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RESUMO: As respostas fotossintéticas dentro de uma espécie variam com a sua base genética, a sua ontologia, fase 

fenológica e condições externas. O trabalho teve como foco o impacto de luz e água na fotossíntese foliar de quatro 

genótipos de café Arábica (Coffea arabica L.), considerando alguns momentos cruciais em fenologia de espécie e as 

folhas de mesma idade cronológica, mas originadas em posições arquiteturais diferenciadas. As folhas avaliadas 

encontram-se nos ramos plagiotrópicos secundários (eixos de segunda ordem de ramificação considerando o eixo 

ortotrópico o de primeira ordem) e situadas em camadas superior e inferior da planta. Foram medidas sempre as folhas 

mais recentes, completamente expandidas, pertencentes ao terceiro até quinto par foliar a partir de ápice. Coletaram-se 

as informações sobre fotossíntese líquida (A), densidade de fluxo de fótons de radiação fotossinteticamente ativa 

(PPFD) e temperatura (Tl) foliar. A temperatura não apresentou diferenças significativas entre duas posições foliares 

(camada superior e inferior) em nenhuma época, enquanto foram encontradas diferenças significativas em PPDF entre 

as posições foliares somente em Dezembro de 2012. A falta de diferenciação em microclima entre as folhas de posição 

inferior e superior relaciona-se com a arquitetura e distribuição foliar em cafeeiros, onde a estrutura de eixos 

secundários em crescimento ativo encontra-se linearizada com o eixo ortotrópico. Observaram-se diferenças em A entre 

os genótipos, onde se sobressaiu o E083 quando aplicada a irrigação. A posição de folhas analisada mostrou impacto 

significativo na fotossíntese líquida somente em Dezembro de 2011 e Dezembro de 2012. Estas datas correspondem a 

fenofases 1 (vegetativa) e 3 (formação de chumbinhos e a expansão dos frutos). A resposta similar pode-se explicar 

pela coexistência de fases síncronas de dois anos do ciclo bianual, assim como fase 1 (dias longos) em paralelo com a 

fase 3 (dias longos) dentro da meta-população de uma planta. A fotossíntese líquida foi fortemente modificada com os 

tratamentos de irrigação em todas datas de medições. Os acessos de cafés de Etiópia (E083 e E027) apresentaram A 

menor do que os cultivares IAPAR 59 e Catuaí IAC 99, em praticamente todas as fases de observação, sugerindo a 

menor adaptação de acessos selvagens às condições locais.  

 

PALAVRAS-CHAVE: Coffea arabica, acessos de Etiópia; fenologia, meta-população. 

 

LEAF PHOTOSYNTHESIS IN FOUR COFFEE GENOTYPES AS RESPONSE TO THE 

IRRIGATION DURING THE BIENNIAL PERIOD 
 

ABSTRACT: Photosynthetic responses within one species vary with its genetics, ontology, phenological stage and 

external conditions. This work focused on the impact of light and water on leaf photosynthesis in four genotypes of 

Arabica coffee (Coffea arabica L.), considering some crucial moments on phenology of species, and leaves of the same 

chronological age, but originated in different architectural positions. Measures were performed on secondary 

plagiotropic branches (second order axes, considering the orthotropic trunk as the first order axis), located in the upper 

and bottom layers of the plant. We only measured the most recent fully expanded leaves, i.e, those belonging to the 

third to fifth leaf pair from the apex. The information about net photosynthesis (A), photosynthetic photon flux density 

(PPFD) and temperature of leaves (Tl) were collected. The temperature did not show significant differences between 

leaves measured on two layers (upper and bottom) in any season, while we found significant differences in PPDF 

between leaf positions only in December 2012. Lack of differences in microclimate between the leaves of upper and 

bottom positions are related to the architecture and leaf distribution in coffee, where the structure of secondary axes in 

active growth is linearized with the orthotropic axis. A showed clear difference between genotypes, which remarkably 

higher values in E083 when the irrigation was applied. Leaf position had a significant impact on net photosynthesis 

only in December 2011 and December 2012. Those dates correspond to phenophases 1 (vegetative) and 3 (formation of 

’chumbinho’ and expansion of the fruit). A similar response can be explained by the coexistence of two synchronous 

phenophases of biannual cycle, and phase 1 (long days) occurs in parallel with phase 3 (long days) within the meta-

population of a plant. Net photosynthesis was strongly modified by irrigation for any period of measurement. Ethiopian 

accessions 'E083' and 'E027' had lower A than cultivars ‘IAPAR 59’ and ‘Catuaí IAC 99’ in almost all phases of 

observation, suggesting the lower adaptation of wild accessions to the local field conditions. 

 

KEYWORDS: Coffea arabica, Ethiopia accessions, meta-population, phenology. 
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INTRODUÇÃO 

 

Capacidade das plantas de capturar energia não depende apenas da respostas fotossintéticas das folhas individuais, mas 

também da integração de cada folha em um dossel eficaz, considerando os custos de produção de material vegetal e 

manutenção da sua capacidade fotossintética (Givnish, 1988). Para avaliar as funções biológicas (trocas gasosas, 

absorção de água e minerais) de populações vegetais, atualmente executam-se as medições em componentes de plantas 

individuais (folhas, caules, raízes) integrando-as, com o uso de modelos matemáticos na escala de populações, 

considerando adaptabilidade de cada folha às condições microambientes (Givnish & Montgomery, 2014).  
 

A luz é um das condições ambientais chaves para fotossíntese, porém tanto a alta como a baixa radiação 

fotossinteticamente ativa (PAR) podem limitar a performance de plantas (Lusk et al., 2008). As folhas absorvem 

grande parte da PAR que as atinge. Em dossel vegetal, cada folha situa-se em um ambiente de luz diferenciado, criado 

pela presença de sombreamento imposto pela presença de plantas vizinhas (sombreamento) e de outros órgãos da 

mesma planta (auto-sombreamento). A radiação não absorvida pela folha pode ser refletida ou transmitida pela sua 

superfície o que entra em cálculos de balanço de carbono, incluindo nos cálculos tanto as características fotossintéticas 

bioquímicas de Rubisco quanto as propriedades estruturais das plantas (Song et al., 2009).  
 

As respostas fotossintéticas dentro de uma espécie variam com a sua base genética, a sua ontologia, a fase fenológica 

que indivíduos estão passando e as condições externas. As plantas de café Arábica (Coffea arabica L.) cultivadas na 

sombra moderada sofrem menos estresses ambientais e têm maior potencial bioquímico e fisiológico para fixação de 

carbono em comparação com plantas de café cultivadas à luz direta do sol (Bote & Struik, 2014). Coffea arabica 

expressa a plasticidade especialmente em resposta a diferentes condições de luz, considerando tanto plantas juvenis 

(Pompinelli et al., 2010), como adultas (Matos et al., 2009). Nesta espécie, atingir o estágio de florescimento não 

significa somente passagem de estágio juvenil para o estágio adulto, mas agronomicamente apresenta a base da 

produtividade. O primeiro florescimento acontece no segundo ano após iniciar a vida de plantas originadas de 

sementes, ou em segundo ano de indução de uma reiteração (Matsunaga et al., 2015). Botanicamente, o florescimento 

em uma espécie está mais relacionado com a formação de um número mínimo de nós (Baret et al., 2003), com a sua 

estatura (Kozlowski, 1971), ou com um grau de diferenciação mínima (Barthélémy et al., 1997), do que com um 

número específico de dias, meses ou anos. Em um dado momento, um organismo vegetal pode ser caracterizado não 

somente pela sua “idade cronológica”, mas igualmente por toda uma série de critérios biológicos que indicam seu 

estágio de desenvolvimento. Esta segunda caracterização é chamada “idade fisiológica” (Barthélémy et al., 1997).  
 

Uma vez atingido a florescimento, a dinâmica de assimilação pode variar com as modificações meteorológicas ao 

longo de fases fenológicas. A fenologia de cafeeiros Arábica segue o esquema de Camargo e Camargo (2001) definido 

por ciclo fenológico bianual ocorrendo em seis fases distintas de requisitos microclimáticas especiais. No primeiro ano 

ocorrem: 1) vegetação e formação das gemas foliares e 2) indução e maturação das gemas florais. No segundo ano 

ocorrem: 3) florada, 4) granação dos frutos, 5) maturação dos frutos e 6) repouso e senescência dos ramos terciários e 

quaternários plagiotrópicos. 
 

Objetivo deste estudo foi entender a assimilação foliar referente ao autossombreamento em conceito fenológico bianual 

de cafeeiros Arábica. O trabalho focou no impacto de dois fatores ambientais (luz e água) na fotossíntese foliar de 

quatro genótipos, considerando alguns momentos cruciais em fenologia de espécie e as folhas de mesma idade 

cronológica, mas originadas em posições arquiteturais diferenciadas. 

 

MATERIAL E MÉTODOS 

 

As medições foram executadas em um experimento de campo estabelecido no IAPAR, Londrina (-23° 18' 37'' S, 51° 

09' 46'' W, 585 m altitude), Paraná. As medições abrangeram a avaliação de descendências dos cafeeiros da coleção 

trazida de Etiópia (a coleção renovada, originada de plantas matrizes obtidas de expedição de FAO na Etiópia de 1964), 

junto com as cultivares ‘testes’ – IAPAR 59 e Catuaí IAC 99. Os genótipos e acessos da coleção da Etiópia foram 

escolhidos em função de suas arquiteturas diferenciadas, O acesso da coleção da Etiópia 'E027' apresentou árvores 

ramificadas, com poucos frutos e muita folhagem, enquanto acesso 'E083' foi caracterizado por muita floração e frutos 

em anos iniciais, mas com pouca incidência de ramos de terceira e quarta ordem. Mudas originadas de sementes (2009) 

foram plantadas no campo em 2010, em arranjo de 2,5 m na distância entre as linhas e 0,5 m em linha. As linhas 

tinham orientação Leste-Oeste. Quatro genótipos foram cultivados sob dois tratamentos de recurso hídrico – com (IRR) 

e sem irrigação (NI). Para este estudo foram acompanhadas quatro plantas por cada tratamento e genótipo. A irrigação 

foi aplicada aleatoriamente, quando foi estimado que o estresse hídrico poderia ocorrer. O sistema de irrigação foi por 

gotejamento com a intensidade 3,5 l h-1 em cada gotejador. Gotejadores foram distribuídos em cada 0,5 m linear ao 

lado de tronco de cafeeiros. 
 

Medições de trocas gasosas foram efetuadas quatro vezes no período entre Dezembro de 2011 a Dezembro de 2012. 

Seguindo o esquema bianual fenológica (Camargo & Camargo, 2001), a medição em 1) Dezembro de 2011 

corresponde à fase 1 de dias longos quando ocorre a vegetação e formação de gemas vegetativas, 2) Abril de 2012 e 3) 

Agosto de 2012 correspondem ao início e fim de fase 2, de dias curtos quando ocorre a indução, crescimento e 
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dormência de gemas florais e em Agosto ocorre emissão de folhas pequenas de curta vida, 4) Dezembro de 2012 

corresponde ao fim de fase 3 quando ocorreu formação de chumbinhos e a expansão dos frutos. 
 

As folhas avaliadas encontravam-se nos ramos plagiotrópicos secundários (eixos de segunda ordem de ramificação 

considerando o eixo ortotrópico o de primeira ordem), situadas em camadas superior e inferior da planta, sempre 

orientadas ao Norte. Foram consideradas sempre as folhas mais recentes completamente expandidas, ou seja, estas que 

pertencem ao terceiro até quinto par foliar a partir de ápice. As medições foram realizadas no horário matinal (09h00-

11h30). Os dados de interesse foram obtidos utilizado um medidor portátil de trocas gasosas (IRGA, modelo LCi 

System ADC, Hoddesdon, UK). As informações sobre fotossíntese líquida (A, em μmol CO2 m-2 s-1), densidade de 

fluxo de fótons de radiação fotossinteticamente ativa (PPFD, em μmol fótons m-2 s-1) e temperatura (Tl em °C) de folha 

foram coletadas, aproximando a câmara de ADC a folhas medidas e respeitando os ângulos foliares 
 

Para as análises estatísticas usou-se R software livre. A regressão linear de fotossíntese líquida sobre os efeitos aditivos 

simples do microambiente (PPFD + Tl) foi calculada. Esta regressão posteriormente foi ajustada (função ‘fitted’ em R) 

e neste ajuste usou-se ANOVA para testar a significância das diferencias entre cultivares, tratamentos (IRR e NI) e 

posição de folhas (camadas superior e inferior), considerando a repetição de medições (plantas) como o fator fixo. 

Também, analisou-se a variância de Tl e de PPFD entre as folhas de duas camadas. Os resultados são apresentados em 

tabelas e graficamente como média ± erro padrão. 

 

RESULTADOS E DISCUSSÃO 

 

A temperatura não apresentou diferenças significativas entre duas posições foliares (camada superior e inferior) em 

nenhuma época de experimento executado, enquanto as diferenças em PPDF foram significativas somente em cafeeiros 

de arquitetura mais desenvolvida, em Dezembro de 2012 (Tabela 1). 

 

Tabela 1. ANOVA de temperatura de folha (Tl) e densidade de fluxo de fótons de radiação fotossinteticamente ativa 

(PPFD) na superfície de folhas dependendo de suas posições em plantas de café (inferior e superior) em quatro datas de 

medição. 

 

 G.L. Valor p 

Épocas 

 

Dezembro 2011 Abril 2012 Agosto 2012 Dezembro 2012 

Tl 1 0,6873 0,9822 0,7107 0,9326 

PPFD 1 0,2063 0,0595 0,1738 0,0442 
 

 

Valor p < 0,05 foi considerado significante 

 

A falta de diferenciação no microclima entre as folhas de posição inferior e superior (Tabela 1) está relacionada com a 

arquitetura e distribuição foliar em cafeeiros, considerando que a estrutura de eixos secundários em crescimento ativo 

encontra-se linearizada com o eixo ortotrópico (Matsunaga et al., 2015). Isso permite que as folhas da camada inferior 

que se encontram perto do ápice dos eixos secundários estejam em posição que recebe a radiação pouco modificada em 

comparação de camada superior. Certamente que as folhas de terceira e quarta ordem de ramificação, que se encontram 

dentro de copa e mais perto do tronco, receberam a PPFD extremamente modificada (Rakocevic & Androciolo-Filho, 

2010). Em Dezembro de 2012 as plantas atingiram maior porte e autossombreamento (Tabela 1) apesar da arquitetura 

“inteligente” de cafeeiros (Rakocevic et al., 2014), a qual permite o posicionamento dos ápices terminais de eixos em 

locais onde receberão PPFD em quantidade e qualidade adequada para continuar a emissão de novos elementos 

vegetativos. 
 

A fotossíntese líquida (A) apresentou diferenças claras e significativa entre os genótipos (Tabela 2), onde se sobressaiu 

o acesso E083 quando foi aplicada a irrigação (Figura 1), tanto nas folhas de camada superior (Figura 1A), como em 

folhas de camada inferior (Figura 1C). O impacto da posição de folhas em cafeeiros na A analisada com ajuste no efeito 

aditivo de Tl e PPFD, mostrou-se significativo somente em Dezembro de 2011 (Genótipo x Tratamento x Posição na 

Tabela 2) e Dezembro de 2012 (Tabela 2; Figura 1A versus Figura 1C e Figura 1B versus Figura 1D). As folhas tinham 

mesma idade cronológica e pertenciam a mesma ordem de ramificação o que é amostragem recomendada em 

metodologias ecofisiológicas de cafeeiros (Carvalho & Alves, 2012). 
 

As datas de coleta de dados em Dezembro de 2011 e Dezembro de 2012 correspondem às fases 1 e 3, respectivamente 

(Camargo e Camargo, 2001). Os cafeeiros produziram tanto no ano 2012, como no ano 2013, porém com a intensidade 

aproximadamente seis vezes menor em 2012 (dados não apresentados).  Devido a produção de frutos que ocorre em 

cada ano, mas com intensidade diferenciada (Melo et al., 1999; Brunsell et al., 2009) poderíamos ampliar o conceito de 

Camargo e Camargo (2001), considerando as plantas de cafeeiros como uma meta-população.  Este termo foi incluído 

em botânica pelo White (1979) observando que, de uma maneira geral, um organismo vegetal, em qualquer momento, 

pode ser considerado uma meta-população de seus elementos, os quais, mesmo homólogos, nem sempre apresentam 

características biológicas idênticas. Ampliando o ponto de vista em arquitetura de plantas de café, podemos dizer que 

coexistem as fases síncronas de dois anos do ciclo bianual, assim como fase 1 em paralelo com a fase 3 (dias longos), 

ou a fase 2 em paralelo com as fases 4-6 (dias curtos) e que estas acontecem em diferentes zonas de eixos ou em eixos 
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de diferentes ordens de ramificação, ou em diferentes posições na planta. Considerando os cafeeiros como meta-

populacional, as respostas de A similares em Dezembro de 2011 e Dezembro de 2012 poderiam ser atribuídas à fase 

fenológica 1 de zonas vegetativas de eixos plagiotrópicos que existem sempre em zonas mais novas de eixos com 

crescimento ativo. 

 
 

Tabela 2. ANOVA de fotossíntese líquida foliar ajustada no efeito aditivo de temperatura de folha e PPFD na superfície 

foliar, dependendo de genótipo ('IAPAR 59', 'Catuaí IAC 99', 'E083' e 'E027'), tratamento de suprimento de água (IRR 

e NI) e posição de folhas em plantas de café (camadas inferior e superior) em quatro datas de medição. 

 

 

G.L. Valor p 

Épocas  Dezembro 2011 Abril 2012 Agosto 2012 Dezembro 2012 

Genótipo 3 0,6661 0,0165 0,0151 0,0013 

Tratamento (IRR e NI) 1 <0,0001 0,7589 <0,0001 0,0005 

Posição foliar 1 0,2434 0,2404 0,9995 0,0266 

Genótipo x Tratamento 3 0,0170 0,0145 0,1500 0,7612 

Genótipo x Posição 3 0,3668 0,8842 0,2378 0,2525 

Tratamento x Posição 1 0,4687 0,4625 0,1228 0,9168 

Genótipo x Tratamento x Posição 3 0,0218 0,2969 0,6950 0,3143 
 

Valor p < 0,05 foi considerado significante  
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Fig. 1. Fotossíntese líquida foliar (A, μmol fótons m-2 s-1) de cafeeiros Arábica, considerando quatro genótipos de folhas 

de camada A) superior em sistema irrigado, B) superior em sistema não irrigado, C) inferior em sistema irrigado e D) 

inferior em sistema não irrigado. 

 
 

A fotossíntese líquida foi fortemente modificada com os tratamentos de irrigação em quase todas datas de medições 

(Tabela 2). Os acessos da coleção da Etiópia ‘E083’ e ‘E027’ mostraram maior sensibilidade à falta de água, com A 

menor do que as cultivares 'IAPAR 59' e 'Catuaí', em praticamente todas as fases de observação, sugerindo a sua menor 

adaptação às condições locais (Figuras 1B e 1D). Uma resposta diferenciada mais clara percebe-se em Agosto de 2012, 

o que pode ser explicada pela fenologia dos eixos examinados. Os ramos vegetativos com as gemas axilares formam-se 

no primeiro ano fenológico. Posteriormente, essas gemas florais amadurecem e entram em dormência. A fase 2 (até 

Agosto de primeiro ano agronómico) corresponde a uma redução da duração do dia e da diminuição associada da 

temperatura do ar (Barros et al., 1997). Esta fase exige uma diminuição de funções de assimilação para indução do 
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florescimento. Após esta fase ocorre a indução ao florescimento, a formação de chumbinhos e a expansão dos frutos 

(fase 3). Observa-se que a aptidão de gemas dormentes para entrar em antese pode ser causada por chuva ou irrigação 

(Camargo, 1985). As necessidades de água para cafeeiros são mais importantes no fim da fase 2, quando a planta deve 

experimentar um período de seca, seguido por um período úmido para indução de floração das gemas na fase 3. Este 

período de seca pode ser induzido por uma limitação da umidade do solo ou através de aumento de saturação de déficit 

da folha, enquanto o período úmido pode ser induzido pelas precipitações ou irrigação (Carr, 2001; Guerra et al., 2005). 

A floração na fase 3 começa aproximadamente 8-15 dias após um período úmido. As fases 4 e 5 duram três meses, 

enquanto a fase 6 (senescência) ocorre entre Julho e Agosto do segundo ano. 
 

Sombreamento e –autossombreamento podem induzir respostas agronomicamente importantes e produzir frutos 

maiores e mais pesados, com melhor qualidade de grãos do que quando as plantas são cultivadas em luz solar direta 

(Bote & Struik, 2014; Scholz et al., 2014). Por isso, o conhecimento mais detalhado da dinâmica de carbono nas 

diferentes zonas de plantas de café e modelando a sua integração em plantas e dosséis ainda apresenta o grande desafio, 

incluindo a complexidade vegetal de meta-populações de cafeeiros. Também, a amostragem de trocas gasosas pela 

ordem de ramificação poderia proporcionar maior evidencia em acontecimentos locais dentro de plantas desta espécie. 

 

CONCLUSÕES 

 

1. A fotossíntese líquida foi fortemente modificada com os tratamentos de irrigação em todas datas de medições. Os 

acessos da coleção da Etiópia ‘E083’ e ‘E027’ apresentaram A menor do que os cultivares ‘IAPAR 59’ e ‘Catuaí 

IAC 99’, em quase todas as fases de observação, sugerindo a menor adaptação de acessos às condições locais de 

cultivo do café.  

2. A fotossíntese liquida analisada com ajuste no efeito aditivo de Tl e PPFD foi influenciada significativamente pela 

posição de folhas em cafeeiros, somente em Dezembro de 2011 e Dezembro de 2012. Estas datas correspondem as 

duas fases -  vegetativa (fase 1) e formação de chumbinhos (fase 3).  

3. Considerando a planta uma meta-população de elementos diferentes, as fases 1 e 3 podem ocorrer síncrono na 

mesma planta no mesmo tempo, até no espaço de um mesmo eixo, mas em suas zonas diferentes (vegetativa e 

reprodutiva).  
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