) de clorofilas (76%), carotenóides (62%) e de 

nitrogênio (N) (15%), como também maior razão clorofilas/N (53%); em contraste, as plantas 

sombreadas exibiram menores densidade estomática (32%), índice estomático (20%), 

densidade de venação (27%), condutâncias estomática (27%) e mesofílica (37%) e 

concentração de N em base de área (30%). Não houve variações significativas nas 

concentrações de pigmentos em base de área e na razão clorofila a/b entre os tratamentos. A 

partição do N investido em Rubisco e em componentes envolvidos no transporte de elétrons 

pouco diferiu entre os fenótipos; porém, maior fração do N investida em componentes 

estruturais (13%) foi observada nas plantas à sombra em relação às plantas ao sol. Não houve 

diferenças, em base de massa, nos parâmetros de trocas gasosas, com exceção da velocidade 

máxima de carboxilação tomando-se por base a concentração de CO2 nos sítios de 

carboxilação, 24% maior nas plantas sombreadas em relação às plantas a pleno sol. Em 

contraste, em base de área, as plantas de sol exibiram maiores velocidade máxima de 

carboxilação (32%), taxa fotossintética máxima (45%) e taxa de transporte de elétrons (43%). 

Aparentemente, a condutância mesofílica tem importância igual ou inferior à da condutância 

estomática na explicação das baixas taxas fotossintéticas, independentemente da irradiância de 

crescimento. Sugere-se que a arquitetura hidráulica seja o fator primário mais limitante à 

fotossíntese no cafeeiro. Os resultados suportam a hipótese de que as plantas sombreadas 

aproveitariam melhor a energia de sunflecks em relação às plantas de sol, em razão dos 

maiores estados de ativação e menores perdas de indução fotossintética, além de ausência de 

fotoinibição nas folhas de sombra. Os resultados ajudam a explicar, em parte, a baixa 

eficiência fotossintética do uso do N, em decorrência de alto investimento desse elemento em 

compostos não-fotossintéticos. 
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ABSTRACT 

MARTINS, Samuel Cordeiro Vitor, M. Sc., Universidade Federal de Viçosa, February, 
2011. Photosynthetic potentialities and limitations in coffee as affectecd by irradiance. 
Adviser: Fábio Murilo DaMatta. Co-Advisers: Adriano Nunes Nesi and Marília Contin 
Ventrella. 

 

The present study was carried out in order to analyse the contributions of hydraulic, 

diffusive (stomatal and mesophilic) and biochemical limitations to photosynthesis in 

coffee, the nitrogen partitioning within the photosynthetic machinery as well as its 

activation state in response to light. To this end, arabica coffee (Coffea arabica L.) plants 

were grown in pots during 12 months under two light availabilities (0 and 90% shading). 

Compared to sun plants, shade plants showed higher specific leaf area (63%), chlorophyll 

(76%), carotenoids (62%) and nitrogen (N) (15%) mass-based concentrations, as well as 

higher chlorophyll/N ratio (53%); in contrast, shade plants showed lower stomatal density 

(32%), stomatal index (20%), venation density (27%), stomatal (27%) and mesophyll 

(37%) conductance and N concentration on an area basis (30%). There were no differences 

in pigment concentrations (on an area basis) or in the chlorophyll a/b ratio between 

treatments. The N partitioning invested in Rubisco and electron transport chain 

components differed little between the phenotypes; however, higher N fraction was 

invested in structural components (13%) in shade plants compared to sun plants. There 

were no differences in mass-based gas exchange parameters except for the maximum 

carboxylation velocity calculated on a Cc basis, 24% higher in shade plants than in 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. The results support the hypothesis that shade plants 

would take better advantage of sunflecks energy in relation to sun plants as a result of 

having higher activation states and lower induction losses, in addition to absence of 

photoinhibition in the shade leaves. The results help to explain, in part, the low 

photosynthetic nitrogen-use efficiency, as a consequence of high investment of N into non-

photossynthetic components.  
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1. Introdução 

As plantas perenes sempre-verdes são conhecidas por possuírem baixas taxas de 

assimilação líquida de CO2 (A) em relação às herbáceas e decíduas (Lloyd et al., 1992). As 

limitações à fotossíntese podem ser de ordem bioquímica ou difusiva; a primeira concerne 

à fixação cloroplastídica de CO2, e a segunda, às resistências estomáticas e mesofílicas que 

o CO2 encontra à sua difusão, desde a atmosfera até os sítios de carboxilação, nos 

cloroplastos (Geber e Dawson, 1997; Flexas et al., 2008). Em diversas plantas perenes, há 

pouco indício de limitações bioquímicas, uma vez que essas plantas apresentam atividade 

da Rubisco e capacidade de transporte de elétrons muito além das necessárias para explicar 

as baixas eficiências fotossintéticas in situ (Wullschleger, 1993). Além disso, essas baixas 

eficiências também não podem ser explicadas somente por limitações estomáticas, dado 

que as concentrações intercelulares de CO2 (Ci) dessas plantas apresentam magnitude 

similar à de outras plantas C3 (200-250 μmol mol
-1) que possuem taxas fotossintéticas in 

situ muito superiores (Lloyd et al., 1992). Assim, a baixa eficiência fotossintética nessas 

plantas perenes seria resultante de baixas condutâncias mesofílicas (gm), responsáveis por 

manterem uma baixa concentração de CO2 nos cloroplastos, diminuindo, portanto, a 

atividade carboxilativa da Rubisco. Conforme proposto por Warren e Adams (2004), baixa 

gm seria, em parte, função de características anatômicas responsáveis por garantirem maior 

longevidade foliar, como: folhas hipoestomáticas, maior investimento estrutural na 

espessura das paredes celulares, alta densidade e baixa porosidade do mesofilo. Apesar de 

essas características restringirem a difusão do CO2 até o cloroplasto, elas permitiriam 

maior tolerância à seca e maior conservação de nutrientes nas folhas, aspectos importantes 

nas plantas perenes que podem estar sujeitas à forte escassez de recursos abióticos durante 

seu ciclo de vida. 

O café arábica (Coffea arabica L.) é uma espécie lenhosa perene, de porte 

arbustivo, e evoluiu nas florestas tropicais da Etiópia, sendo encontrada como vegetação 

espontânea de sub-bosque, desenvolvendo-se, portanto, permanentemente sob sombra 

(DaMatta, 2004). Apesar disso, vem sendo, atualmente, cultivado a pleno sol, onde a 

produtividade é, geralmente, superior à dos cultivos sombreados, especialmente quando 

associada ao uso intensivo de insumos. Semelhantemente à 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 café arábica situam-se na faixa de 7 a 12 µmol CO2 m-2 s-1, 
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porém, mais amiúde, esses valores giram em torno de 4 a 5 µmol CO2 m-2 s-1 (Rena et al., 

1994). Esses dados indicam que o cafeeiro exibe eficiência fotossintética muito baixa, 

mesmo em relação à da maioria das plantas lenhosas (Cannell, 1985). Entretanto, apesar 

das baixas taxas fotossintéticas, o cafeeiro é uma espécie altamente dependente de N 

(Malavolta et al., 2002; Carelli et al., 2006), com teores médios foliares de N de 3-4% em 

base de massa, ao passo que plantas lenhosas, em geral, apresentam valores em torno de 1-

2%, evidenciando a baixa eficiência fotossintética de uso do N (EN) no cafeeiro.  

 Em um estudo conduzido por Araújo et al. (2008), investigaram-se as causas de as 

taxas fotossintéticas potenciais no cafeeiro serem tão diferentes das atuais, i. e. 30-40 e 4-5 

µmol CO2 m-2 s-1, respectivamente. Teve-se como conclusão que as limitações difusivas 

seriam preponderantes na explicação da baixa eficiência fotossintética. No entanto, os 

autores não estimaram a concentração de CO2 no sítio dos cloroplastos (Cc), não 

diferenciando, assim, a contribuição das resistências estomática e mesofílica. De acordo 

com Matos (2008), a última parece ter papel fundamental nas limitações fotossintéticas do 

cafeeiro, principalmente para folhas desenvolvidas sob sombreamento intenso, o que está 

de acordo com vários trabalhos publicados demonstrando quedas em gm sob condição de 

sombra (Hanba et al., 2002; Piel et al., 2002; Li et al., 2008). A explicação reside, em 

parte, em componentes estruturais da gm (Evans et al., 2009): as folhas de sombra, por 

serem menos espessas, apresentam menor área de mesofilo exposta aos espaços 

intercelulares para a difusão do CO2 (Terashima et al., 2001, 2006).  

Mais recentemente, tem surgido um grande corpo de evidências demonstrando o 

papel da eficiência hidráulica e da densidade de venação (Dv) como determinantes do 

potencial fotossintético (Brodribb et al., 2007, 2010). Apesar de os trabalhos publicados até 

então sobre as limitações à fotossíntese em café arábica (Araújo et al., 2008; Franck e 

Vaast, 2009) sugerirem que limitações difusivas (estomáticas e mesofílicas) são as 

proeminentes na espécie, as limitações estomáticas, que precedem as mesofílicas, são 

governadas pela capacidade da planta em reidratar os tecidos foliares durante o processo de 

trocas gasosas, quando ocorre a entrada de CO2 às custas da saída de vapor d‟água. Dessa 

forma, as limitações hidráulicas ocorrem primariamente no processo fotossintético e 

impõem limites físicos à máxima capacidade fotossintética da planta (Brodribb, 2009). 

Apesar de essas limitações serem conhecidas há anos (Sperry, 2000), recentemente foi 

proposto um modelo em que a capacidade fotossintética seria definida pela distância que a 

água teria de atravessar, desde os vasos terminais do xilema até o poro estomático, 

distância esta menor quanto maior for Dv (Brodribb et al., 2007). Segundo esse modelo, há 

forte correlação entre Dv e A máxima para uma ampla gama de espécies, desde 
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samambaias até angiospermas. Isso sugere que os princípios que governam as limitações 

hidráulicas nas plantas seriam altamente conservados e que a evolução da hidráulica foliar 

foi largamente responsável pelo aumento da capacidade fotossintética nas espécies mais 

evoluídas (Brodribb and Feild, 2010). Registre-se que plantas que se desenvolvem sob 

altas irradiâncias exigem uma maior demanda hídrica para crescimento e refrigeração; 

assim, sua arquitetura hidráulica foliar seria mais eficiente em relação à arquitetura das 

plantas desenvolvidas à sombra. Estas, além de sofrerem menores pressões evaporativas, 

não podem arcar com os altos custos de construção envolvidos na formação de um sistema 

hidráulico mais eficiente (Sack et al., 2005). Com efeito, grande destaque tem sido dado 

para diferenciarem-se, de um ponto de vista hidráulico, plantas de sol e de sombra. Têm-se 

relatado grandes diferenças em características morfo-anatômicas, e.g. Dv, diâmetro e 

frequência de condutos do xilema, etc., entre espécies de sol e sombra (Nardini et al., 2005; 

Sack e Frole, 2006). Além disso, as resistências hidráulicas correlacionam-se 

positivamente com características anatômicas como a espessura do parênquima paliçádico 

e a razão entre espessuras do parênquima paliçádico e do lacunoso (Sack e Frole, 2006). 

Analisando-se essas características anatômicas, a partir do estudo de Matos et al. (2009), 

em café, sugere-se a possibilidade de haver grandes diferenças na resistência hidráulica 

entre folhas de sol e de sombra do cafeeiro, o quê, em parte, poderia explicar as altas 

limitações difusivas encontradas entre esses dois fenótipos. Ressalta-se, ainda, o grande 

papel das resistências extra-vasculares (65-75%) encontradas em café por Gascó et al. 

(2004), muito superiores às já relatadas para espécies de sombra tropicais (~48%; Sack et 

al., 2005), sugerindo que atributos anatômicos limitariam fortemente a condutividade 

hidráulica em café. 

 Aspecto interessante no cafeeiro é a aparente baixa plasticidade da sua maquinaria 

fotossintética frente às variações na irradiância interceptada, mesmo numa ampla faixa de 

irradiâncias, de 30 a 750 µmol fótons m-2 s-1 (Matos et al., 2009). A baixa plasticidade é 

relacionada a uma estratégia de uso conservativo de recursos (Valladares et al., 2000), 

sendo comum em espécies que vivem em condições sub-ótimas de crescimento e, portanto, 

não podem arcar com os custos envolvidos na modificação de sua maquinaria morfo-

fisiológica. No entanto, essa estratégia parece não se aplicar ao cafeeiro, porquanto 

alterações significativas na sua área foliar específica (AFE) ocorrem, e são consideradas de 

alto custo por envolverem construção de tecido foliar (Niinemets, 2007). O aspecto 

intrigante no cafeeiro é: como as folhas podem ajustar a AFE sem ajustar, 

concomitantemente, a robustez de sua maquinaria fotossintética? Esta pergunta decorre do 

fato de a alteração em AFE ser considerada a principal determinante do potencial 
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fotossintético na aclimatação à luz em plantas perenes (Niinemets et al., 1998; Niinemets, 

2007).  

 Além da alteração em AFE, a aclimatação à luz pode ocorrer via alterações na 

partição do N entre componentes da maquinaria fotossintética (Evans e Poorter, 2001). 

Como as folhas já desenvolvidas não podem alterar sua espessura, a forma de que elas 

dispõem para se aclimatar à luz é mediante realocação do N entre Rubisco e componentes 

envolvidos na captura de luz (Niinemets et al., 2006). Assim, a partição do N permite que 

os parâmetros fotossintéticos sejam mais correlacionados com as irradiâncias atuais do que 

com as irradiâncias interceptadas durante a formação das folhas, conforme observado em 

várias espécies (Le Roux et al., 2001; Frak et al., 2001; Niinemets et al., 2006, Katahata et 

al., 2007). A realocação do N, das folhas mais sombreadas para as mais expostas, também 

otimizaria a fotossíntese em nível de copa, para um dado nível de N na planta inteira 

(Niinemets, 2007). 

Pouco se sabe, no cafeeiro, sobre a partição do N em resposta à aclimatação das 

folhas à luz. Como as alterações em AFE parecem não alterar o potencial fotossintético, a 

alocação do N deve ter papel importante para explicar a manutenção de potencial 

fotossintético similar em folhas com diferentes espessuras (Araújo et al., 2008; Matos et 

al., 2009). Em todo o caso, a partição do N no cafeeiro parece pouco eficiente, haja vista 

que o seu potencial de carboxilação pouco se altera em resposta à disponibilidade de luz e, 

consequentemente, a espécie exibe baixa EN (Araújo et al., 2008). Além disso, as taxas 

fotossintéticas máximas das folhas mais sombreadas no cafeeiro, quando expressas em 

base de massa, foram superiores em até 73% em relação às das folhas mais expostas 

(Matos et al., 2009). Diante do exposto, qual seria a razão de investimentos tão altos em 

componentes do ciclo de Calvin, para uma condição em que dificilmente haveria luz 

suficiente para alcançar esse potencial? A resposta para esta pergunta se torna ainda mais 

complexa ao considerar-se que as proteínas são um dos compostos mais caros de serem 

sintetizados (Poorter e Jong, 1999); assim, os custos de construção e manutenção de folhas 

de sombra no cafeeiro e o tempo que essas folhas deveriam ficar na copa para “pagar” o 

investimento realizado seriam, aparentemente, muito grandes (Poorter et al., 2006). Dessa 

forma, sugere-se que esse elevado potencial de carboxilação seria, justamente, para 

aproveitar os momentos em que essas folhas estão expostas a altas irradiâncias. Com 

efeito, em condições de sub-bosque, os feixes de luz esporádicos de alta intensidade 

(sunflecks), que ocorrem com o movimento da copa das árvores e do sol ao longo do dia, 

podem responder por até 80% da irradiância total interceptada e 60% do ganho diário de 

carbono (Pearcy, 1990). Apesar de ser uma importante fonte de energia para espécies de 
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sombra, o aproveitamento de sunflecks é complexo porque esses feixes podem ter duração 

de segundos e a Rubisco pode levar vários minutos até sua completa indução (Hammond et 

al., 1998). Portanto, espécies com maiores estados de ativação ou menores tempos de 

indução da Rubisco apresentariam vantagens na utilização de sunflecks (Bai et al., 2008). 

Apesar de as variedades modernas de café terem sido melhoradas a pleno sol, o cafeeiro 

evoluiu nas condições de sub-bosque e suas folhas ainda apresentam algumas 

características típicas de folhas de sombra (DaMatta, 2004). Assim, o alto investimento em 

capacidade de carboxilação, no cafeeiro, poderia ser uma adaptação para o aproveitamento 

da alta energia dos sunflecks, restando demonstrar como se comporta o estado de ativação 

da Rubisco na espécie. O sobre-investimento em Rubisco, além de estoque de N, pode ser 

uma adaptação a condições sub-ótimas de crescimento, com o objetivo de manter um 

ganho positivo de carbono em condições de intenso sombreamento (Warren et al., 2000 e 

2004), como se vê usualmente na folhagem mais interna de cafeeiros a pleno sol, em 

função do elevado grau de auto-sombreamento (Matos et al., 2009). 

Diante do exposto, pretendeu-se responder às seguintes questões: 

(i) Quais seriam as contribuições das condutâncias estomática e mesofílica na 

limitação da fotossíntese do cafeeiro?  

(ii) A densidade de venação seria um limitante estrutural à fotossíntese na 

espécie? 

(iii) Como se dá a partição do N entre os componentes fotossintéticos na folha? 

Haveria, de fato, um desbalanço nos componentes envolvidos na captura de 

luz e transporte de elétrons, em favor dos processos de carboxilação? 

(iv) Qual o papel de uma maquinaria fotossintética presumivelmente robusta 

presente na espécie? Seria uma adaptação ao aproveitamento da energia de 

sunflecks?  

(v) Como as respostas para as perguntas acima se alterariam em função da 

irradiância de desenvolvimento?  
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2. Material & Métodos 

2.1 Material vegetal, condições de cultivo e desenho experimental 

O experimento foi conduzido em Viçosa (20º45‟S, 42º54‟W, 650 m altitude), 

Minas Gerais. A espécie utilizada foi Coffea arabica L. cv „Catuaí Vermelho IAC 44‟, 

propagada por semente, cultivada em vasos com capacidade de 12 litros. O substrato para o 

crescimento das plantas foi uma mistura de solo, esterco de curral curado e areia (4:1:1, 

v/v/v). A mistura foi adubada e teve o pH corrigido, de acordo com análise de solo e 

recomendações técnicas usuais para a cultura. As plantas foram adubadas e irrigadas 

periodicamente. Os tratamentos foram constituídos de duas intensidades lumínicas (10 e 

100% de luz). O sombreamento foi aplicado, utilizando-se de telas de poliolefinas 

(Sombrite®) de diferentes malhas. As plantas avaliadas tinham cerca de um ano de idade, 

utilizando-se folhas do 3º ou 4º nó a partir do ápice de ramos plagiotrópicos. O 

experimento foi montado e analisado sob delineamento inteiramente casualizado, com seis 

repetições. A parcela experimental foi uma planta por recipiente de cultivo.  

2.2 Parâmetros morfológicos e anatômicos 

2.2.1 Área foliar específica 

 Para determinação da AFE, dez discos foliares, de 1,4 cm2, foram secos até peso 

constante. Para cálculo da AFE utilizou-se da seguinte fórmula:  

            )(sec

)(cos
)(

2
12

kgamassa

mdisdosfoliarárea
kgmAFE   

2.2.2 Caracterização estomática 

 Utilizou-se da técnica da impressão epidérmica para a determinação da densidade 

estomática (DE) e do índice estomático (IE). Após a limpeza da superfície do material 

vegetal, colocou-se sobre a lâmina histológica uma pequena quantidade de cola instantânea 

e pressionou-se o material vegetal contra a lâmina por alguns minutos. As lâminas foram 

observadas em uma magnificação de 20X com o auxílio de microscópio de luz (modelo 

AX70TRF, Olympus Optical, Tóquio, Japão) equipado com sistema U-Photo do 

Laboratório de Anatomia Vegetal da Universidade Federal de Viçosa. Foram escolhidos, 

aleatoriamente, 20 campos de 0,171 mm2, de acordo com Salisbury (1927). Para 

determinação da DE e IE, utilizou-se do software Anat Quant (versão 2.0, Laboratório de 

Anatomia Vegetal/UFV, Viçosa, Brasil). 
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2.2.3 Morfologia de venação  

 Fragmentos da parte central da lâmina foliar foram selecionados a partir de material 

a fresco e lavados várias vezes em água destilada para o processo de clarificação. Em 

seguida, as amostras foram imersas em hidróxido de sódio (NaOH) a 10%, por 2 h, e 

novamente lavadas em água destilada para remover o NaOH da superfície foliar. As folhas 

foram então colocadas em hipoclorito de sódio a 20%, até que o material ficasse totalmente 

translúcido. 

 Terminado o processo de clarificação, as amostras foram lavadas sucessivas vezes 

em água destilada, para a remoção completa do alvejante. Após esse procedimento, foram 

coradas com safranina e violeta cristal, por aproximadamente 12 h, em estufa a 60ºC, 

período necessário para que haja coloração intensa do material. Em seguida, lavou-se o 

material em água destilada para retirada do excesso de corante, seguida por imersão em 

etanol 50% e desidratação do material passando por etanol 50, 60, 70, 80, 90 e 100%, por 

um período de 5 min cada, e, posteriormente, imersão em série xilólica (etanol + xilol 3:1, 

etanol + xilol 1:1, etanol + xilol 1:3, xilol I e II, durante 5 min, cada). As lâminas 

histológicas com fragmentos de 60 mm foram montadas em Permount e colocadas para 

secar à temperatura ambiente. Quando prontas, as lâminas foram observadas em uma 

magnificação de 32X com o auxílio do microscópio de luz acima citado. As imagens foram 

digitalizadas e analisadas usando-se do software Image Pro-Plus (version 4.5, Media 

Cybernetics, Silver Spring, EUA). A densidade de venação foi estimada por meio da razão 

entre o comprimento total de nervuras pela superfície de área foliar.  

2.3 Parâmetros de fluorescência e trocas gasosas 

 A fluorescência da clorofila a foi avaliada utilizando-se do fluorômetro integrado à 

câmara de um analisador de gases a infravermelho (Li 6400XT, Li-Cor, Lincoln, EUA). 

Após serem adaptados ao escuro, por 30 min, tecidos foliares foram inicialmente expostos 

a um fraco pulso de luz vermelho-distante (0,03 mol m-2 s-1) para a determinação da 

fluorescência inicial (F0). Em seguida, um pulso de luz saturante, com irradiância de 6000 

mol (fótons) m-2 s-1 e duração de 0,8 s, foi aplicado para estimar-se a fluorescência 

máxima emitida (Fm). Procedeu-se, ainda, à estimação da eficiência fotoquímica máxima 

do FSII (Fv/Fm), do rendimento quântico do transporte de elétrons (FSII), da eficiência de 

captura de energia de excitação pelos centros de reação abertos do FSII (Fv‟/Fm‟), dos 

coeficientes de extinção fotoquímica (qL) e não-fotoquímica (NPQ) e da taxa de transporte 

de elétrons (TTE), conforme descrito em DaMatta et al. (2002) e em Lima et al. (2002). As 
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constantes α (absortância foliar) e β (proporção de fotossistemas I e II), utilizados no 

cálculo da TTE, foram determinadas para cada tratamento a partir da inclinação da relação 

entre FSII e CO2 (eficiência quântica da assimilação de CO2) obtidas mediante a 

construção de curvas de luz sob condições não-fotorrespiratórias em uma atmosfera 

contendo menos de 1% de O2 (Figura 1). Na curva de indução fotossintética, o rendimento 

do FSII, Y(II); da dissipação regulada de energia associada ao ciclo das xantofilas, 

Y(NPQ); e da dissipação de energia constitutiva e da própria fluorescência, Y(NO), foram 

calculados segundo Kramer et al. (2004). 

 
Figura 1 Exemplo da relação entre FSII e CO2 obtida em condições não-

fotorrespiratórias. 

  

Curvas de resposta de A à radiação fotossinteticamente ativa (curva A/RFA) foram 

obtidas, variando-se a RFA de 0 a 1600 mol (fótons) m-2 s-1, a 25ºC e concentração de 

CO2 ambiente, elevada (2000 μmol mol
-1), sob baixo O2 (cerca de 1% O2) e O2 ambiente 

(Yin et al., 2009).  

 

2.3.1 Estimação da concentração cloroplastídica de CO2 (Cc), condutância mesofílica 

(gm) e fotorrespiração (Rp) 

 Estimou-se Cc conforme o método descrito por Epron et al. (1995). De acordo com 

esse método, considera-se que TTE, estimada a partir de dados de fluorescência, é 

associada unicamente aos ciclos de oxigenação e carboxilação da Rubisco. 

Consequentemente: 
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TTE = TTEC + TTEO   (1) 

Baseado no requerimento de elétrons necessário para um evento de carboxilação 

e/ou oxigenação da ribulose-1,5-bisfosfato (RuBP), e considerando-se que uma molécula 

de CO2 é liberada para cada ciclo de duas oxigenações, devido à descarboxilação da glicina 

durante a síntese de serina no ciclo da fotorrespiração (Laing et al., 1974), Valentini et al. 

(1995) derivaram as seguintes equações para o cálculo de TTEC (TTE associada com 

carboxilação), TTEO (TTE associada com oxigenação) e Rp (taxa de fotorrespiração) : 

TTEC = 1/3[TTE + 8(A + RL)]   (2) 

TTEO = 2/3[TTE + 4(A + RL)]   (3) 

Rp = 1/12[TTE - 4(A + RL)]    (4) 

Cc = Ci (S*/S)      (5) 

em que RL representa a taxa de respiração na luz; S e S* representam respectivamente o 

fator de especificidade real e aparente da Rubisco. Considerou-se S = 3136.2 mol mol-1, 

que foi o valor obtido para plantas de café mediante o cálculo do Ci* pelo método de Laisk 

(1977), usando-se a seguinte equação e considerando-se O como a pressão parcial de O2 

ambiente: 

S = O/2Ci*    (6) 

O valor do fator de especificidade aparente da Rubisco in vivo (S*), para cada 

tratamento, foi estimado pelo coeficiente linear da regressão linear forçada através da 

origem e ajustada por meio da relação entre TTEC / TTEO e Ci/O, em que Ci/O é a razão 

entre a fração molar de CO2 e O2 nos espaços intercelulares (Cornic & Briantais, 1991) 

(Figura 2). 
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Figura 2 Exemplo de uma regressão linear forçada através da origem e ajustada por meio 

da relação entre TTEC/TTEO e Ci/O, em que TTEC e TTEO representam, respectivamente, o 

fluxo de elétrons destinados para carboxilação e oxigenação da RuBP e Ci/O a razão entre 

a fração molar de CO2 e O2 no espaço intercelular.  

 

A estimativa da condutância mesofílica (gm), a partir das medidas de trocas gasosas 

e fluorescência da clorofila, foram feitas a partir da relação:  

 

gm = A/(Ci - Cc)    (7) 

 

A gm também foi determinada conforme Harley et al. (1992), a partir de dados de A, 

Ci, Rd e taxa de transporte de elétrons (J) (estimada a partir de dados de fluorescência, 

medidos simultaneamente com a taxa de fotossíntese).  

  (8) 

Essas medições foram feitas com o analisador de gases a infravermelho 

mencionado, ao qual foi acoplado um fluorômetro. Os métodos citados requerem que o 

ponto de compensação de CO2 na ausência de RL ( * ) seja conhecido. Como * = Ci* + 

RL/gm, Ci* foi usado como aproximação para o * . Ci* e RL foram estimados conforme o 

método de Laisk (1977), a partir de curvas A/Ci obtidas na faixa de 50-200 μmol mol
-1 

CO2, em seis intensidades distintas de RFA (25, 50, 75, 100, 150, 200 e 500 µmol de 

fotóns m-2 s-1) (Figura 3); o ponto de interseção dessas curvas no eixo X e Y equivalem a 
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Ci* e RL, respectivamente. A resposta de *  à temperatura, descrita em Bernacchi et al. 

(2001), foi considerada. 

 
Figura 3 Exemplo de uma curva de Laisk. Na figura, os pontos em cada reta foram obtidos 

a uma irradiância distinta. 

 

As respostas de A à concentração interna de CO2 (curva A/Ci) foram determinadas a 

25ºC, sob 1000 mol (fótons) m-2 s-1, um valor saturante, mas não fotoinibitório, variando-

se a concentração de CO2, de 50 a 2000 μmol mol
-1 (Long et al., 2003). A partir dessas 

curvas, foram calculadas a taxa de carboxilação máxima (Vcmax), a taxa de carboxilação 

máxima limitada pelo transporte de elétrons (Jmax) e a taxa de respiração na presença de 

luz. As curvas A/Ci foram transformadas em curvas A/Cc a partir dos dados de gm 

estimados pelo método de Epron et al. (1995), a fim de que Vcmax e Jmax sejam 

adequadamente estimados, conforme descrito em Flexas et al. (2007a). Técnicas de 

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

Sharkey (1985) e Harley & Sharkey (1991), foram utilizadas para calcular Vcmax e Jmax para 

cada curva A/Cc obtida, e as constantes cinéticas da Rubisco, com exceção do Ci*, foram 

aquelas descritas em Sharkey (2007). As curvas A/Ci também foram realizadas em folhas 

mortas (após fervura, com valores de Fv/Fm próximos a zero), a fim de se corrigir os 

valores de A e Ci, em função de vazamentos de CO2 da câmara de medição do analisador 

de gases, conforme Flexas et al. (2007b). As limitações fotosssintéticas foram calculadas 

segundo Grassi e Magnani (2001); nessa metodologia as limitações das plantas de sombra 

foram calculadas tomando-se como referência as plantas de sol. As limitações estomáticas, 

mesofílicas e bioquímicas são deduzidas a partir da redução nos valores de gs, gm e Vcmax, 

respectivamente. 

Ci* 

RL 
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2.4 Partição do nitrogênio 

 As frações do N em Rubisco (carboxilação - Pr), proteínas da cadeia de transporte 

de elétrons (bioenergética - Pb) e pigmentos envolvidos na captura de luz (Pl) foram 

estimadas de acordo com as equações de Niinemets e Tenhunen (1997): 

 

em que Vcmax é a velocidade máxima de carboxilação; 6,25 g Rubisco (g N  em Rubisco)-1 é 

um fator para converter o conteúdo de N em proteína; 20,5 µmol CO2 (g Rubisco)-1 s-1 é a 

atividade específica da Rubisco; AFE é a área foliar específica; e Nm é o teor de N total em 

base de massa. 

 

em que Jmax é a taxa máxima de transporte de elétrons; 8,06 µmol citocromo f (g N em 

componentes de transporte de elétrons)-1 é um fator de conversão; e 156 mol elétrons (mol 

citocromo f)-1 s-1 o fator de atividade do transporte de elétrons por unidade de citocromo f. 

 

em que Cm é a concentração de clorofilas totais, e CB a média ponderada da quantidade de 

clorofila por quantidade de nitrogênio que há nos fotossistemas (FSII e FSI) e nas antenas 

do FSII (LHC II). A concentração de cada complexo enzimático por unidade de área e a 

proporção de clorofila em cada complexo enzimático em relação à concentração total 

foram calculadas de acordo com Hikosaka e Terashima (1995). A fração do N em 

componentes estruturais (Ps) foi estimada como sendo a fração do N não investida em 

carboxilação, bioenergética e captura de luz: 

Ps = 1 – Pr – Pb - Pl 

 

2.5 Curvas de indução fotossintética 

 Folhas totalmente adaptadas ao escuro (no mínimo 6 h) foram expostas a uma 

irradiância de 20 µmol fotóns m-2 s-1, por 5 min (estado inicial), utilizando-se a câmara do 

 AFE  

AFE 



13 
 

analisador de gases mencionado anteriormente. Após esse período, a irradiância foi 

alterada subitamente para 1500 µmol fotóns m-2 s-1, por 30 min (tempo de indução), 

retornando-se ao valor inicial de irradiância por 10 min, expondo-se novamente a folha à 

alta irradiância por 1 min (para determinar a perda de indução fotossintética). A luz foi 

então desligada por 15 min, aplicando-se, então, um pulso de saturação para a estimativa 

da razão Fv/Fm no final desse período, encerrando-se a curva de indução fotossintética. 

Durante todo o protocolo supracitado, os parâmetros de trocas gasosas foram gravados a 

intervalos de 5 s, e os parâmetros de fluorescência, a intervalos de 1 min. Os parâmetros da 

curva de indução foram calculados segundo Bai et al. (2008). 

 As limitações que ocorrem durante o período de indução fotossintética foram 

calculadas segundo o modelo proposto por Woodrow e Mott (1989). Nesse modelo, as 

limitações estomáticas à fotossíntese são removidas via normalização das taxas 

fotossintéticas para um Ci constante. A taxa de assimilação do CO2 sem limitação 

estomática (A*) foi calculada como: 

 

em que Cif é o Ci no final do período de indução e Rd é a taxa de respiração no escuro. 

Subsequentemente, as limitações estomáticas (LE) e bioquímicas (LB), que vão 

decrescendo durante a curva de indução fotossintética, foram assim calculadas : 

 

em que Amax é máxima assimilação de CO2 no fim do período de indução. As limitações 

totais (LT) foram calculadas como a soma de LE + LB. 

2.6 Ensaios bioquímicos 

2.6.1 Clorofilas e carotenóides 

As amostras foliares foram coletadas entre 8:00-10:00 h. Os teores de clorofilas 

(Chl a e Chl b) e de carotenóides (Car) foram determinados após extração com acetona 

80%, em discos foliares retirados das mesmas folhas utilizadas para medições das trocas 

gasosas, conforme Lichthenthaler (1987). 

 

LE 
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2.6.2 Nitrogênio total 

Amostras foliares foram secas a 70oC, por 72 h, das quais se determinaram o 

nitrogênio orgânico (Jackson 1958) e o nitrogênio nítrico (Cataldo et al. 1975). A soma das 

duas frações representa o nitrogênio total. 

3. Resultados 

3.1. Características morfológicas, anatômicas e partição do N 

Comparadas com as plantas de sol, as plantas à sombra exibiram maiores área foliar 

AFE (63%), concentrações (em base de massa) de clorofilas (76%), carotenóides (62%) e 

de N (15%), como também maiores razões Chl/N (53%) e Chl/Car (9%); em contraste, as 

plantas sombreadas tiveram menores densidade estomática (32%), índice estomático 

(20%), densidade de venação (27%) e concentração de N em base de área (30%). Não 

houve variações significativas nas concentrações de pigmentos em base de área e na razão 

Chl a/b entre os tratamentos. A partição do N investido em Rubisco e em componentes 

envolvidos no transporte de elétrons pouco diferiu entre os fenótipos; porém, maior fração 

do N investida em componentes estruturais (13%) foi observada nas plantas à sombra em 

relação às plantas ao sol. Tomados em conjunto, estes dados indicam maior investimento 

em pigmentos por unidade de N e maior capacidade de captura de luz nas plantas 

sombreadas.  
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Tabela 1 Características morfo-anatômicas da folha, concentração foliar de clorofilas e 
carotenóides e partição  do nitrogênio (N)  em plantas  de Coffea arabica L. cultivadas sob 
100% ou 10% de luz. Os dados são médias ± EP de 2-3 folhas de cada indivíduo, sendo 4 
indivíduos independentes. Médias seguidas por ** ou * denotam diferenças significativas 
entre os tratamentos (p ≤ 0,01 ou ≤ 0,05, respectivamente; teste t). Abreviaturas: AFE, área 
foliar específica; Chl, clorofilas; Car, carotenóides; Nm, concentração de N em base de 
massa; Na concentração de N em base de área; Pl, fração do N em componentes envolvidos 
na captura de luz; Pb, fração do N em proteínas envolvidas no transporte de elétrons; Pr, 
fração do N em Rubisco; Ps, fração do N em componentes estruturais; e EN, eficiência 
fotossintética do uso do N.   

Parâmetros 
Tratamentos 

10% luz 100% luz 
AFE, m2 kg-1 22,9 ± 4,5 14,0 ± 2,7 ** 

Densidade estomática, mm2 129,1 ± 7,2 208,8 ± 4,2 ** 
Índice estomático, % 20,3 ± 1,1 25,7 ± 1,0 * 

Densidade de venação, mm mm-2 4,0 ± 0,1 5,5 ± 0,2 ** 
Chl (a + b), g kg-1 MS 12,6 ± 0,4 7,2 ± 0,3 ** 

Chl (a + b), g m-2 0,5 ± 0,02 0,5 ± 0,02 ns 
Car, g kg-1 MS 2,5 ± 0,08 1,5 ± 0,02 ** 

Car, g m-2 0,1 ± 0,004 0,1 ± 0,002 ns 
Chl/N, mmol mol-1 4,9 ± 0,1 3,2 ± 0,1 ** 

Chl a/b 2,9 ± 0,03 2,9 ± 0,03 ns 
Chl/Car 5,1 ± 0,02 4,7 ± 0,1 * 

Nm, g kg-1 MS 39,9 ± 1,5 34,8 ± 1,4 * 
Na, g m-2 1,7 ± 0,06 2,5 ± 0,1 ** 

Pl, % 15 ± 0,02 9,7 ± 0,05 ** 
Pb, % 3,4 ± 0,08 3,3 ± 0,2 ns 
Pr, % 25 ± 1 22 ± 1,3 ns 
Ps, % 57 ± 1,1 65 ± 1,5 ** 

EN, mol g-1 s-1 5,2 ± 0,4 4.4 ± 0,4 ns 
 

3.2. Parâmetros de trocas gasosas 

Não houve diferenças, em base de massa, nos parâmetros de trocas gasosas, com 

exceção da velocidade máxima de carboxilação (Vcmax) em base Cc, 24% maior nas plantas 

sombreadas em relação às plantas a pleno sol. Em contraste, em base de área, as médias 

dos parâmetros (em base Ci ou Cc) foram superiores nas plantas de sol: Vcmax Ci ou Cc (32%), 

taxa fotossintética máxima, Amax (45%), taxa de transporte de elétrons e  Jmax Ci ou Cc (43%). 

A razão Jmax/Vcmax Cc  foi maior (9%) nas plantas ao sol, enquanto Jmax/Vcmax Ci não diferiu 

entre os tratamentos.  
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Tabela 2  Efeito do sombreamento sobre os parâmetros de trocas gasosas  em plantas de 
Coffea arabica cultivadas sob 100 ou 10% de luz em base Ci (concentração de CO2 nos 
espaços intercelulares) ou Cc (concentração de CO2 nos cloroplastos). Médias seguidas por 
** ou * denotam diferenças significativas entre os tratamentos (p ≤ 0,01 ou  ≤ 0,05, 

respectivamente; teste t). Abreviaturas: Amax,a e Amax,m, capacidade fotossintética por 
unidade de área (μmol CO2 m– 2 s–1) e por unidade de massa (μmol CO2 g–1 s–1), 
respectivamente; Vcmax,a and Vcmax,m, taxas máximas de carboxilação por unidade de área 
(μmol CO2 m– 2 s–1

) e por unidade de massa (μmol CO2 g–1 s–1), respectivamente; Jmax,a e 
Jmax,m , taxas máximas de transporte de elétrons  por unidade de área (μmol elétrons m– 2 s–

1) e por unidade de massa (μmol elétrons g–1 s–1), respectivamente; e Jmax/Vcmax, razão entre 
a taxa máxima de transporte de elétrons pela taxa máxima de carboxilação. Os dados são 
médias ± EP de 3 folhas de cada indivíduo, sendo 4 indivíduos independentes. 

Parâmetros 
Tratamentos 

em base de área em base de massa 
10% luz 100% luz 10% luz 100% luz 

Amax 15,6 ± 0,5 22,6 ± 1,3 ** 0,4 ± 0,01 0,32 ± 0,02 ns 
Vcmax_Ci 38,5 ± 2,3 50,8 ± 3,9 * 0,9 ± 0,05 0,7 ± 0,05 ns 
Vcmax_Cc 53,3 ± 2,2 69,7 ± 3,9 * 1,2 ± 0,05 1,0 ± 0,05 * 
Jmax_Ci 66,5 ± 2,5 95,2 ± 5,6 ** 1,5 ± 0,06 1,3 ± 0,08 ns 
Jmax_Cc 71,1 ± 1,8 101,8 ± 7,4 * 1,6 ± 0,04 1,4 ± 0,1 ns 

Jmax/Vcmax_Ci 1,7 ± 0,06 1,9 ± 0,1 ns  -  - 
Jmax/Vcmax_Cc 1,3 ± 0,03 1,5 ± 0,04 *  -  - 
 

A condutância mesofílica (gm) foi 58% maior nas plantas de sol à concentração 

ambiente de CO2. Ressalte-se que, em função das várias pressuposições metodológicas 

para a estimativa de gm, foram usadas duas abordagens com metodologias distintas para o 

cálculo desse parâmetro, alcançando-se resultados muito semelhantes entre os dois 

métodos usados. Os valores de Vcmax e Jmax em base Cc foram 37% e 7%, respectivamente, 

superiores aos valores em base Ci, independentemente dos fenótipos analisados. 
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Tabela 3 Valores médios dos parâmetros fotossintéticos analisados. Estatística conforme 

Tabela 2. Abreviaturas: A, taxa fotossintética líquida; gs, condutância estomática; gm, 

condutância mesofílica; Ci, concentração interna de CO2; Cc, concentração cloroplastídica 

de CO2; TTE, taxa de transporte de elétrons; Rd, taxa de respiração no escuro; RL, taxa de 

respiração na luz; Ci*, ponto de compensação do CO2 na ausência de respiração 

mitocondrial; Sc/o, fator de especificidade da Rubisco; A/gs, eficiência intrínseca do uso da 

água; gm/gs, razão entre a condutância mesofílica e estomática; TTE/Ag, razão entre a taxa 

de transporte de elétrons e a taxa de fotossíntese bruta aparente (A + RL); TTE/Ag*, razão 

entre a taxa de transporte de elétrons e a taxa de fotossíntese bruta real  (A + RL + Rp); Rp, 

taxa fotorrespiratória; LE, LM e LB limitações estomáticas, mesofílicas e bioquímicas, 

respectivamente. 

                

Parâmetros 
Tratamentos 

10% luz 100% luz Limitação 
A (μmol CO2 m–2 s–1) 8,3 ± 0,05 11,7 ± 0,6 ** Total: 29% 
gs (mmol H2O m–2 s–1) 93 ± 3,6 127 ± 10 * LE: 12% 

gm Harley (mmol CO2 m–2 s–1) 111 ± 13 175 ± 26 ** LM: 6% 
gm Epron (mmol CO2 m–2 s–1) 101 ± 5,6 169 ± 9,5 ** LB: 11% 

Ci (μmol CO2 mol–1 ar) 236,5 ± 8,3 223,9 ± 12 ns  
Cc (μmol CO2 mol–1 ar) 158,5 ± 10,8 149 ± 5 ns  
TTE (μmol e

- m–2 s–1) 62,9 ± 2,4 81,9 ± 5,4*  
Rd (μmol CO2 m–2 s–1) 0,5 ± 0,06 1,2 ± 0,05 **  
RL (μmol CO2 m–2 s–1) 0,1 ± 0,05 0,3 ± 0,09 **  

Ci* (μmol CO2 mol–1 ar) 36,5 ± 0,5 33,5 ± 1,1 **  
Sc/o (kmol m-3) 108,6 118,3   

A/gs (μmol CO2 mol H2O-1 ) 89,9 ± 4,1 94,7 ± 5 ns   
gm/gs (mol CO2 mol CO2

-1 ) 1,7 ± 0,09 2,2 ± 0,3 ns   
TTE/Ag (μmol e

- μmol CO2
-1 ) 7,4 ± 0,2 7,3 ± 0,2 ns   

TTE/Ag* (μmol e
- μmol CO2

-1 ) 5,8 ± 0,09 5,71 ± 0,09 ns   
Rp (μmol CO2 m–2 s–1) 2,4 ± 0,2 3 ± 0,2 ns     

 

Houve grande variação em gm em resposta a Ci, ocorrendo, por exemplo, uma 

queda de cerca de 63% em gm (Figura 4) a Ci = 1400 μmol mol
-1 quando comparada a Ci = 

200 μmol mol
-1. As curvas A/Ci, para ambos fenótipos, quando realizadas em baixa 

concentração de O2, diferiram marginalmente das realizadas em concentração ambiente de 

O2; entretanto, os valores de TTE foram cerca de 50% menores e a eficiência de captura 

dos centros de reação quando abertos (Fv‟/Fm‟) foi até 70% menor, indicando dissipação de 

energia térmica incrementada na ausência de O2. As taxas respiratórias à luz (RL) foram 
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cerca de 50% menores que as taxas respiratórias no escuro (Rd) e ambas foram menores 

nas plantas sombreadas em relação àquelas ao sol (Tabela 5). Salienta-se, ainda, o elevado 

fator de especificidade estimado para a rubisco (Sc/o), em torno de 108 kmol m-3.   
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Figura 4 Taxa de assimilação líquida de CO2 (A) em função da concentração intercelular 
(Ci) ou cloroplastídica (Cc) de CO2; taxa de transporte de elétrons (TTE) em função de Ci; 
taxas fotorrespiratórias em função de Ci; A em função da depleção de CO2 entre os espaços 
intercelulares e os sítios de carboxilação nos cloroplastos por causa da condutância 
mesofílica (gm); gm em função de Ci. Os dados são médias ± EP de 3 folhas de cada 
indivíduo, sendo 4 indivíduos independentes. 
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Figura 5 Efeito da concentração de oxigênio sobre o comportamento da curva A/Ci. 
Abreviaturas: Fv‟/Fm‟, eficiência de captura de energia de excitação pelos centros de reação 

abertos do FSII; taxa de assimilação líquida de CO2 (A) em função da concentração 
intercelular (Ci) de CO2; taxa de transporte de elétrons (TTE) em função de Ci; taxas 
fotorrespiratórias em função deo Ci. Os dados são médias ± EP de 3 folhas de cada 
indivíduo, sendo 4 indivíduos independentes. 

 

 

10% luz 100% luz 



21 
 

3.3. Ativação da Rubisco  

Os dados de ativação da Rubisco (Tabela 4), obtidos a partir de curvas de indução 

fotossintética, indicam maior estado de ativação nas plantas sombreadas nos minutos 

iniciais de iluminação, apesar de a saturação da fotossíntese ter sido atingida ao mesmo 

tempo (cerca de 30 min) em plantas de sol e de sombra. Ambos os fenótipos apresentaram 

gs próxima de zero no início da curva, alcançando valores na faixa de 60 mmol H2O m-2 s-1 

no seu final. A decomposição das limitações que ocorrem durante a curva de indução 

fotossintética (Figura 5) sugere que as limitações bioquímicas foram preponderantes nos 5 

min iniciais da curva de indução. As limitações estomáticas foram baixas (cerca de 14%) e 

sempre inferiores às limitações bioquímicas nas plantas a pleno sol durante o tempo da 

curva de indução (Figura 5). Nas plantas sombreadas, aos 10 min, as limitações 

estomáticas já eram superiores às bioquímicas e assim permaneceram até o final da curva 

de indução fotossintética. 
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Figura 5 Limitações totais (LT), estomáticas (LE) e bioquímicas (LB) que governam as 
taxas fotossintéticas durante a curva de indução e o estado de indução (EI) ao longo da 
curva. Os dados são médias (n = 4) ± EP. 
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Tabela 4  Valores médios dos parâmêtros de indução fotossintética analisados. 
Abreviaturas: Ainicial e Amax, taxa de fotossíntese líquida inicial e máxima, respectivamente; 
EIxmin, estado de indução no tempo x; gs inicial e gs max, condutância estomática inicial e 
máxima, respectivamente; A/gs inicial e A/gs max, eficiência intrínseca do uso da água inicial e 
máxima, respectivamente; t90%x, tempo necessário para atingir 90% dos valores máximos 
observados para o parâmetros x; TTE inicial e TTE max, taxa de transporte de elétrons inicial 
e máxima, respectivamente; Rp inicial e Rp max; taxas fotorrespiratórias inicial e máxima, 
respectivamente. EI, estado de indução fotossintético. Os dados são médias (n = 4) ± EP. 
Estatística conforme Tabela 2. 

Parâmetros 
Tratamentos 

10% luz 100% luz 
Ainicial (μmol CO2 m–2 s–1) 0,7 ± 0,07 0,08 ± 0,03 ** 
Amax (μmol CO2 m–2 s–1) 6,5 ± 0,6 6,9 ± 0,6 ns 

t90% A (min) 27,7 ± 1,9 30,7 ± 0,4 ns 
gs inicial (mmol H2O m–2 s–1) 1,4 ± 2,2 0 ± 1 ns 
gs max (mmol H2O m–2 s–1) 69 ± 1 63 ± 1,2 ns 

t90% gs (min) 28,8 ± 1,4 30,9 ± 0,9 ns 
A/gs inicial (μmol CO2 mol H2O-1 ) 64,9 ± 12,3 22,9 ± 4,3 * 
A/gs max (μmol CO2 mol H2O-1 ) 147,2 ± 6,1 157,7 ± 11,3 ns 

t90% A/gs (min) 10,3 ± 1,7 14,4 ± 1,9 ns 
LEmax (%) 29,8 ± 3,6 14,3 ± 1,9 * 

EIapós 10 min escuro (%) 83,5 ± 8,7 52,7 ± 7,9 * 
TTE inicial (μmol e

- m–2 s–1) 7,9 ± 0,2 8,0 ± 0,1 ns 
TTE max (μmol e

- m–2 s–1) 56,7 ± 2,5 56,7 ± 2,8 ns 
t90% TTE (min) 18,8 ± 1,4 20,7 ± 1,9 ns 

Rp inicial (μmol CO2 m–2 s–1) 0,8 ± 0,1 1 ± 0,07 ns 
Rp max (μmol CO2 m–2 s–1) 3 ± 0,2 3 ± 0,15 ns 

   
Ao iluminarem-se tecidos submetidos previamente à obscuridade, na curva de 

indução fotossintética, houve rápida ativação dos parâmetros de fluorescência (Tabela 7). 

O Y(NPQ) já apresentava no primeiro minuto valor semelhante ao valor nos 30 min da 

curva. Após o término da curva de indução, a razão Fv/Fm (Tabela 7), medida após 15 min 

de aclimatação ao escuro, foi semelhante entre os tratamentos, sugerindo ausência de 

fotoinibição nas plantas sombreadas, mesmo após 30 min de exposição a 1500 mol fótons 

m-2 s-1. 
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Tabela 7 Valores médios dos parâmetros de fluorescência na curva de indução analisados 
ao longo do tempo da curva. Abreviaturas: Fv/Fm, rendimento quântico máximo do FSII; 
Y(NO), dissipação de energia constitutiva e na forma de fluorescência; Y(NPQ), 
dissipação regulada de energia térmica via ciclo das xantofilas; Y(FSII), rendimento 
quântico efetivo do FSII. Estatística conforme Tabela 2. 

       

Parâmetros 
Tratamentos 

10% luz 100% luz 
Fv/Fm inicial 0,8 ± 0,0015 0,79 ± 0,0074 ns 

Fv/Fm 15min escuro após término da curva 0,74 ± 0,0048 0,72 ± 0,0033 * 
Y(NO) inicial 0,26 ± 0,007 0,26 ± 0,01 ns 
Y(NO) 1min 0,34 ± 0,0086 0,35 ± 0,02 ns 
Y(NO) 15min 0,28 ± 0,0062 0,29 ± 0,016 ns 
Y(NO) 30min 0,28 ± 0,006 0,3 ± 0,022 ns 
Y(NPQ) inicial 0,081 ± 0,0072 0,078 ± 0,0043 ns 
Y(NPQ) 1min 0,61 ± 0,0063 0,6 ± 0,018 ns 
Y(NPQ) 15min 0,64 ± 0,0019 0,64 ± 0,019 ns 
Y(NPQ) 30min 0,63 ± 0,0031 0,61 ± 0,024 ns 
Y(PSII) inicial 0,66 ± 0,013 0,66 ± 0,01 ns 
Y(PSII) 1min 0,046 ± 0,0029 0,04 ± 0,0013 ns 
Y(PSII) 15min 0,077 ± 0,0052 0,073 ± 0,0047 ns 
Y(PSII) 30min 0,089 ± 0,0044 0,089 ± 0,0047 ns 
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Figura 6 Curso de tempo dos parâmetros fotossintéticos durante a curva de indução. 
Abreviaturas: taxa de assimilação líquida de CO2 (A), condutância estomática (gs), 
concentração intercelular de CO2 (Ci) e eficiência intrínseca do uso da água (A/gs). Os 
dados são médias (n = 4) ± EP. 
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3.4. Curvas de luz e fluorescência 

Em alta concentração de CO2 (2000 μmol mol
-1), foram observados menor NPQ e maior 

Fv‟/Fm‟ associados a maiores taxas fotossintéticas (Figura 7), indicando menor necessidade 

de dissipação de energia térmica. Em baixa concentração de O2, foram observados maior 

NPQ e menor Fv‟/Fm‟, sugerindo maior quantidade de energia de excitação a ser dissipada 

numa condição em que se espera supressão da fotorrespiração. As diferenças nos 

parâmetros de fluorescência entre plantas sombreadas e a pleno sol foram dependentes da 

magnitude das taxas fotossintéticas em função da condutância estomática. Quando gs e A 

foram relativamente elevadas, houve mudanças marginais naqueles parâmetros; entretanto, 

quando gs e A foram baixas, o maior potencial de dissipação de energia de excitação pelas 

plantas a pleno sol foi evidente pelos maiores valores de NPQ e menores valores da razão 

Fv‟/Fm‟ (Figura 6). De modo geral, A e TTE, em função da irradiância, foram maiores nas 

plantas a pleno sol (Figura 7), corroborando os maiores valores de Vcmax e Jmax estimados a 

partir das curvas A/Cc (Tabela 4) nestas plantas. 
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Figura 7 Parâmetros de fluorescência em função da irradiância (RFA) e de diferentes 
condições atmosféricas (-O2, baixo oxigênio; +CO2, 2000 μmol mol

-1), condição ambiente 
(100% ou 10% luz) ou com plantas apresentando baixas (gs ≤ 50% dos valores máximos) 
condutâncias estomáticas (-gs). Abreviaturas: qL, coeficiente de extinção fotoquímica; 
ΦFSII, rendimento efetivo do FSII; NPQ, coeficiente de extinção não-fotoquímica; Fv‟/Fm‟, 

eficiência de captura de eficiência de captura de energia de excitação pelos centros de 
reação abertos do FSII. Os dados são médias (n = 4) ± EP.  
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Figura 8 Fotossíntese líquida (A), taxa de transporte de elétrons (TTE), fotorrespiração 
(Rp) e condutância estomática (gs) em função da irradiância (RFA) e de diferentes 
condições atmosféricas (-O2, baixo oxigênio; +CO2, 2000 μmol mol

-1), condição ambiente 
com plantas apresentando maiores ou menores condutâncias (+ ou - gs). Os dados são 
médias (n = 4) ± EP. 
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4. Discussão 

4.1. Limitações hidráulicas 

A densidade de venação encontrada (Dv) nas plantas a pleno sol prediz, de acordo 

com o modelo proposto por Brodribb et al. (2007), uma taxa fotossintética (A) máxima de 

cerca de 10 µmol CO2 m-2 s-1, valor semelhante ao encontrado neste trabalho e aos valores 

máximos de A já registrados para o café arábica (Rena et al., 1994). Além disso, parece 

existir uma forte relação de dependência entre Dv e a condutância hidráulica foliar (KL); 

por exemplo, tomando-se os dados de Dv das plantas sombreadas, obter-se-ia KL de cerca 

de 5 mmol m-2 s-1 MPa, valor muito próximo do único valor publicado de KL para café em 

condições de sombra (cerca de 4,17 mmol m-2 s-1 MPa; Gascó et al., 2004). Salienta-se que 

esses valores de KL se situam fora da faixa das angiospermas tropicais, e são inclusive 

inferiores aos de espécies temperadas. Ademais, outro parâmetro indicador de limitações 

hidráulicas é o índice de poro estomático, que guarda correlação positiva com KL (Sack et 

al., 2005); o valor calculado desse índice (0,13 nas plantas de sol) situou-se no limite 

inferior dos dados para espécies tropicais obtidos por Sack et al. (2005), sugerindo 

elevadas resistências hidráulicas foliares em café. Em todo o caso, baixo KL poderia ser 

vantajoso do ponto de vista de melhoramento genético da espécie, uma vez que o café se 

encontra em uma faixa de KL em que qualquer incremento nessa característica concorreria 

para aumentos lineares em ΦFSII e gs (Brodribb et al., 2004). A amplitude de outras 

características fisiológicas em café, tais como TTE, ΦFSII e gs, também seriam, em parte, 

explicadas pela baixa capacidade hidráulica foliar (Brodribb e Holbrook, 2003; 

Campanello et al., 2008).  

Em relação às diferenças entre plantas sombreadas e a pleno sol, os dados sugerem 

a existência de diferenças substanciais entre os fenótipos pelas diferenças observadas na 

densidade estomática e Dv, além das diferenças morfo-anatômicas em nível foliar (vide 

Matos et al., 2009); de fato, essas diferenças são esperadas, e é frequentemente observado 

na literatura queda em KL com o sombreamento (Sack e Holbrook, 2006; Santiago et al., 

2004). Concomitantemente, todas essas evidências sugerem que, devido à prevalência de 

grandes limitações hidráulicas em café, principalmente no transporte de água célula a 

célula, uma limitada capacidade de reidratação dos tecidos foliares, durante o processo de 

trocas gasosas, seria o fator limitante à manutenção de condutâncias estomáticas 

relativamente elevadas que, por sua vez, limitariam sobremodo as taxas fotossintéticas em 

café. 
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4.2. Partição do N  

A partição do N entre as frações envolvidas em carboxilação (Pr) e bioenergética 

(Pb) não variou entre os fenótipos de sol e sombra, à semelhança dos resultados obtidos por 

Katahata et al. (2007) e Niinemets et al. (1998) ao estudarem a aclimatação a diferentes 

irradiâncias em várias espécies. No entanto, esses resultados contrastam com os obtidos 

por outros autores (Li et al., 2008; Roux et al., 2001; Frak et al., 2001) nos quais alterações 

na partição do N entre aquelas frações tiveram importância no processo de aclimatação à 

luz. Apesar de a teoria de otimização de recursos predizer aumentos em Pr e Pb para 

aumentar a eficiência do uso da luz em altas irradiâncias, o cafeeiro segue o 

comportamento geralmente observado em plantas lenhosas, em que a aclimatação à luz é 

governada, principalmente, por alterações em AFE e, em menor extensão, pela partição do 

N (Niinemets et al., 1998; Poorter e Evans, 2001). Contudo, o cafeeiro apresenta notável 

alteração da fração do N em captura de luz (PL), mantendo, mesmo com grandes diferenças 

em AFE, concentração de clorofilas e carotenóides, em base de área, iguais às das plantas 

de sol, mas sem alterações na razão chl a/b. A limitada capacidade de alteração dessa razão 

contribui para a redução em EN no cafeeiro: a quantidade de N presente nos centros de 

reação do FSII associados à chl a representa um investimento de 83 mmol N mol-1 chl, ao 

passo que os complexos CCLII associados à chl b contêm somente 25 mmol N mol-1 chl 

(Evans et al., 1986). Portanto, decréscimos na razão chl a/b mantêm a mesma absorvância 

por unidade de área, mas com menor gasto de N.  

Salienta-se que, ao contrário da maioria dos trabalhos publicados sobre partição do N, 

utilizou-se, neste estudo, valor de Vcmax em base Cc para estimar-se Pr, aumentando, pois, a 

confiabilidade da estimativa. Mesmo com a incerteza associada ao valor da atividade 

específica da Rubisco (Warren et al., 2003), que pode afetar o valor de Pr, os resultados 

obtidos sugerem grande quantidade de N estrutural presente no cafeeiro (cerca de 60% do 

N-total), teores muito maiores que os observados em Quercus (cerca de 23%; Takashima et 

al., 2004) e em espécies nativas da Austrália (cerca de 10%; Warren et al., 2000). Os teores 

de N em café (cerca de 3.5%) se situam muito além da faixa de valores encontrados em 

outras espécies arbóreas tropicais (cerca de 2%; Coste et al., 2005; Rozendaal et al., 2006; 

Markensteijn et al., 2007); no entanto, como as taxas fotossintéticas em café, em condições 

de campo, são muito baixas, o café apresenta EN muito inferior à da maioria das espécies 

(Wright et al., 2004), conforme já salientado por  Araújo et al. (2008) e Pompelli et al. 

(2010). Diferentemente do proposto por Araújo et al. (2008), neste estudo, a principal 

explicação para a baixa EN estaria associada ao investimento em compostos nitrogenados 
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não-fotossintéticos (Hikosaka et al., 2004), e não a baixas gm per se. Ressalta-se que as 

taxas fotossintéticas aqui obtidas situam-se entre as máximas para o cafeeiro e, 

consequentemente, os valores de gm devem ser considerados os potenciais para a espécie. 

Portanto, não se pode excluir a possibilidade de que, em condições de campo, baixa gm 

possa ter efeito aditivo na explicação da baixa EN. Tomados em conjunto, a aclimatação à 

luz em café parece governada por mudanças em AFE em adição a aumentos na fração do N 

investida na captura de luz (maiores razões Chl/N e Chl/Car e maior PL), porém, sem 

mudanças na fração do N investida em carboxilação e bionergética.  

4.3. Ativação da Rubisco 

As curvas de indução fotossintética no cafeeiro foram marcadas por baixas 

condutâncias estomáticas iniciais (gs inicial, cerca de 1 mmol H2O m-2 s-1) e longo tempo 

para a ocorrência da saturação fotossintética (t90% A, cerca de 30 min). Em geral, os valores 

desses parâmetros diferiram grandemente da média de espécies de sub-bosque sempre-

verdes, as quais apresentaram gs inicial e t90% A cerca de 30 mmol H2O m-2 s-1 e 13 min, 

respectivamente (Bai et al., 2009); entretanto, os valores neste estudo foram semelhantes 

aos obtidos por Urban et al. (2007) em espécies de sombra. Urban et al. (2007) concluíram 

que as largas diferenças encontradas na literatura entre esses parâmetros são oriundas das 

diversas condições experimentais existentes, como tempo de exposição à escuridão, 

irradiância utilizada, etc.  

O comportamento sigmoidal das curvas de indução, típico em espécies com baixa 

gs inicial (Valladares et al., 1997), foi responsável por baixos estados de indução nos 

primeiros minutos da curva, independentemente dos fenótipos. No entanto, a partir de 5 

min, o estado de indução (EI) nas plantas sombreadas já era superior ao das plantas de sol. 

Na decomposição das limitações estomáticas (LE) e bioquímicas (LB) à fotossíntese, que 

ocorrem durante o período de indução, nas plantas sombreadas, as LB foram superadas 

pelas LE aos 10 min, devido ao maior aumento em A em relação ao de gs. Entretanto, nas 

plantas de sol, LB foi sempre superior à LE, sem diferenças entre a ativação em A e em gs. 

O fator determinante das LB é a concentração de intermediários metabólicos do ciclo de 

Calvin, atividade/concentração da ativase da Rubisco e a concentração de inibidores 

noturnos tais como 2-carboxiarabinitol-1-fosfato (Parry et al., 2008). Espécies de sombra 

geralmente têm maiores proporções de ativase da Rubisco em relação às da Rubisco (Sage 

et al., 2002) e, assim, podem promover uma ativação mais rápida da enzima, o quê seria 

uma característica favorável nessas espécies para mais bem aproveitarem os sunflecks, que 
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ocorrem sobremodo em condições de sub-bosque (Pearcy, 1990). Ressalta-se que, devido 

ao elevado auto-sombreamento observado em plantas adultas de café e à trajetória do sol 

ao longo do dia, é muito provável a exposição da folhagem mais interna, e, 

consequentemente, mais sombreada, a curtos períodos de iluminação. Logo, mesmo em 

condições de lavoura a pleno sol, maior aproveitamento de energia pela folhagem mais 

interna deve contribuir positivamente para a economia de carbono da planta. 

As plantas sombreadas também apresentaram menor perda de indução 

fotossintética após 10 min na condição inicial de baixa irradiância, o que favorece o 

aproveitamento de novos sunflecks que porventura venham a ocorrer (Valladares et al., 

1997). Tomados em conjunto, (i) a ausência de fotoinibição nas plantas de sombra, em 

relação às plantas de sol, após o período de indução, (ii) maiores estados de ativação e (iii) 

grande capacidade de dissipação de energia térmica verificada pelo elevado Y(NPQ) no 

primeiro minuto na curva de indução são características favoráveis para o aproveitamento 

da energia de sunflecks, sem ocorrência de fotodanos à maquinaria fotossintética.  

4.4 Limitações estomáticas, mesofílicas e bioquímicas 

Diferentemente do esperado, os altos valores de gm encontrados neste trabalho 

(cerca de 0,175 mol CO2 m-2 s-1) não corroboram os resultados obtidos por Araújo et al. 

(2008), em condições de campo, cujos valores de gm foram cerca de 0,01 mol CO2 m-2 s-1. 

Apesar de grande variabilidade em gm ser encontrada em algumas espécies (Flexas et al., 

2008), é mais provável que as diferenças supracitadas sejam oriundas dos vários artefatos 

envolvidos no cálculo do parâmetro (Pons et al, 2009). Os valores de gm assemelham-se 

aos de vários outros encontrados na literatura para espécies lenhosas sempre-verdes (Piel et 

al., 2002; Manter e Kerrigan, 2004; Warren e Adams, 2006) e são muito próximos aos 

obtidos no gênero Citrus (Lloyd et al., 1992), que tem uma fisiologia similar à do café, e.g. 

teores de N em base de área e AFE similares e evolução como vegetação de sub-bosque. 

Maior gm 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 diferenças morfo-anatômicas (e.g. AFE) existentes entre os 

fenótipos. Em café, como demonstrado por Matos et al. (2009), a espessura do parênquima 

paliçádico é o dobro nas folhas de sol em relação ao das folhas mais sombreadas na copa. 

Para reduzir as resistências na fase líquida, os cloroplastos posicionam-se adjacentemente 

às paredes celulares no parênquima paliçádico, permitindo maior superfície de exposição 

aos espaços intercelulares (Syvertsen et al., 1995; Terashima et al., 2006). Logo, quanto 
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maior a espessura do parênquima paliçádico, maior a superfície de exposição dos 

cloroplastos, o quê explicaria, pelo menos em parte, maior gm nas plantas de sol. No 

entanto, apesar da menor gm nas plantas de sombra, Cc calculado foi muito similar 

independentemente do fenótipo, evidenciando que as limitações mesofílicas e estomáticas 

em café seriam conservadas (Warren et al., 2007). 

A razão gm/gs (cerca de 2) em café foi muito superior à 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 à encontrada em Fagus sylvatica, espécie que também 

evoluiu em condições de sub-bosque (Warren et al., 2007). Aquela razão sugere que as 

limitações mesofílicas em café têm igual ou menor importância que as estomáticas, com a 

última contribuindo mais para a depleção do CO2 nos espaços intercelulares. De fato, o Ci-

Cc médio para várias espécies lenhosas contribui com cerca de 45% na depleção do CO2 

interno (Warren, 2007), ao passo que, em café, essa contribuição é de 32%. Ressalta-se que 

a maioria dos dados publicados sobre gm refere-se a espécies de clima temperado, com 

pouca, ou nenhuma, informação disponível para espécies tropicais. Portanto, estudos 

adicionais são necessários para se avaliar se o comportamento da razão gm/gs é uma 

particularidade do cafeeiro ou se seria uma característica geral de plantas lenhosas 

tropicais. 

Na decomposição das limitações fotossintéticas, as plantas de sombra tiveram 29% 

de redução em A (12% estomática, 6% mesofílica e 11% bioquímica) em relação às plantas 

de sol, demonstrando que, mesmo com gm diferindo grandemente, as diferenças entre os 

fenótipos foram devidas, principalmente, a menores gs e Vcmax. As limitações estomáticas, 

em café, seriam decorrência das limitações hidráulicas exacerbadas, conforme discutido 

anteriormente. Ademais, a razão A/gs, muito superior à da maioria das espécies lenhosas 

(Medrano et al., 2009), sugere maximização da eficiência intrínseca do uso da água 

associada a baixas condutâncias hidráulicas. 

As limitações bioquímicas em café seriam oriundas de um baixo investimento da 

fração de N em carboxilação (Pr) (25%) e bioenergética (Pb) (3%), que não variou entre as 

plantas de sol e de sombra. Ressalte-se que esses valores referem-se às frações de N-total; 

como as plantas de sombra tiveram, em base de massa, maior teor de N, a quantidade 

absoluta de Rubisco e de componentes envolvidos no transporte de elétrons seria maior nas 

plantas de sombra. Esta seria a estratégia do cafeeiro para aumentar A à sombra, i.e. maior 

teor de Nmassa para reduzir a diluição em Narea causada pelo aumento em AFE. Salienta-se 
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que há grandes incertezas em relação ao valor da atividade específica da Rubisco usada no 

cálculo do Pr; se fosse usado o valor para Nicotiana tabacum encontrado por von 

Caemmerer et al. (1994), em vez do valor para Spinacea oleracea obtido por Jordan e 

Ogren (1984), o valor de Pr seria ainda menor, 12.5%. Aparentemente, os altos 

investimentos em capacidade de transporte de elétrons e carboxilação nas plantas de 

sombra, em relação à sua irradiância de crescimento, podem ser uma estratégia de 

utilização/dissipação de energia de sunflecks.  

A redução nas taxas respiratórias nas plantas sombreadas tem importante papel na 

redução do ponto de compensação luminoso, permitindo a ocorrência de balanços positivos 

de carbono em condições de baixa irradiância (Valladares e Niinemets, 2008). As taxas 

respiratórias no escuro (Rd) obtidas neste estudo foram menores (cerca de 50%) que as 

obtidas por Matos et al. (2009) para as plantas sombreadas, mas foram semelhantes para as 

plantas de sol. A estimativa das taxas respiratórias na folha iluminada (RL), de acordo com 

o método de Laisk (1977), indicaram inibição de cerca de 75% em Rd, valor maior do que a 

inibição de 50% sugerida por Niinemets et al. (2006) para várias espécies. Já é conhecido 

há vários anos (Atkin et al., 2000) que a respiração mitocondrial é inibida na presença de 

luz devido à inibição do ciclo de Krebs e da reação da desidrogenase do piruvato 

(Tcherkez et al., 2005 e 2008); no entanto, a extensão dessa inibição (30-100%) é 

controversa. Não obstante, a magnitude da inibição de Rd em café reflete mudanças 

importantes no metabolismo respiratório e traz implicações na economia de carbono, como 

cálculos de payback (Poorter et al., 2006), que integram taxas respiratórias ao longo do 

tempo. 

4.5. Efeitos de baixas concentrações de O2 e elevadas concentrações de CO2 nas curvas 

de luz ou A/Ci 

As diferenças nos parâmetros de fluorescência da clorofila a observadas nas plantas 

de sol e sombra, em condição ambiente, foram fortemente dependentes das taxas 

fotossintéticas, associadas a maiores ou menores condutâncias estomáticas. Quando as 

plantas de sol e de sombra apresentaram A semelhante, houve mudanças marginais nos 

parâmetros de fluorescência. Entretanto, em condições de menor gs, quando a ocorrência 

de excesso de energia de excitação é comum, a maior capacidade de dissipação térmica das 

plantas de sol foi evidente pelas maiores alterações em NPQ e Fv‟/Fm‟, refletindo o maior 

pool de xantofilas geralmente encontrado em plantas de sol (Moraes et al., 2010; Pompelli 

et al., 2010). Independentemente do fenótipo, as mudanças no coeficiente de extinção 
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fotoquímica (qL) foram sempre menos pronunciadas em relação às mudanças nos demais 

parâmetros de fluorescência, indicando semelhante estado de oxidação do pool de 

plastoquinonas sob diferentes irradiâncias. Resultado semelhante foi encontrado por outros 

autores (e.g. Kitao et al., 2006; Wyka et al., 2007), mesmo em condições de sombreamento 

mais severo que o usado neste experimento. 

Quando as curvas de luz foram realizadas sob concentração elevada de CO2 (2000 

μmol mol
-1), observaram-se aumentos pronunciados em TTE, além de notável redução na 

dissipação de energia térmica, demonstrando o importante papel das taxas fotossintéticas 

no consumo de energia de excitação, que, de outra maneira, seria dissipada como calor, 

conforme discutido anteriormente. De forma contrária, em condições de baixo O2, o NPQ 

atingiu valores máximos a irradiâncias muito menores (cerca de 250 µmol fotóns m-2 s-1) 

que a de saturação. Esta observação sugere que a fotorrespiração também desempenharia 

importante papel na dissipação do excesso de ATP e NADPH que ocorreria em condições 

ambiente. Entretanto, não houve um efeito aditivo da presumida supressão da 

fotorrespiração em A nas plantas de sombra e, como nas curvas de luz sob baixo O2 

observou-se maior gs em relação às curvas de luz sob condição ambiente, menor Ci não 

seria a explicação para a ausência de diferenças em A. Uma possível explicação para esse 

fato seria a atuação de drenos alternativos de elétrons, como a reação de Mehler, que usa o 

O2 como aceptor final de elétrons. Diversos trabalhos têm sugerido a importância da reação 

de Mehler (Ort e Baker, 2002; Myake, 2010) como dreno de elétrons, podendo responder 

por até 20% do fluxo total de elétrons no FSII. 

As curvas A/Ci tiveram comportamento similar às curvas de luz sob baixo O2, com 

alterações mínimas em A. Ressalta-se que a fase inicial da curva A/Ci reúne as condições 

mais propensas para a ocorrência do processo fotorrespiratório: baixos Ci e elevada 

irradiância. Portanto, é intrigante que alterações em A não tenham sido observadas, apesar 

de mudanças tão marcantes ocorrerem na TTE e Fv‟/Fm‟. Em conjunto, essas evidências 

sugerem a presença de baixas taxas fotorrespiratórias em café, nas condições deste 

experimento, o que é em parte suportado pelo elevado valor do fator de especificidade da 

Rubisco estimado, o qual foi maior que os encontrados por Galmés et al. (2005) para 

espécies lenhosas de clima mediterrâneo.  
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5. Conclusão 

Em contraste à hipótese deste estudo, os resultados sugerem que a condutância 

mesofílica teve importância igual ou inferior ao da condutância estomática na explicação 

das baixas taxas fotossintéticas no cafeeiro, independentemente do fenótipo. 

Aparentemente, a arquitetura hidráulica seria o fator primário mais limitante à fotossíntese 

no cafeeiro, o quê limitaria a capacidade de reidratação dos tecidos foliares, restringindo, 

pois, a manutenção de condutâncias estomáticas elevadas. A partição do N foi 

caracterizada por uma capacidade limitada de alteração nas frações do N envolvidas em 

carboxilação e em transporte de elétrons, em função da irradiância, mas com um notável 

investimento de N em pigmentos envolvidos na captura de luz e na fração estrutural. Os 

resultados também suportam a hipótese de que as folhas sombreadas no cafeeiro 

aproveitariam melhor a energia de sunflecks em relação às folhas de sol, em razão dos 

maiores estados de ativação, menores perdas de indução fotossintética e ausência de 

fotoinibição nas folhas de sombra. Os resultados deste trabalho ajudam a explicar, em 

parte, a baixa eficiência fotossintética do N, em decorrência de investimento do N em 

compostos não-fotossintéticos. Sugere-se, ainda, a necessidade de maior investigação das 

limitações hidráulicas no cafeeiro, que podem ser cruciais no melhoramento da espécie, 

com vistas ao aumento de suas taxas fotossintéticas. 
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