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RESUMO

SILVA, Mariela Mattos da. D.Sc. Universidade Federal de Vigosa, maio de 2013.
Plasticidade do cafeeiro a luz: respostas morfofisiologicas em genétipos de
Coffea arabical. Orientador: Fabio Murilo DaMatta.

No presente trabalho, trés gendtiposQidfea arabical., submetidos a condicbes
contrastantes de luz (pleno sol e sombra), foram avaliados a fim de determinarem-se
0s possiveis efeitos do sombreamento sobre: (i) as caracteristicas do sistema
fotoprotetor e antioxidativo, (ii) os custos de construcdo e manutencao do tecido
vegetal, (iii) a plasticidade fenotipica e suas relacées com a tolerancia a sombra, bem
como (iv) determinar os possiveis fatores determinantes das limitacbes impostas a
fotossintese. Para tal, plantas foram cultivadas por um ano sob sombreamento (10%
da radiacdo solar) e a pleno sol, e avaliadas apos a emissao do oitavo par de ramos
plagiotrépicos. Na primeira secdo, testou-se a hipotese de que cultivares mais
modernas (Catuai) apresentariam maior plasticidade de caracteristicas associadas ao
sistema antioxidativo e fotoprotetor que aquelas mais antigas (Typica)
presumivelmente com menor tolerdncia a alta luminosidade. Os resultados
mostraram que, de modo geral, as varidveis fotossintéticas avaliadas pouco
responderam aos tratamentos impostos, apesar de as plantas a pleno sol tenderem a
apresentar valores superiores aos das plantas a sombra (exceto a eficiéncia de captura
de energia de excitacdo pelos centros de reacéo abertos do fotossisteifia,’ll.eF

o coeficiente de extincdo fotoinibitérig)). Os aumentos da atividade antioxidante
foram associados a aumentos das defesas enzimaticas e ndo enzimaticas
(carotenoides e fendis). Entretanto, esses mecanismos nao evitaram a ocorréncia de
danos oxidativos em Bourbon e Typica ao sol, visto que aumentos do contetudo de
aldeido malbdnico foram observados. Em particular, Typica apresentou as menores
concentracoes de zeaxantina (Zea) a pleno sol, associados a aumeigjosnem
resposta ao aumento da disponibilidade de luz nas plantas ao sol. Uma vez que Zea
parece possuir um importante papel em processos que contribuem para formacgéo de
g, 0S aumentos observados em Typica podem ser um resultado das reducgdes das
concentracdes de Zea a pleno sol, podendo explicar a suscetibilidade dessa cultivar a

fotoinibigcdo. Por outro lado, os maiores teores de Zea em Catuai e Bourbon podem
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ter contribuido para a reducdo dee aumento da protecdo contra fotodanos. Os
custos de construcdo e manutencédo (CM) foram superiores nas plantas a pleno sol,
embora nessas plantas CM tenha sido maior nas plantas de Typica a pleno sol.
Assim, a adaptacao da cultivar Catuai a altas irradiancias parece estar relacionada a
mecanismos fotoprotetores e antioxidativos mais eficientes, bem como uma maior
plasticidade fotossintética. Por outro lado, embora tenha apresentado uma maior
plasticidade fenotipica associada ao sistema antioxidante, a cultivar Typica mostrou
maiores riscos de ocorréncia de fotodanos e fotoinibicdo sob altas irradiancias. Na
segunda secdo, foram analisadas as contribuicdbes dos principais fatores que
governam as modificacfes da fotossintese ao longo do dia embicg bem como

a contribuicdo das variacdes intraespecificas na capacidade hidraulica foliar e sua
influéncia sobre as potenciais diferencas de producdo observadas entre genotipos
modernos em relacdo aqueles que retiveram caracteristicas associadas a tolerancia a
sombra. Os resultados mostra que, embora as taxas fotossintéticas liquidaé

longo do dia tenham seguido o mesmo padrdo de comportamento observado na
condutancia estomaticgs e condutancia mesofilicg.), a pleno sol, o ajustamento

da abertura estomatica ao longo do dia foi o principal fator determinante da
fotossintese em cafeeiro (mais que 40% da limitacdo total), dentre as variaveis
analisadas. As limitagcbes estomaticas mostraram maior importancia na explicacdo
das baixas taxas fotossintéticas, seguida das limitacdes mesofilicas e bioquimicas,
que tenderam a apresentar magnitudes de importancia semelhante. Observaram-se
fortes correlacdes entrg;, déficit de pressdo de vapor (DPV) e, especialmente
condutancia hidraulicaKg), indicando queKg atuaria como o fator primario na
reducdo degs. Destaca-se, ainda, que, embora Typica possua uma capacidade
fotossintética semelhante a das demais cultivares, sua maior limitacao fotossintética
pode ser resultado de uma arquitetura hidraulica menos robusta, podendo constituir-
se em um fator de destaque na reducdo da produtividade dessa cultivar quando

cultivada a pleno sol.
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ABSTRACT

SILVA, Mariela Mattos da. D.Sc. Universidade Federal de Vicosa, May, 2013.
Plasticity of coffee to light morphological and physiological responses in
genotypes ofCoffea arabical. Adviser. Fabio Murilo DaMatta.

In this study, three genotypes Gbffea arabical., subjected to contrasting light
conditions (full sun and shade), were assessed to investigate the possible effects of
shading on: (i) the characteristics of the photoprotective and antioxidative system,
(ii) the costs of construction and maintenance of the plant tissues, (iii) the phenotypic
plasticity and its relationship with shade tolerance, anyl tGvevaluate the key
limiting processes to photosynthesis. To this goal, plante g®wn either under
shade for a year (10 % of solar radiation) or full sun light, and evaluated after the
appearance of the eighth pair of plagiotropic branches. In the first section, wle teste
the hypothesis that modern cultivars (Catudisplay higher plasticity associated
with antioxidative and photoprotective system than older cultivars (Typica)
presumably with less tolerance to high irradiances. The results showed that, overall
the photosynthetic variables evaluated resporiddd, if any, to the treatments,
although full sun plants tend to have higher values than those in the shade (except the
efficiency of excitation energy capture by open photosystem Il reaction centers,
F/'/Fn', and the photoinhibitory quenching coefficieq{). Increass in antioxidant
activity were associated with increases in enzymatic and non-enzymatic defenses
(carotenoids and phenols). However, these mechanisms did not prevent the
occurrence of oxidative dama Typica and Bourbon plants grown under full sun,

as judged from the increases in malondialdehyde content. Particularly, Typica
presented the lowest concentrations of zeaxanthin (Zea) in full sun pants, with
increases i, in response to high light availability in sun plants. Given that Zea
seems to have an important role in processes involvgdfarmation, the observed
increases in Typica may be a result of reductions in concentrations of Zea in full sun
plants, and could explain the susceptibility of this cultivar to photoinhibition.
Furthermore, the highest levels of Zea in Catuai and Bourbon may have contributed
to the reduction ofy and increased protection against photodamages. Higher costs of
construction and maintenance (CMere found in sun-expanded leayvesinly in

Typica plants It is suggested that the adjustment of the Catuai plants to high

irradiances may be related to more efficient antioxidative and photoprotective
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mechanisms, and greater photosynthetic plasticity. Moreover, although having a
higher phenotypic plasticity associated with antioxidant system, Typica plants
showed higher risks of suffering from photodamage and photoinhibition at high light
intensities. In the second section, it was analyzed the contributions of the main
factors that govern the changes of photosynthesis throughout the Gawtabica

and the contribution of intraspecific variation in leaf hydraulic capacity and its
potential influence on the differences observed between modern genotypes compared
to those that retained characteristics associated with tolerance to shade in the field
The results shoed that, although the photosynthetic ratég throughout the day

have followed the same pattern as that of stomatal conducgh@nd mesophyll
conductanceg), the diurnal adjustment of stomatal aperture was the main limiting
factar to photosynthesis in coffee in full sun plants (more than 40 % of the total
limitation). Stomatal limitations were, thus, of great importance to explain the low
photosynthetic rates in coffee, followed by mesophilic and biochemical limitations
which tended to have similar magnitudes (and similar importance). Strong
correlations were observed betweagnvapor pressure deficit and particularly, leaf
hydraulic conductance(), indicating that<, might act as the primary factor in the
reduction ofgs. Notably, although Typica plants display a photosynthetic capacity
similar to that of other cultivars, a major constraint on the maximization of
photosynthetic rates may be the result of a less robust hydraulic architecture, which
might at least partially explain the low productivity of this cultivar when grown in

full sun.



INTRODUCAO GERAL

O café é acommoditytropical mais comercializada no mundo. Sua cadeia
produtivasustenta 120 milhées de pessoas em todo o mundo, sendo a vasta maioria
pequenos cafeicultoresm paises em desenvolvimento, representando um valor
agregado bruto anual de mais de 458 bilhdes de dolares (IOC, 2013). Sua producao
perfaz a base econdmica de mais de 50 paises em desenvolvimento, com influxo de
capital estrangeiro que alcanca 80% em alguns paises afriddedse outras
culturas, como cha, cacau e especiarias, o café foi responsavel por um terco das
expansdes observadas nas exportacdes globais, que triplicaram entre 2000 e 2010, de
29 bilhdes para 79 bilhdes de doélares (FAO, 2013). Ap&udfea arabia e C.
canephora,dentre cerca de 100 espécies do gémignfieg possuem importancia
econdmica, respondendo por 99% da producdo mundial de café. O café arabica teve
sua origem nas florestas tropicais da Etiopia, podendo ser encontrado como
vegetacdo de sub-bosque e tendo, dessa forma, desenveohedanismos
morfoldgicos e fisiologicos de adaptacdo, visando primariamente aviséo@a e a
perpetuacao da espécie em tais condicoes.

O primeiro café introduzido no Brasil, em 1727, foi o café ‘Nacional’ ou
‘Crioulo’, descrito botanicamente como ‘Typica’, em 1913, por Cramer. A cultivar
Typica foi a responsavel pelo grande desenvolvimento inicial da cultura no pais. A
cv. ‘Bourbon Vermelho’ foi, mais tarde, uma introducdo da ilha de Reunido,
oficialmente realizada pelo governo para ser plantada no Rio de Janeiro (Medina
Filho et al., 2008). Atualmente, as cultivares mais difundidas foram geneticamente
selecionadas para apresentarem alta producdo em condi¢cdes de pleno sol e, quando
associada ao uso intensivo de insumos, a produtividade tende a ser superior em
relacdo a dos cultivos sombreados (DaMatta, 200dinho a cultivar ‘Catuai
Vermelho’, oriunda de sele¢des do cruzamentos artificial entre ‘Caturra Amarelo’ e
‘Mundo Novo’(Medina Filho et al., 2008). Entretanto, a atual preocupacdo com o
cenario de mudangas climaticas e a busca em dotar um determinado produto de
caracteristicas que o torne diferenciadcomo a producéo de variedades especiais,
plantio organico ou selos de sustentabilidade ecoambient@&m renovado o
interesse dos produtores de café para implantacédo de plantios sombreados (DaMatta
e Rena, 2002).



Devido a heterogeneidade da luz em ambientes naturais, plantas da mesma
espécie, diferentes folhas da mesma planta, bem como a mesma folha em diferentes
fases ontogenéticas, podem estar expostas a diferentes regimes de luz (Valladares et
al., 2000). A disponibilidade de luz € um dos fatores ambientais que podem afetar as
caracteristicas estruturais e funcionais das folhas, acarretando alteragdes no padrao
de crescimento e producédo das plantas (Bjorkman, 1981). Plantas que apresentam
plasticidade, ou seja, capacidade de ajustar o seu desempenho via modificacbes em
sua morfologia e/ou fisiologia, em resposta a alteracdes das condicbes ambientes
(Valladares e Niinemets, 2008), sdo capazes de responder diferencialmente a
disponibilidade de irradiancia por meio de altera¢cbes, desde o nivel subcelular até
niveis macroscopicos (Evans e Poorter, 2001).

A aclimatacdo da folha a mudancas ambientais ocorre principalmente por
meio de modificacdes em su@ (norfologia (e.g., forma e posicédo da folhai) (
anatomia (e.g., densidade, nimero e espessura de camada de céluiiag), e (
fisiologia (e.g., sintese de proteinas e atividade associadas a captura de luz,
transporte de elétrons e fixacdo de carbono) (Delagrange, 2011). Tais modificacbes
apresentam importante papel em plantas, uma vez que levam em conta, numa escala
espacial e temporal, a habilidade das plantas em perceberem e responderem a
diferentes ecossistemas. Em uma escala temporal, a plasticidade facilita a
sobrevivéncia e o potencial de especializacdo da espécie, enquanto em nivel
individual, a expressao da plasticidade fenotipica € acompanhada pelo potencial de
discriminagéo entre condigbes ambientais mais favoraveis ao crescimento (Ackerly,
2003).

Resultados contraditérios tém sido encontrados quanto a plasticidade do
cafeeiro a luz. Embora trabalhos tenham mostrado que, sob irradiancias
relativamente baixas, o cafeeiro pode apresentar respostas comuns a plantas
adaptadas a ambientes sombreadosmo baixas irradidncias de compensacao e de
saturacdo (Rena et al., 1994), aumento da area foliar especifica, além de redugéo na
quantidade e na atividade da rubisco (Kanechi et al., 19%@)aptacdes tipicas a
plena irradiancia também tém sido observadas em cafeeiros submetidos a alta
disponibilidade luminica- como o aumento da espessura da cuticula, cloroplastos
com menograna e menos tilacéide pagranum (Fahl et al., 1994), sugerindo uma

elevada plasticidade fotossintética as variacdes de luz (DaMatta, 2004).



Por outro lado, Araujo et al. (2008) demonstraram que as vaiavei
fisiologicas diretamente envolvidas com o ganho de carbono via fotossintese,
tampouco aquelas relacionadas com a captura de luz, ndo se alteraram em paralelo
com a capacidade potencial da maquinaria fotossintética do cafeeiro, em resposta as
variacdes de luz. Da mesma forma, Chaves et al. (2008) ndo observaram indicios de
fotoinibicdo, ou variagBes significativas na capacidade de dissipacéo térmica ou nao-
fotoquimica do excesso de energia de excitacdo para um dado nivel de irradiancia.
Além disso, ndo foram observadas diferencas na extensdo de fotodanos entre as
folhas de plantas cultivadas a pleno sol ou sob 50% de sombreamento. Contudo, a
baixa plasticidade fisiolégica observada por tais autores poderia estar relacionada ao
fato de que, nesses estudos, a magnitude do sombreamento iagpfmlas do
cafeeiro ndo seria suficientemente baixa para ativar mecanismos relacionados a
aclimatacao das folhas da espécie. No sentido de elucidar tais questdes, Matos et al.
(2009) avaliaram a plasticidade fenotipica do cafeeiro em condi¢cdes de campo, sob
sombreamento intenso. Esses autores mostraram que folhas de café apresentaram alta
plasticidade fenotipica de caracteres fisioldgicos/bioquimicos, como dissipacao
térmica do excesso de energia absorvida, enquanto caracteristicas morfoanatémicas
apresentariam um papel secundéario na aclimatacao a variacdo da irradiacao.

De um ponto de vista evolutivo e ecoldgico, plantas cultivadas sob condi¢des
adversas apresentariam menor plasticidade fenotipica, uma estratégia relacionada ao
uso conservativo de recursos em espécies originarias de ambientes limitantes com
recursos restritos para aclimatacédo (Valladares et al., 2000). Acredita-se que, por
fisiologicamente otimizarem a captura de luz sob sombreamento intenso, tais plantas
tendem a comprometer sua capacidade de responder ao aumento da disponibilidade
de luz (Givnish, 2002). Por meio de uma combinacdo de caracteristicas
morfoanatdmicas e fisiol6gicas/bioquimicas, pode-se inferir a existéncia de um
conflito entre plasticidade fisiol6gica plasticidade morfolégica. Embora alguns
autores sugiram que espécies tolerantes/demandantes de sombra tendam a apresentar
uma maior plasticidade para caracteres morfoldgicos que para variaveis fisiologicas,
o café, embora tenha evoluido em ambientes sombreados, parece exibir um baixo
grau de plasticidade em sua morfologia foliar, em resposta a irradiancia (Valladares
et al., 2006; Matos et al., 2009).

Sob condigbes atmosféricas de L£© luz saturante, o cafeeiro apresenta

baixas taxas fotossintéticag){ quando comparadas com as de outras espécies
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tropicais, variando normalmente de 44irhol CO, m? s* (Silva et al., 2004; Franck

et al., 2006; DaMatta et al., 2010). Mesmo sob condicbes bem irrigadas, a
condutancia estomaticgy de folhas do cafeeiro é extremamente sensivel ao déficit

de pressédo de vapor (DPV), e drasticas reduc¢des ocorrerem com o aumento do DPV
(Ronquim et al. 2006; Araujo et al., 2008; Chaves et al. 2008; Franck e Vaast, 2009;
Batista et al., 2012), acarretando em reducfes progressivas da fotossintese ao longo
do dia, que podem alcangar valores muito baixos ao final da tarde (Batista et al.,
2012), indicando que a baixa taxa de fotossintese poderia ser um resultado de
limitagBes difusivas impostas ao processo fotossintético. Uma vez que a capacidade
hidraulica do sistema vascular € o principal determinantg (@zodribb e Holbrook,

2003), e que espécies como o cafeeiro tendem a apresentar menores valores de
condutancia hidraulica foliaKg) (Gascé et al., 2004), uma forte resposta estomatica

ao DPV poderia estar relacionada a um sistema hidraulico menos robusto, podendo
ser o principal responsavel pelo declinio diario na fotossintese nas folhas de café.
Embora trabalhos anteriores tenham mostrado a influéncia do DPV sobre o padréo
diario da fotossintese no cafeeiro (Araudjo et al., 2008; Chaves et al. 2008; Batista et
al., 2012), pouco se sabe sobre as contribuicbes dos diferentes fatores difusivos
(estomaticos e mesofilicos), e sua associacao as limitacbes impostas pela hidraulica
foliar em café.

Considerando-se que, em muitas situagdes, cafezais a pleno sol podem
produzir mais que aqueles sombreados (DaMatta e Rena, 2002), sugere-se, pois, que
uma consideravel variacdo genética dentroCdearabica possa ocorrer quanto a
plasticidade da espécie a intensidade da irradiancia. Uma eficiente exploracdo dessa
plasticidade em programas de melhoramento poderia explicar o sucesso do cultivo do
cafeeiro tanto a sombra como a pleno sol, uma vez que cultivares atualmente
selecionadas devem apresentar, potencialmente, adaptacfes a altas irradiancias em
extensdo superior as de populacfes selvagens ou pouco produtivas quando cultivadas
a pleno sol (DaMatta, 2004). Essa hipétese, se confirmada, podera explicar, pelo
menos parcialmente, os resultados contraditérios encontrados com relagdo a
plasticidade do cafeeiro em resposta a irradiancia. Com efeito, a maioria dos
trabalhos que investigaram a resposta do cafeeiro a luz foi limitada a avaliacéo de
apenas um genotipo sob diferentes intensidades luminosas. Por isso, estudos em que
se avaliem as respostas de gendtipos contrastantes quanto aos requerimentos de luz

poderiam explicar a possivel plasticidade a luz dentro da espécie, bem como,

4



proporcionar ampliagdo do conhecimento dos mecanismos que conferem
variabilidade de respostas da espécie as distintas intensidades de luz.
Nesse sentido, este trabalho buscou responder as seguintes questdes:
(i) Gendtipos atualmente selecionados para condicbes de pleno sol
apresentariam maior plasticidademseus caracteres fisiol6gicos?
(i) Quais sédo as principais caracteristicas limitantes a fotossintese do cafeeiro?
(i) O cultivo do cafeeiro a pleno sol estaria relacionado ao maior investimento
em mecanismos fotoprotetores das cultivares modernas?
Para responder as questdes acima, este trabalho teve por objetivo avaliar a
contribuicdo de caracteristicas fisiologicas e bioquimicas na plasticidade

intraespecifica do café arabica a ambientes luminicos distintos.
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ll. CAPITULO 1

Variacbes intra-especificas na aclimatacdo da maquinaria

fotossintética do cafeeiro a condi¢cdes contrastantes de luz

Introducao

Devido a heterogeneidade da luz em ambientes naturais, plantas da mesma
espécie, diferentes folhas da mesma planta, bem como a mesma folha em diferentes
fases ontogenéticas, podem estar expostas a diferentes regimes de luz (Valladares et
al., 2000). A disponibilidade de luz é um dos mais importantes fatores ambientais
que pode afetar as caracteristicas estruturais e funcionais das folhas, acarretando
alteracbes no padrdo de crescimento e producdo das plantas (Bjorkman, 1981).
Plantas de uma mesma espécie que apresentem gendtipos distintos sdo capazes de se
desenvolver em habitats de alta heterogeneidade ambiental (Sultan, 2000; Lehmann e
Rebele, 2005). A plasticidade de tais plantas, ou seja, a capacidade em ajustar o seu
desempenho via modificacdbes morfolégicas e/ou fisioldgicas, em resposta a
alteracdes das condi¢cdes ambientes (Valladares e Niinemets, 2008), pode responder
diferencialmente a disponibilidade de irradiancia por meio de alteracbes, desde o
nivel subcelular até niveis macroscopicos (Evans e Poorter, 2001). Em todo o caso,
devido a magnitude da plasticidade observada sob condi¢cdes naturais ser muitas
vezes inferior ao esperado, sugere-se a existéncia de custos e limites de plasticidade,
podendo haver a possibilidade @s custos superarem os beneficios (DeWitt et al.,
1998). Dependendo da magnitude das condicbes ambientais, esses custos podem
variar, sendo particularmente importantes em ambientes estressantes (Steinger et al.,
2003).

O café é acommoditytropical mais comercializada no mundo. Sua cadeia
produtiva sustenta 120 milhdes de pessoas em todo o mundo, representando um valor
agregado bruto de mais de 458 bilhdes de dolares anualmente (IOC, 2013). Sua
producao perfaz a base econémica de mais de 50 paises em desenvolvimento, com
influxo de capital estrangeiro que alcanca 80% em alguns paises africanos. Apenas
Coffea arabica e C. canephora,dentre cerca de 100 espécies do géreatieg
possuem importancia econémica, respondendo por 99% da producdo mundial de

café. O café arabica origin@e nas florestas tropicais da EtiOpia, podendo ser
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encontrado como vegetacdo de sub-bosque e € considerada uma espécie tolerante a
sombra. Varias evidéncias sugerem Quarabicatem adaptadgea uma amplitude

de condicbes maior que a encontrada em seu ambiente natural (Sylvain, 1955;
DaMatta, 2004). Ao longo do processo de domesticacdo e de sua introducdo no
Yemen e, a partir dai, na Asia e América do Sul, plantios foram estabelecidos sob
condicbes ambientais diversas, de forma que as cultivares modernas e mais
produtivas foram selecionadas em ensaios conduzidos a pleno sol e com grande
aplicacdo de insumos (van der Vossen, 2005; DaMatta e Rena, 2002), dando origem
a cultivares com uma série de caracteristicas diferenciadas dentro da mesma espécie.
Typica, por exemplo, foi a primeira cultivar de café a ser introduzida no Brasil, em
1727. Foi detalhadamente descpita Cramer em 1913, que propds o nome “typica”

por representar o tipo da espéCiearabicadescrita por Lineu em 1753 (Mendes et

al., 2008). Essa cultivar ndo se desenvolve bem a pleno sol, apresentando facilmente
sintomas visuais de fotodanos (van der Vossen, 2005; DaMatt2@03d), enquanto

a cultivar Catuai Vermelho, lancada para fins comerciais em 1972, é vigorosa e
muito produtiva a pleno sol.

Resultados contraditérios tém sido encontrados quanto a plasticidade do
cafeeiro a luz. Embora alguns trabalhos tenham mostrado que, sob irradiancias
relativamente baixas, o cafeeiro pode apresentar respostas comuns a plantas
adaptadas a ambientes sombreadosmo baixas irradiancias de compensacao e de
saturacdo (Rena et al., 1994), aumento da area foliar especifica, além de reducdo na
quantidade e na atividade da rubisco (Kanechi et al., 19%@)aptacdes tipicas a
plena irradiancia também tém sido observadas em cafeeiros submetidos a alta
disponibilidade luminica- como o aumento da espessura da cuticula, cloroplastos
com menograna e menos tilacéide pagranum (Fahl et al., 1994), sugerindo uma
elevada plasticidade fotossintética/fisiol6gica as variacdes de luz (DaMatta, 2004).

Por outro lado, Araujo et al. (2008) ndo obtiveram diferencas significativas
nas variaveis fisiolégicas diretamente envolvidas com o ganho de carbono via
fotossintese, e tampouco aquelas relacionadas com a captura de luz alteraram-se em
paralelo com a capacidade potencial da maquinaria fotossintética do cafeeiro, em
resposta as variagdes de luz. Da mesma forma, Chaves et al. (2008) ndo observaram
indicios de fotoinibicdo, ou variacdes significativas na capacidade de dissipacdo
térmica ou ndo-fotoquimica do excesso de energia de excitagdo em funcdo de

diferentes intensidade de irradiancia. Além disso, ndo foram observadas diferencas
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na extensao de fotodanos entre as folhas de plantas cultivadas a pleno sol ou sob 50%
de sombreamento. Contudo, a baixa plasticidade fisioldgica encontrada por Chaves
et al. (2008) poderia estar relacionada as irradiancias interceptadas pelas folhas de
cafeeiro sob sombra que, nesses estudos, ndo seriam suficientemente baixas para
ativar mecanismos relacionados a aclimatacao das folhas da espécie. No sentido de
elucidar tais questbes, Matos et al. (2009) avaliaram a plasticidade fenotipica do
cafeeiro em condicbes de campo sob sombreamento intenso. Esses autores
mostraram que folhas de café apresentaram alta plasticidade fenotipica de caracteres
fisioldgicos/bioquimicos, como dissipacdo térmica do excesso de energia absorvida,
enquanto caracteristicas morfoanatémicas apresentariam um papel secundério na
aclimatacao a variacdo da irradiacao.

Considerando-se que, em muitas situacdes, cafezais a pleno sol podem
produzir mais que aqueles sombreados (DaMatta e Rena, 2002), sugere-se, pois, que
uma consideravel variagdo dentro@earabicapossa ocorrer quanto a plasticidade
acerca das respostas da espécie a intensidade da irradiancia. Uma exploracéo
eficiente dessa plasticidade em programas de melhoramento poderia explicar o
sucesso do cultivo do cafeeiro tanto a sombra como a pleno sol, uma vez que
cultivares atualmente selecionadas devem apresentar, potencialmente, adaptacfes a
altas irradiancias em extensdo superior as de populacbes selvagens ou pouco
produtivas quando cultivadas a pleno sol (DaMatta, 2004). Essa hipotes& poder
explicar, pelo menos parcialmente, os resultados contraditérios encontrados com
relacdo a plasticidade do cafeeiro, em resposta a irradiancia. Com efeito, a maioria
dos trabalhos que investigaram a resposta do cafeeiro a luz foi limitada a apenas um
genotipo sob diferentes intensidades luminosas. Por isso, estudos em que se avaliam
as respostas de genoétipos contrastantes quanto aos requerimentos de luz poderiam
explicar a possivel plasticidade a luz dentro da espécie, bem como proporcionar
ampliacdo do conhecimento dos mecanismos que conferem variabilidade de
respostas do cafeeiro a disponibilidade de luz. No sentido de elucidar os motivos
pelos quais o cafeeiro pode apresentar diferentes desempenhos em resposta a
disponibilidade de luz, este trabalho comparou a resposta de trés cultivares de
cafeeiro com requerimentos luminicos presumivelmente distintos, a condicdes
contrastante de luz, bem como avaliou a relagéo entre o maior sucesso de cultivo das

cultivares modernas e investimento em mecanismos fotoprotetores.
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Material e métodos
Material Vegetal e Condicdes de Cultivo

O trabalho foi conduzido em Vigosa (20°45°S, 650 m altitude), Minas Gerais,
utilizando-se de trés gendtipos de cafg @rabica L): Typica (MG 0001), a
populacdo de café originalmente introduzida no Brasil no inicio do século XVIII,
reconhecidamente de baixa producédo e que somente se desenvolve adequadamente
em ambientes sombreadd®ourbon VermelhdMG 0011), variedade lancada ha
mais de 60 anos, e que produz melhor a sombra que a pleno sol, mas que, por vezes,
€ cultivada sem sombreamento; Gatuai Vermelho (IAC 44), uma linhagem
moderna, altamente produtiva, produzindo melhor a pleno sol que a sombra, nas
condicBes do sudeste do Brasil. Os tratamentos luminicos foram constituidos de dois
niveis de irradianciapleno sole 10% de irradiancia, empregando-se telas de

poliolefinas de densidade neutra de diferentes malhas.

As mudas foram obtidas a partir de sementes germinadas engpapééest
umedecido com agua destilada equivalente a 2,5 vezes seu peso e colocadas para
germinar a 30°C, por cerca de 30 dias atingirem o estadio “palito de fosforo”).

As plantulas foram entdo transferidas para sacolas de polietileno perfuradas com
dimensdes de 11 x 22 cm. O substrato para o crescimento das plantas constituiu-se de
uma mistura de solo, esterco de curral curado e areia (3:1:1, v/v/v). A mistura foi
adubada e teve o pH corrigido, de acordo com andlise de solo e recomendacdes
técnicas usuais para a cultura. A irrigacao foi realizada periodicamente, procurando-
se manter a umidade do solo proxima a capacidade de campo. Devido a alta
mortalidade apresentada por Typica em um experimento anterior, as mudas de todas
as cultivares foram mantidas sob ambiente sombreado, utilizando-se para tal, telas de
poliolefinas. Duas semanas antes do plantio, as mudas do tratamento de Pleno Sol
foram aclimatadas sob ambiente com 50% da radiagédo solar. Em fevereiro de 2011,
ao alcancarem aproximadamente quatro pares de folhas, as mudas das trés variedades
foram transplantadas e cultivadas em vasos com capacidade para 12 L de substrato
mantidas nos trés regimes luminicos, constituindo-se dessa forma seis tratamentos,
em esquema fatorial 3x2 (trés genaotipos x 2 niveis de irradiancia). As plantas foram
mantidas nessas condi¢cdes por aproximadamente um ano. Apdés emissao do oitavo
par de ramos plagiotropicos, seis plantas por tratamentos foram selecionadas com

base na sua uniformidade e analisadas durante todo o experimento.
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Avaliacgdes fotossintéticas

Os parametros de trocas gasosas e fluorescéncia da clorofila a foram medidos
simultaneamete, utilizando-se de um analisador portatil de gas a infravermelho
equipado com uma camara de fluorescéncia (Li 6400XT, Li-Cor, Lincoln, EUA). As
medicdes foram realizadas entre 8:00-9:30 h, em folhas jovens, completamente
expandidas, do terceiro ao quarto par de ramos plagiotropicos, sob irradiancia de
1000 umol (fétons) i s* e 400 pmol C@molt ar. A temperatura do bloco do
equipamento foi mantida a 25°C durante todas as medi¢des e as temperaturas foliares
registradas variaram entre 26°C e 29°C.

Folhas adaptadas a luz foram expostas a um pulso de luz saturante de
irradiancia de 600Qmol (fétons) nfs*e duracéo de 0,8 s, a fim de determinar-se a
fluorescéncia ensteady-statdFs) e a fluorescéncia maximan(B. A partir desses
dados, foram estimados o rendimento quantico do transporte de eldirgpse( a
taxa de transporte de elétrons (TTE), conforme Genty et al. (1989). As constantes de
absoréncia foliar (a) e fator de particionamento de elétrons entre os fotossistemas
(B), utilizados no calculo da TTE, foram determinadas para cada tratamento a partir
da relacdo entre taxa assimilatoria liquid® € RARDgs/4, em que RFA
corresponde a radiagdo fotossinteticamente ativa, obtidas mediante curvas de luz e
curvas de C® sob condicdes nédo-fotorrespiratdrias, em uma atmosfera contendo
menos de 1% deQYin et al 2009).

Curvas de resposta de a radiacdo fotossinteticamente ativa (CUWRFA)
foram obtidas, variando-se RFA de 1600 a 0 pmol (fétorié)sth a 25°C e
concentracdo de G@mbiente (lio et al., 2005). O rendimento quéantico aparente e as
irradiancias de compensacéo e de saturacdo foram estimados segundo as equacfes

propostas por Li e Chen (2009).

Procedeu-se a decomposi¢do da extingdo ndo-fotoquimica da fluorescéncia
variavel @n) das plantas de sol e de sombra, sob dois niveis de irradiancia actinica:
1000 e 10Qumol fétons m 2 s, utilizando-se a metodologia de Rohacek (2010), que
se baseia na andlise de regressdo nédo-linear de uma funcdo multi-exponencial da
cinética de inducéo da fluorescéncia lenta da clorofila. Essa metodologia permite a
quantificacdo dos principais componentes gi¢ o0 coeficiente de extincédo

dependente de energig), 0 coeficiente de transicdo de estagf) € o coeficiente
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de extingcdo fotoinibitoriod)). As avaliagdes foram realizadas entre 12:00 h e 15:00
h.

Andlises bioquimicas
Amostras foliares foram coletadas entre 12:00-14:00 h e imediatamente

congeladas em nitrogénio liquido e, em seguida, armazenadas a -80°C, até o uso.

Quantificacdo de pigmentos fotossintéticos

Os teores foliares de clorofilase b e de xantofilas foram determinados em
extratos obtidos ap6s a maceracédo de discos foliares utilizando-se de acetona 85%, a
4°C, e quantificados por cromatografia liquida de alto desempenho (DIONEX
Ultimate 3000, Thermo Fisher Scientific Inc.,Vantaa, Finlandia), conforme descrito
em Matos et al. (2009).

Enzimas e metabdlitos envolvidos no metabolismo antioxidativo e danos celulares
Foram determinadas as atividades de enzimas do sistema antioxidante:
dismutase do superdxido (SOD; EC 1.15.1.1), catalase (CAT; EC 1.11.1.6),
peroxidase ascorbato (APX; EC 1.11.1.11) e redutase da glutationa (GR; EC 1.8.1.7),
conforme descrito em Pinheiro et al. (2004). A atividade dessas enzimas foi expressa
em unidades (U) por quantidade de clorofilas. Cada U corresponde a oxidacao de 1
pmol ascorbato mihpara a APX, de 1 pmolJd®, min™ para a CAT, e de 1 pmol de
NADPH min?, para a GR. Para a SOD, cada U corresponde a quantidade de enzima

capaz de inibir em 50% a fotorreducdo do corante azul de nitro-tetrazoélio

A atividade antioxidante total (AAT) foi estimada pelo método de reducao do
ferro (Ferric Reducing Antioxidant Power FRAP) descrito por Benzie e Strain
(1996). A reacao ocorre pela formagdo de um complexo entre o substrato TPTZ
(2,4,6-Tris(2-piridil)-s-triazina com o Ferro (lll), de coloracdo amarelada. Na
presenca de um antioxidante, o ferro € reduzido, dando origem ao complexo
(Fe(Il)(TPTZY)** de coloracdo azul escura, que pode ser, entdo, quantificado

espectrofotometricamente.

A extensdo de danos celulares foi determinada pela quantificagdo de aldeido

malbnico, conforme descrito em Lima et al. (2002).
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Andlises quimicas do tecido foliar e custo de manutenc¢ao

Folhas inteiras foram coletadas em nitrogénio liquido, liofilizadas e trituradas
em um disruptor celular com auxilio de esferas de metal de 3,2 mm (Mini-
BeadBeater-96, BioSpec Products, Bartlesville, OK, USA). As amostras foliares

foram trituradas até a obtencé@o de um pa fino.

Em uma fragcdo da amostra (10 mg), a concentracdo de C e N foi determinada
com um analisador elementar (Carlo Erba, Mildo, Itdlia), utilizando-se essa mesma
fracdo para determinacdo da abundancia relativa®@ee *°C, determinada em
espectrometro de massa MAT-2Finhigan MAT, Bremen, Alemanha), conforme
descrito em Pinheiro et al. (2005). A concentracéo de nitrat§ D determinada
em uma segunda fracdo da amostra (100 mg), conforme Cataldo et al. (1975). A
concentragdo de nitrogénio organicoofN foi determinada subtraindo-se da
concentracdo de nitrogénio total a [NOUma terceira fracdo da amostra (250)mg
foi incinerada a 550°C em mufla, por 12 h, determinando-se a concentracao de cinzas
[CZ] por gravimetria. A concentracdo total de carbonatos foi determinada
guantitativamente, transferindo-se as cinzas para um fr&tenmeyer e
determinando-se a sua alcalinidade (AC) adicionando-se HCI 0,05 N, seguida de
titulagdo com NaOH 0,05 N, utilizando-se alaranjado de metila 0,1% com indicador
de pH. A concentracdo (expressa em mEqQ g-1) de acidos organicos [AO] foi
estimada conforme a equac$aO] (mg g™) = (AC - [NOs]) x 62, em que 62 é o
valor médio do peso de 1 Eq de &cidos organicos (Poorter e Villar, 1997). A
concentragcdo de minerais [MIN] foi determinada conforme a equpBd (mg g~
1y = [CZ] - (AC x 30) + [NOs], em que [CZ] e [N@] sd0 expressos em m{ ga

massa seca, e AC, em mEY 80 representa a massa de 1 Eq de carbonato.

Uma quarta fracdo da amostra (50 mg) foi utilizada para a determinacao de
lipidios (LIP), fendis sollveis totais (FEN) e proteinas (PRO) totais. Para isso, a cada
amostra foram adicionados 600 pL de uma mistura de metanol/cloroformio (1:1)
(Bligh e Dyer, 1959), mantidas sob agitagdo durante 30 min, seguida de
centrifugacdo a 4009 por 5 min. O sobrenadante foi coletado e, apés a adi¢éo de
400 pL de agua, sob agitacao, a mistura foi centrifugada @}@enin), separando-
se a fase cloroférmio da fase metanol/agua. A concentracédo de LIP foi determinada
por gravimetria, apds a evaporacao do cloroformio em estufa de circulacéo forcada a

60°C e pesagem do residuo resultante, composto em grande parte por fosfolipidios,
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galactolipidios, bem como alguns esterdis e clorofilas (Poorter e Villar, 1997). A
concentracdo de FEN foi determinada colorimetricamente (725 nm) no extrato da
fase metanol/agua, utilizando-se do reagente de Folin-Ciocalteu (1:1) e acido tanico
como padrdo. Nqellet resultante da extracdo metanol/cloroformio (composto de
proteinas da parede celular, proteinas que foram precipitadas durante a extracao e
amido) foi quantificada a concentracdo de proteinas; para tal foram adicionados a
cada tudo 800 pL de NaOH 0,1 M, e em seguida estes foram aquecidos a 95° C por
30 min e centrifugados a 1300f) Apdés 5 min em gelo, uma aliquota do
sobrenadante foi coletada e a esta foram adicionados 180 pL de reagente de
Bradford.

Considerando-se a as concentracdes foliares (gl C, Nrg € MIN, foi
estimado o custo de construcdo (CC) (g de glico9e segundo metodologia de
Vertregt e Penning de Vries (1987) e modificada por Poorter (1994), conforme a

equacao:
CC =(-1,041 + 5,077 x C) x (2 MIN) x (5,235 x Nyq)

Os custos de manutencdo (CM) por unidade de massa seca (g dfiddSe g
dia’) foram determinados a partir das concentracdes foliares de lipidios, proteinas e
minerais, considerando-se 0s seguintes coeficientes de manutencdo: 0,0425
(lipidios), 0,0405 (proteinas) e 0,008 (concentracdo ibnica), conforme Merino et al.
(1984). O CM foi calculado pela soma do produto da multiplicacdo de cada
coeficiente de manutencdo pela concentracdo de cada composto correspondente,
aaescentando-se 0s custos de manutencdo da concentracao idnica (Penning de Vries
et al., 1974).

Plasticidade fenotipica

Como forma de avaliase o grau de plasticidade entre os genoétipos de café
em resposta a luz, calculou-se, para cada varidvel e gendétipo, um indice de
plasticidade fenotipica (IP). Esse indice varia de zero (n&o-plastico) a 1 (plasticidade
maxima) (Valladares et al., 2000), possuindo, dessa forma, a vantagem de permitir

comparacdes entre variaveis expressas em unidades diferentes.
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Analises Estatisticas

O experimento foi analisado em esquema fatorial 3x2 (trés niveis de
irradiancia e duas linhagens de café), com seis repeticbes por tratamento, no qual a
parcela experimental foi sempre uma planta por recipiente de cultivo. Os dados
obtidos foram submetidos & andlise de variancia, e as médias comparadas entre si
pelo teste de Newman-Keuls, a 5% de probabilidade, utilizando-se do Sistema de
Andlises Estatisticas e Genéticas da UFV (SAEG software verséo 9.1, 2007).

Resultados
Parametros fotossintéticos

De modo geral, as variaveis fotossintéticas avaliadas (Tabela 1, Figura 1)
pouco responderam aos tratamentos impostos, apesar de as plantas a pleno sol
tenderem a apresentar valores superiores aos das plantas a sombra. A taxa de
fotossintese liquidad] e taxa de transporte de elétrons (TTE), em fun¢éo da radiacéo
fotossinteticamente ativa (RFA) (Figura 1), apresentaram, em geral, apenas pequenas
diferencas entre os niveis de luz e cultivares.

Os parametros de fluorescéncia da clorofila tenderam a ser maiores em folhas
a pleno sol (com excecéo ggs;, que ndo apresentou diferencas significativas entre
os regimes de luz); entretanto, as cultivares parecem ter sido igualmente afetadas
pelos niveis de irradiancias (Tabela 1). A pleno sol, valores inferiores de eficiéncia
fotoquimica méaxima do FSIF./F;) (menores que 0,80) indicaram a possibilidade
de fotoinibicAo em Bourbon e Typica, apresentando menores valores que aqueles
observados & sombra. Além disso, foram notados aumentos no coeficiente de
extincdo fotoquimicodp), comportamento contrario ao esperado em respostas ao
aumento de da disponibilidade de luz, com aumento de 32% nas plantas de sol.
Nessas plantas, também foram observadas reducdes na eficiéncia de captura de
energia de excitacdo pelos centros de reagcdo abertos doFRS3H,(), em média
16%, que foram acompanhados por aumentos no coeficiente de extingdo nao-

fotoquimica (NPQ), em média 28%.
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Figura 1 - Taxa de fotossintese liquidd) (e taxa de transporte de elétrons (TTE) em funcéo
da radiacao fotossinteticamente ativa (RAF), em trés cultivar€sffiea arabicacultivadas
a pleno sol ou sob 10% de luz (sombra). Cada ponto representa a média * erronpadréo (
6).

Apenas Bourbon parece ter TTE afetada pelo sombreamento, que, em

intensidades superiores a 500 umol fotons m™ 2 s+ apresentou reducdes de até 27%

em relagdo as plantas a pleno sol. Da mesma forma, a capacidade fotossintética
maxima Anw) € 0 rendimento quantico aparented) ( ndo diferiram
significativamente (B 0,05) entre os tratamentos, embora Typica tenha apresentado
Amax 15% menor que Catuai e Bourbon. Como esperado, o ponto de compensacao
luminoso (PCL) e o ponto de saturacdo luminoso (PSL) foram maiores nas plantas a
pleno sol (Tabela 1). Entretanto, PCL em Typica a pleno sol foi 19% menor quando

comparado ao de Catuai e Bourbon.

Decomposicdo da extincdo ndo-fotoquimica

O coeficiente de extingdo ndo fotoquimico da fluorescéncia varigveke(
seus componentes sao apresentados na Tabela 2. O coeficiente de extingéo
dependente de energige) foi, conforme esperado, maior a 1000 que a (11001

fotons m 2 st

, Independentemente da cultivar e da irradiancia de crescimento. Nas
plantas cultivadas a pleno sol, as maiores irradidncias de analise promoveram
aumento emge de 31% e 19% em Catuai e Bourbon, respectivamente, quando

comparadas com as plantas a sombra. Por outro lado, esses aumentos foram
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acompanhados de reducdes do coeficiente de extingdo fotoinibdgdridg 51% e

29% nessas cultivares. O coeficiente do estado de transigag@r outro lado,
apresentou 0os menores valores dentre os componerggssgemdo bastante reduzido

ou nulo a 100Qumol fétons m % s*. Apenas a cultivar Typica apresentou aumento
dos valores de, (28%) em plantas a pleno sol, sugerindo que, nessa cultivar, o
coeficiente fotoinibitério possa ter papel primario na extingdo ndo fotoquimica nos
processos fotossintéticos, bem como poderia indicar a ocorréncia de fotoinibicdo

como resultado das altas irradidncias de crescimento.

Tabela 1 - Efeito do sombreamento sobre parédmetros fotossintéticos em genétipos de
Coffea arabica Anmay, capacidade fotossintética (umol CO, m 2 s%); ®, rendimento quantico
aparente (mol COmol ' fétons); PCL, ponto de compensacéo luminoso (umol photdns m
s%); PSL, ponto de saturacdo luminoso (umol fétorfsst); F,/Fn, eficiéncia fotoquimica
maxima do FSII; ®gg, rendimento fotoquimico do FSII; Fv’/Fm’, eficiéncia de captura de
energia de excitacdo pelos centros de reagéo abertos dafSibeficiente de extingéo
fotoguimica e NPQ, coeficiente de extingdo ndo-fotoquimica.

. Pleno Sol
Variaveis - -
Catuai Bourbon Typica
Anmax_PAR 88+0,3Aa 8,6+x0,5Aa 7,4 +0,4 Aa
o 0,06 +0,01 Aa 0,07 £0,01 Aa 0,06 £0,01 Aa
LCP 189+0,03Aa 18,1 +1,23Aa 155+0,15Ab
LSP 568,1+10 Aa 617,8+26Aa 572,1+19 Aa
Fu/Fm 0,79+0,0 Aa 0,76 £0,01Ba 0,77 £0,01 Ba
FJ/Fy 0,44+0,01Ba 0,45+0,02Ba 0,45+0,02Ba
Or 0,43+0,02 Aa 0,40+0,02 Aa 0,40 +0,02 Aa
On 0,85+0,02 Aa 0,82 +£0,01 Aa 0,82 +0,02 Aa
NPQ 2,63+0,18 Aa 2,21 +0,15Aa 2,32+0,16 Aa
Sombra
Anax_PAR 8,3+06 Aa 7,8+0,3Aa 75+£1,0Aa
o 0,06 + 0,00 Aa 0,06 £0,00 Aa 0,08 £0,01 Aa
LCP 4,6 +£0,34Ba 3,6 +0,43Ba 3,5+0,19 Ba
LSP 419,2+16Bb 483,2+17Ba 408,1+15Bb
Fu/Fm 0,80+0,0Aa 0,80+0,0 Aa 0,80 + 0,0 Aa
FJ/F 0,53+0,01 Aa 0,53+0,01 Aa 0,54+0,01 Aa
Op 0,33+0,02Ba 0,29+0,01Ba 0,30+0,02Ba
On 0,76 £0,01 Aa 0,77+0,01Ba 0,75+0,01Ba
NPQ 1,74+0,10Ba 1,73+0,04Ba 1,68 +0,08 Ba

Médias seguidas de mesma letra mailscula ndo diferem significativamente entre os
niveis de irradiancia dentro do mesmo genoétipo; médias seguidas de mesma letra
mindscula ndo diferem significativamente entre genétipos dentro esmm
tratamento de luz. As médias foram comparadas entre si pelo teste de Newman-
Keuls (P< 0,05). Todos os valores representam a média + erro padrédo (n = 6).
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Tabela 2 - Decomposi¢do do coeficiente de extingdo ndo-fotoquimica da fluorescéncia vayigveh(trés cultivares de
Coffea arabicacultivadas a pleno sol ou sob 10% de luz (sombra), sob dois niveis de irradifin@a:&k000 e 10@umol
fotons m % s*. Abreviaturasge, coeficiente de extingdo dependente de eneggjacoeficiente de transicdo de estado;
coeficiente de extin¢ao fotoinibitorio.

Pleno sol
Variaveis Catuai Bourbon Typica
1000 100 1000 100 1000 100
Oe 0,63 + 0,05 Az 0,17 £ 0,05 Ab** 0,63 + 0,02 A¢ 0,35+ 0,05 Aa** 0,49 + 0,01 At0,16 + 0,07 Ab**
Or 0,081 + 0,02 A¢0,105 + 0,01 Ad°* 0,00 + 0,00 At 0,057 + 0,01 AB® 0,005 + 0,0 Ak 0,005 + 0,0 Ac*®
a 0,15+ 0,06 Bt 0,09 +0,03 B¢® 0,20 +0,02 Bt 0,22 +0,03 A® 0,36 +0,01 Az 0,33 + 0,06 Ad°®
On 0,85 £+ 0,01 Az 0,36 + 0,06 Ac* 0,83 +0,02 Ae 0,63 +£0,06 Aa** 0,85+ 0,02 Ae0,50 + 0,07 Ab**
Sombra
O 0,48 +0,01 Bz 0,11 + 0,02 Ab** 0,53 +£0,02 B¢ 0,09 + 0,03 Bb** 0,51 +0,03 Ac 0,25 + 0,08 Aa*
Or 0,00 +0,00 B¢ 0,00+0,0Bd° 0,00+0,00Az 0,00+0,0Bd° 0,00+0,00Az 0,00 +0,00Ad®
o] 0,31 +£0,02 Ae 0,32+0,02 Ad° 0,28+0,01 Ac 0,24 +0,01 A&° 0,28 +0,01 Bz 0,28 + 0,01 Ad®
On 0,78 +0,02 B¢ 0,43 +0,04 A&° 0,81 +0,02 Az 0,33 +0,02Ba** 0,82 +0,02 Az 0,53 +0,10 Ad®

Médias seguidas de mesma letra mailscula ndo diferem significativamente entresaterifvediancia dentro do mesmo genétipo; médias
seguidas de mesma letra minascula ndo diferem significativamente entre gedérifposdo mesmo tratamento de luz. As médias foram
comparadas entre si pelo teste de Newman-Kéuls 0,05). Médias seguidas por ** ou * denotam diferencgas significatiutre os
tratamentosR < 0,01 ou < 0,05, respectivamente), entre as irradiancias analisadas (1000 umol (fétorié)sme 100 pmol (fétons) ths?).
Todos os valores representam a média + erro padrad)



Pigmentos fotossintéticos

As variaveis relacionadas aos pigmentos fotossintéticos ndo diferiram
marcadamente entre as cultivares no que concerne a concentracao de clorofilas totais
(Chl), em base de massa, na razdo &ble relacdo Chl/N, entre as cultivares
(Tabela 3). Plantas ao sol apresentaram reducdes de 30% nas concentragdes de Chl,
em base de massa e 17% na relacdo Chl/N, quando comparadas a plantas de sombra.

Tabela 3 - Pigmentos fotossintéticos, caracteristicas associadas ao sistema antioxidante e
concentracd@o de fendis em cultivaresCadfea arabicacultivadas a pleno sol ou sob 10% de

luz (sombra). Abreviaturas: Gl e Chh (a+b), clorofila total por unidade de massa (mmol

kg MS) e por unidade de area (umof)mChl/N, raz&o entre clorofila e nitrogénio (mmol
mol’); Car, carotendides (mmol molChl): Neo, neoxantina; Lut, luteina; Viol,
violaxantina; Ante, anteraxantina; Zea, zeaxantina, a-Car, a-caroteno; B-Car, f-caroteno;
V+A+Z, soma dos teores de violaxantina, anteraxantina e zeaxantina; DEPS, estado de

desepoxidacdo do ciclo das xantofilas; SOD, dismutase do superdxido tUngitnChl);
CAT, catalase (umol mihg* Chl); APX, peroxidase do ascorbato (umol fiit Chl); GR,
redutase da glutationa (umol mig* Chl); AAT, atividade antioxidante total (mmol Bej*
MF); MDA, aldeido malénico (nmol'gMF) e fendis (mg g MS).

o Pleno Sol Sombra
Variaveis - -
Catuai Bourbon Typica Catuai Bourbon Typica
Chl (a+b) 85+04Ba 85+05Ba 94+03Ba 122+0,7Aa 12,7+05Aa 13,1+0,5Aa
Chl (a+b) 936,2+41 Ab 951,1+61 Ab 1112,0+ 35 Aa 716,5+33Ba 689,5+32Ba 773,9+36Ba
Chi/N 44+01Ba 45+02Ba 48x01Ba 52%04Aa 54+02Aa 59%02Aa
Chl a/b 3,1+0,09Aa 3,1+0,06Aa 3,3+0,07Aa 3,2+0,03Aa 3,3x0,12Ba 3,3+0,05Aa
Neo 66,9+3,7Aa 63,2+x48Aa 60,7+0,7Aa 61,4+50Aa 59,2+45Aa 59,6+28Aa
Lut 223+8,1Aa 213+149Aa 218+54Aa 188+16,1 Aa 200+158Aa 187+7,1Aa
Viol 23,7+55Ba 222+6,2Ba 234+3,1Ba 489f34Aa 499f25Aa 492+3,1Aa
Ante 147+15Ab 21,7+3,1Aa 209+16Aa 7,2+08Ba 4,8+0,7Bb 2,4+0,3Bb
Zea 62,7+56 Aa 536+47Aa 346+3,0Ab 38+09Ba 25x05Ba 2,3+0,2Ba
a-Car 70,3+3,2Aa 747+55Aa 678+3,0Aa 412+30Ba 428+19Ba 405%2,2Ba
B-Car 715+33Aa 759+56Aa 690+£3,0Aa 419+3,1Ba 435+20Ba 412+2,2Ba
V+A+Z 101,1+£4,0Aa 975+12,1 Aa 790+48Ab 599+t45Ba 57,3+29Ba 539+3,0Ba
DEPS 0,69 £ 0,05 Aa 0,68 £ 0,04 Aa 0,57 £0,02 Ab 0,12 +0,02 Bs 0,09 +0,01 Ba 0,07 £0,01 Ba
SOD 903,2+9Ab 673,6 £+50 Ac 1168,5+41 Aa 803,2+42 Aa 601,7 +42 Ab 369,6 + 34 Bc
CAT 0,83 +0,07 Ab 0,77 £ 0,03 Ab 1,21 +0,09 Aa 0,60 + 0,05 Ba 0,56 + 0,04 Ba 0,28 + 0,02 Bb
APX 21,5+0,8Aa 158+10Ab 20,1+09Aa 18,1+09Ba 160+0,6Aa 11,4+0,7Bb
GR 0,26 +0,02 Aa 0,19 + 0,01 Ab 0,28 +0,02 Aa 0,21 +0,01 Ba 0,17 +0,01Aab 0,14 + 0,01 Bb
ATT 689,5+40Ac 811,2+50Ab 988,8+57 Aa 1059+9Ba 141,3+28Ba 151,5+39Ba
MDA 742+20Ab 856+29Aa 895+23Aa 713+36Aa 580+28Bb 60,0+3,4Bb
Fentis 117,8+2,0Ab 127,9+3,3Aa 1354+2,7Aa 651+39Ba 548+2,1Bb 538+1,8Bb

Estatistica conforme Tabela 1

21



Independentemente dos tratamentos, a luteina foi o principal carotendide
acumulado; juntamente com a neoxantina (Neo), e dentre esses pigmentos, as
concentracdes nao diferiram significativamente em resposta aos niveis de luz (Tabela
3). Nas plantas ao sals teores de a e B-caroteno aumentaram em média 70% em
relacdo aos das plantas sombreadas. Dentre os pigmentos associados ao ciclo das
xantofilas, a concentracdo de violaxantina (Vio) reduziu-se nas plantas a pleno sol.
Nessas plantas, comparadas com aquelas a sombra, as concentracbes de
anteraxantina (Ant) foram, em meédia, 500% superiores em Bourbon e Typica,
enquanto Catuai apresentou aumentos de apenas 104%. A pleno sol, Catuai
apresentou os menores teores de Ant, cujos valores foram inferiores (%) ao
observados em Bourbon e Typica. Menores teores de zeaxantina (Zea) foram
observados em Typica a pleno sol, sendo estes 40% inferiores que os observados
Catuai e Bourbon. Consequentemente, o pool do ciclo das xantofilas (ou seja, a soma
de Vio, Ant e Zea, V+A+Z) e o estado de desepoxidacédo (DEPS) também foram
menores em Typica ao sol (cerca de 20%), indicando uma reducdo da capacidade

fotooxidante e fotoproteora.

Relacéo entre g ge e ciclo das xantofilas

Independentemente do parametro utilizado, aumentos na extincdo n&o
fotoquimica ocorreram concomitantemente a aumentos nas concentracdes dos
componentes do ciclo das xantofilas e no seu estado de desepoxidacdo (Figura 2).
Foram observadas correlagbes positivas egireanalisadas sob intensidades de
1000 umol fétons m 2 s, e as concentracdes de Zea (r= 058, 0,001), V+A+Z
(0,59,P < 0,001) e DEPS (0,4%® < 0,01). Destaca-se, ainda, ggeapresentou
maiores correlacdes com essas variaveis (Zea: r=B,€1Q,001; V+A+Z: r= 0,79,
P < 0,001 e DEPS: r= 0,6P, < 0,01), mostrando a estreita relagdo entre o ciclo das
xantofilas na contribuicdo para@e. Destaca-se que, embora as correlacdes
encontradas entrgy (e seus componentes) e DEPS, essas correlacdes parecem
espurias, uma vez que claramente é possivel distinguir-se a formacgéo de duas classes
de dados devido a diferencas de valores absolutos entre plantas de sol e de sombra
(Figura 2).
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Figura 2 - Relagdes zeaxantina (Zea); soma dos teores de violaxantina, anteraxantina e
zeaxantina (V+A+Z), estado de desepoxidacédo do ciclo das xantofilas (DEPS), ceeficient
de extincdo ndo-fotoquimica da fluorescéncia varigyele coeficiente de extingdo
dependente de energige)l e coeficiente de extingdo fotoinibitorig ) em plantas deC.
arabicaanalisadas 4000umol fétons m?s™.

Sistema antioxidante e estresse oxidativo

Comparadas com as plantas a sombra, suas contrapartes ao sol exibiram um
notavel aumentoc( 500%) da atividade antioxidante total (AAT), em todas as
cultivares testadas. Ressalte-se, ndo obstante, que, a pleno sol, Typica exibiu os
maior AAT entre as cultivares, com valores 43% superiores aos de Catuai, que
apresentou os menores valores de AAT (Tabela 3). A sombra, observaram-se,
novamente, maiores valores de AAT em Typica, embora ndo se tenham observado

diferencas significativas entre as cultivares. A concentracdo de aldeido malénico
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(MDA), um marcador de dano oxidativo, foi significativamente menor em Catuai
que a observada em Bourbon e Typica a pleno sol, que nao diferiram
significativamente entre si. Em outras palavras, Bourbon e Typica, apesar de
apresentarem maior AAT, também tiveram maior extensdo de danos oxidativos a
pleno sol (Tabela 3). Um padréo oposto foi observado a sombra.

A atividade das enzimas atuantes na remocao das espécies reativas de
oxigénio foi, em geral, maior a pleno sol que a sombra (Tabela 3). Typica tendeu a
apresentar 0os maiores incrementos em resposta ao sombreamento, com aumentos na
atividade de SOD (216%), CAT (332%), APX (76%) e GR (100%) nas plantas ao sol
em relacdo aquelas a sombra. Em Catuai e Bourbon, as atividades da SOD e CAT
foram, em média, 12% e 38% superior nas plantas ao sol que a sombra,
respectivamente. As atividades da GR e APX foram maiores em Catuai, mas
Bourbon ndo respondeu aos tratamentos luminicos. A pleno sol, Typica tendeu a
apresentar maior atividade das enzimas antioxidantes, seguida de Catuai e Bourbon.
Por outro lado, nas plantas sombreadas, o padrdo de resposta a reducdo da
disponibilidade de luz foi inverso.

Independentemente das cultivares, as concentracdes de fendis foram
superiores em plantas a pleno sol em relacdo as das plantas sombreadas (Tabela 3),
observando-se menores teores em Catuai (11%) a pleno sol. Sob sombreamento, o
inverso péde ser observado, com maiores concentracdes de fendis em Catuai (19%),

em relacdo as demais cultivares.

Uso de recursos

Os custos de construcédo foliar foram muito similares entre as cultivares,
situando-se em torno de 1,5 g glicosk S, valores significativamente maiores
(10% em média) que nas plantas a sombra (Tabela 4). Por outro lado, os custos de
manutencéo, nas plantas a pleno sol, foram esémn Typica, sem diferenca intra-
especifica nas plantas a sombra (Tabela 4). A composi¢éo isotépica de carbono
(5*°C) aumentou em resposta & disponibilidade de luz, observando-se acréscimos em
Bourbon e Typica (5%0 ) e em Catuai (3 %o) a pleno sol. Por outro lado, nas plantas
ao sol, observarase uma reducio em 8°C (3%o) em Catuai em relagio a Bourbon e

Typica, que ndo apresentam diferencas significativas entre si (Tabela 4).
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Tabela 4 - Composigio isotopica do carbono (8"°C, %o)] e custos de constru¢io (CC, g
glicose ¢) e de manutencao total (CM, mg glicosedig') em genétipos d€offea arabica
submetidas aondi¢des contrastantes de luz.

Pleno Sol Sombra

Variaveis : .
Catuai Bourbon Typica Catuai Bourbon Typica

13,
C  261+02b 249+03a 255+04Aa 27.0+0Ba 27,0+0Ba 27,0 +0 Ba

CC  15+00Ma 15+00Ra 15+00Ra 14+001Ba 1.4+0,0Ba 1,3+00Bb

CM 13,0+ 0,Ab 13,0x0Bb 14,0+0,2Aa 13,6+0,7Aa 13,9+ 0,2Az 14,2 +0,Aa
Estatistica conforme Tabela 1

Plasticidade Fenotipica

Dentre as variaveis analisadas, o padrdo do indice de plasticidade (IP) tendeu
a variar em relacdo as cultivares e as variaveis (Tabela 5). Typica apresentou, em
média, maior IP total, com valores 17% superiores aos de Catuai e Bourbon. A
plasticidade fenotipica a luz relacionada aos pigmentos fotossintéticos e as
caracteristicas relacionadas ao sistema antioxidatiyga{lfoi, em meédia, maior em
Typica (26% superior & media total), enquanto Catuai apresentou maiores IP para as
caracteristicas fotossintéticas (dP (28% maior que a média total). Dentre os
pigmentos fotossintéticos, maiores IP foram observados para Vio, Zea e DEPS, e
menores valores foram observados para NegQlP8). CAT apresentou 0os maiores
IP entre as enzimas do sistema oxidativo, sendo que, para essa variavel, Typica
apresentou as maiores respostas a lyzQF7), apresentando aumentos de 28% em
relacdo a IR. AAT foi a variavel que mais contribuiu para.lP42% maiores). Em
Catuai, foram observados menores IP para fendis ((R45) e MDA (IR=0,04),
comparada com as outras cultivares. A média do IP relacionado ao uso de recursos
(IPyr) foi muito inferior que a total (em média 82%), em que Bourbon apresentou 0s
maiores valores (lix=0,07), comIP para §"°C 14% superior a |f&. Por outro lado,
Typica apresentou maiores IP paraGf3 com aumento de 50% em relacaPgr,
enquanto o IP para CM foi o menor observado, 66% inferior gorifédio (Tabela
5).
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Tabela 5- indice de plasticidade fenotipica (IP) de variaveis fisiolégicas e bioquimicas em
plantas deCoffea ardbicasubmetidas a condicdes contrastantes de luminosidade (pleno sol e
sombra).

indice de Platicidade

Categoria Variaveis Catuai Bourbon Typica
Pigmentos (P) Chl (a+b)_massa 0,31 0,33 0,28
e Antioxidantes (A) Chl (a+b) zrea 0,23 0,28 0.30

Neo 0,08 0,02 0,06
Lut 0,52 0,52 0,56
Viol 0,51 0,89 0,78
Ante 0,15 0,14 0,06
Zea 0,94 0,93 0,95
o-Car 0,41 0,40 0,43
p-Car 0,41 0,40 0,43
V+A+Z 0,41 0,32 0,41
DEPS 0,83 0,89 0,87
Média P 0,44 0,46 0,47
SOD 0,11 0,11 0,68
CAT 0,28 0,27 0,77
APX 0,16 0,01 0,43
GR 0,21 0,11 0,52
ATT 0,85 0,83 0,85
MDA 0,04 0,32 0,33
Fendis 0,45 0,57 0,60
Média A 0,30 0,32 0,60
Média P&A 0,38 0,41 0,52
Fotossintese (FS) Amax 0,02 0,18 0,21
) 0,07 0,15 0,22
LCP 0,76 0,80 0,77
LSP 0,26 0,22 0,29
Fv/Fm 0,02 0,05 0,03
Fv/Fm' 0,16 0,14 0,18
NPQ 0,34 0,22 0,28
Ce_1000 0,24 0,16 0,04
Or 1000 1,00 0,56 1,00
a_1000 0,52 0,29 0,15
On_1000 0,08 0,02 0,04
Ce_100 0,36 0,76 0,35
Or 1000 1,00 1,00 1,00
Qi_100 0,73 0,08 0,15
ON_100 0,17 0,48 0,06
Média FS 0,39 0,34 0,32
Uso Recursos (UR) §°c 0,04 0,08 0,06
cc 0,06 0,06 0,09
CM 0,05 0,07 0,02
Média UR 0,05 0,07 0,06
Média total 0,35 0,35 0,41
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Discussao

Devido a sua evolugcdo como vegetagcdo de sub-bosque, o cafeeiro tem sido
considerado com uma espécie tolerante a sombra (DaMatta 2004; DaMatta et al.,
2010). Dessa forma, uma vez que, por tendeaeotimizar fisiologicamente a
captura de luz sob condicbes de alto sombreamento, plantas tolerantes a sombra
tenderiam a comprometer sua capacidade em responder a aumentos na
disponibilidade de luz (Givnish, 2002). No presente trabalho, as cultivares testadas
sofreram diferentes pressdes seletivas do melhoramento genético, como um resultado
de selecdo genética sob condi¢des de plantio a pleno sol. Nesse contexto, a cultivar
Typica, menos selecionada, tende a apresentar fraco desempenho produtivo quando
cultivada a pleno sol quando comparada a cultivares modernas, como Catuai. Ainda
gue uma alta plasticidade da maquinaria fotossintética do cafeeiro em resposta a
condi¢cdes contrastantes de luz fosse esperada (Cavatte et al., 2012), neste trabalho,
uma baixa plasticidade fotossintética foi observada para o cafeeiro, resultado
contrario aos encontrados por Matos et al. (2009), que mostraram que Catuai
cultivada em campo apresenta uma plasticidade aparentemente alta da maquinaria
fotossintética. Intra-especificamente, Catuai apresentou maior plasticidade fenotipica
relacionada as caracteristicas fotossintéticas em resposta a luz, enquanto a cultivar
Typica, apresentou maior plasticidade média quando comparada as outras cultivares,
resultado de uma maior plasticidade dos componentes associados a captura de luz e
fotoprotecdo, sugerindo que a maior plasticidade do sistema antioxidante encontrada
em Typica representaria uma resposta ao aumento da disponibilidade de luz, embora
tal resposta pareca ser ineficiente na aclimatacdo a altas irradiancias. Em todo o caso,
tal mecanismo parece traduzir-se numa estratégia de alocacao ineficiente de recursos
em plantas de cafeeiro (Valladares e Niinemets, 2008), principalmente devido aos
elevados custos metabolicos/energéticos para manutencdo de uma maquinaria
bioguimica robusta em folhas submetidas a altos niveis de irradiancia.
Adicionalmente, deve-se registrar que a taxa de sobrevivéncia das plantas de Typica,
a pleno sol, foi substancialmente inferior aquela verificada para as demais cultivares
(dados ndo mostrados), o que poderia explicar, em alguma medida, o alegado
desempenho inferior de Typica, a pleno sol, em relacéo ao de Bourbon ou Catuai.

Em uma base diaria, assim como sazonalmente, a maioria das plantas esta
sujeita a condi¢cbes de disponibilidade de energia luminosa acima daquela capaz de

ser utilizada na fotossintese. Sob tais circunstancias, a regulacao da captura de luz
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necessaria no balanco entre a energia luminosa absorvida e utilizada, minimizando,
dessa forma, potenciais danos fotooxidativos (Miller et al., 2001). A invariabilidade
de A observada neste trabalho poderia estar relacionada a reducdo da captura e
utilizacdo da energia luminosa nas plantas a pleno sol. De fato, uma vez que tanto as
concentracbes de ChEK./F, e F,’/Fy’ foram menores sob altas irradiancias
(associados a aumentos em NPQ), pode-se sugerir que ocorréncia de
modificagbes/inativacdo dos centros de reacdo do FSIl assoéatiasipacado de
energia térmica. Os aumentos da capacidade antioxidante no cafeeiro, representado
pela AAT, ocorreram em paralelo a aumentos das defesas enzimaticas (e.g. SOD,
CAT APX e GR) e nao-enzimaticas (carotenoides e fendis). Entretanto, esses
mecanismos ndo evitaram a ocorréncia de danos oxidativos em Bourbon e Typica ao
sol, visto que aumentos da peroxidacao de lipidios (aqui representados por MDA)
foram observados nessas cultivares. Em particular, Typica apresentou as menores
concentracdes de Zea a pleno sol, e associada a reducao de V+A+Z e DEPS, parece
ter contribuido para um aumento do coeficiente de extingdo nado fotoquimica
associada a fotoinibicdo. Por outro lado, na cultivar Catuai, as reducdes dos teores de
Chl e aumento em DEPS, associados a outros mecanismos antioxidantes, parecem ter
auxiliado na reducédo de possiveis danos ocasionados pelo excesso de energia a pleno
sol (Morosinotto et al., 2003; Horton et al., 2008), visto que tanto MDA quatktq F
nao diferiram significativamente nas plantas ao sol quando comparadas as plantas a
sombra, como observado em trabalhos anteriores no cafeeiro (Araujo et al., 2008;
Chaves et al., 2008; Matos et al., 2009). Independentemente da cultivar, as plantas a
pleno sol apresentaram uma elevacdo dos valores de NPQ como consequéncia da
maior da disponibilidade de luz, indicando um aumento a dissipacdo da energia via
processos nao fotoquimicos (i.e., dissipacdo nao radiativa da energia de excitacao).
Entretanto, salienta-se que a cinética de relaxamento de NPQ é totalmente diferente
daquela dej: enquanto NPQ reflete variacdes tanto na fluorescéncia variavel como
na inicial, qy reflete variacdes na fluorescéncia variavel (Bilger e Bjérkman, 1990),
permitindo avaliar os efeitos de estresses (e.g., fotoinibicdo associada a altas
irradiancias, seca) sobre a queda na fluorescéncia variavel (Rohacek, 2010).

No sentido de elucidar a capacidade do cafeeiro em responder a variagcoes de
curto prazo da intensidade luminosa, avaliou-se a respogtaedseus componentes
funcionais sob duas intensidades de luz actinica. Entre os componegiesdfoi

0 Unico a apresentar diferencas em resposta a variacdes nas intensidades luminosas,
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independentemente das cultivares e niveis de sombreamento. A redugioade
plantas analisadas possui uma importante contribuicdo na composigacaheC.

arabica Em geralge pode ser responsavel por c. 80%gde(Li et al., 2000; Nilkens

et al., 2010), e sua ativacdo e desativacdo, em resposta a rapidas mudancas na
intensidade luminosa, ocorre em intervalo de segundos (Garcia-Plazaola et al., 2012;
Jahns e Holzwarth, 2012). Vérios trabalhos tém mostradaggéeinduzido pela
reducdo do pH no lumen dos tilacoides. A formacdo do gradiente de prapdtis (
acarreta protonacdo do complexos coletores de luz (LHCs) e subunidade S da
proteina do fotossistema Il (PsbS), ativando a desepoxidacdo enzimética de Vio em
Zea via Ant (Peguero-Pina et al., 2013). Em Typigaparece ter um menor papel

nas resposta dgy as variacdes de luz a curto prazo, e poderia indicar a menor
eficiéncia dessa cultivar na dissipacéo da energia absorvida. Demmig-Adams (1990)
e Demmig-Adams e Adams (1992) mostraram as primeiras evidéncias de uma
conexao entre Zeadg, sugerindo que esse pigmento tem um importante papel para

a formacao dee. Atualmente, duas principais funcdes tém sido propostas para Zea:

(i) um papel indireto, como um modulador alostéricoggee (i) um papel nos
processos de extingdo devido a transferéncia deiandegChl para Zea (Garcia-
Plazaola et al., 2012). Outros autores observaram aumentos da extingdo né&o
fotoquimica em paralelo a aumentos no pool de Zea e maior estado de desepoxidacao
do ciclo das xantofilas no cafeeiro (Matos et al., 2009; Pompelli.e2@10).
Entretanto, o presente trabalho mostra altas correlagéesgerdréea e V+A+Z e
menores correlacdbes a DEPS nas plantas de cafeeiro, indicando que apenas uma
pequena fracdo doool total de V+A+Z é convertido a Zea no limite de tempo para
total ativacdo deje (< 3 min), e que apenas o pool de Vio rapidamente conversivel

seria responsavel pelo efeito de Zeagerfdahns e Holzwarth, 2012).

Aumentos emge foram acompanhados de reducdes gnmem Catuai e
Bourbon, enquanto em Typica o aumento da disponibilidade de luz nas plantas ao sol
promoveu aumentos dos valoresgieEsse parametro reflete todos os processos que
contribuem nas redugdes a longo prazo, inativagdo ou danos do FSII. Devido a
complexidade da inativacdo a longo prazo do FSIl induzida sob altas irradiancias,
varios processos podem contribuir pgradentre eles a inativagdo da proteina D1,
que deve ser substituida apos degradacao (Jahns e Holzwarth, 2012). Aumentos em
g podem estar relacionados a regulacéo do FSII pela manuteng@dl do escuro

devido a hidrélise do ATP ou a manutencao de protons sequestrados na membrana
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do tilacdides. Uma vez que Zea parece possuir um importante papel em todos esses
processos, 0S aumentos observados em Typica poderiam ser um resultado das
reducdes das concentracbes de Zea a pleno sol, podendo explicar a suscetibilidade
dessa cultivar a fotoinibicdo. Por outro lado, os maiores teores de Zea em Catuai e
Bourbon podem ter contribuido para a reducaagyde aumento da protecdo contra
fotodanos, uma vez que a funcéo fotoprotetora de Zegq @aderia estar também
relacionada ao papel antioxidativo desse pigmento na fase lipidica da membrana
(Havauxet al., 2007; Dall’Osto et al., 2010).

Adicionalmente, a maior concentracdo de fendis, além de contribuir para as
defesas da planta contra estresses bidticos, pode contribuir significativamente para
protecao contra o excesso de energia (Close et al., 2003; Wilhelm e Selmar, 2011) e
danos associados a radiacdo UV-B (Li et al., 1993), por representar um dreno de
elétrons em funcdo do alto custo energetico para sua sintese. Desse modo, a sintese
de fenodis pode desviar excesso de poder redutor do metabolismo primario para o
secundario, contribuindo, em dltima analise, para a fotoprotecdo do cafeeiro (Cavatte
et al., 2012). O cafeeiro € uma espécie que acumula uma gama de fendis, como
acidos clorogénicos e flavondis, que apresentam uma grande capacidade antioxidante
(Agati et al.,, 2012). Entretanto, embora somados, os mecanismos fotoprotetores e
antioxidante da cultivar Typica tenham sido superiores aqueles observados nas outras
cultivares, nota-se que a capacidade antioxidante em Typica se mostrou ineficiente

na protecdo da maquinaria fotossintética sob altas irradiancias.

Os custos de construcdo (CC), tecnicamente definido pela quantidade de
glicose utilizada para a construcdo de um grama de biomassa (Williams et al., 1987),
foram maiores em folhas a pleno sol. Apenas sob sombreamento foram observadas
diferencas significativas entre as cultivares, das quais Typica apresentou menores
CC, provavelmente relacionadas a diferencas em proteinas, ligninas e minerais (Gary
et al., 1998; Barthod e Epron, 2005). Os custos de manutencdo (CM), que
representam a energia necessdria para manter processos que nao resultam em
incremento de biomassa, e.g. giro de moléculas orgénicas, manutencdo de
membranas e troca de solutos (Merino et al., 1984), também foram superiores nas
plantas a pleno sol, embora nessas plantas CM tenha sido maior nas plantas a pleno
sol de Typica. Segundo Cavatte et al. (2012), o cafeeiro é capaz de aumentar o seu

potencial de defesa sem comprometer o crescimento, possivelmente uma estratégia
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para que a espécie possa desenvolver-se e produzir mais quando submetidas a
aumentos da disponibilidade de luz (como a ocorréncia de feixes de luz esporadicos

de alta intensidadsunflecks Entretanto, embora essa hipotese possa ser valida para

a cultivar Catuai, o aumento dos mecanismos de defesa observados em Typica

parecem ser responsaveis por seu menor desempenho a pleno sol; possivelmente,
parte dos maiores CM nessa cultivar esteja associada a maior pressdo oxidativa, e
adicionados as outras limitacbes encontradas em Typica (maildAT, MDA e

fendis e menor Zea), explicariam seu menor desempenho a condi¢cdes de alta

irradiancia.

Varios estudos demonstram que o cafeeiro € bem protegido contra danos
fotoinibitorios e fotooxidativos (Chaves et al., 2008; Moraes et al., 2010; Pompelli et
al., 2010, Cavatte et al., 2012). Porém, esses autores avaliaram apenas a respostas da
cultivar Catuai a variacéo de luz. Neste trabalho, mostrou-se que a melhor adaptacao
da cultivar Catuai as altas irradidncias parece estar relacionada a mecanismos
fotoprotetores e antioxidativos mais eficientes, bem como uma maior plasticidade
fotossintética, embora a menor plasticidade observada para caracteres fotoprotetores
e antioxidantes possa indicar uma especializagdo da cultivar, como resultado da
selecao genética sob condi¢des de cultivo a pleno sol. Por outro lado, embora tenha
apresentado uma maior plasticidade fenotipica associada ao sistema antioxidante, a
cultivar Typica mostrou maiores riscos de ocorréncia de fotodanos e fotoinibicdo sob
altas irradiancias, indicando que, nessa cultivar, os processos fotoprotetores
apresentariam menor eficiéncia, e poderiam ser uma resposta ao bem estabelecido
conflito entre tolerancia a sombra e crescimento sob altas disponibilidades de luz
(Valladares et al., 2002; Valladares et al., 2008). Ressalta-se, ainda, que a taxa de
sobrevivéncia das mudas de Typica, apos a transferéncia de viveiros sombreados
para condi¢cdes de pleno sol, é relativamente baixa, comparada com a das outras
cultivares. Concomitantemente, esses dados podem explicar, pelo menos

parcialmente, o porqué de Typica ndo se desenvolver bem a pleno sol.
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lll. CAPITULO 2

Limitacbes da fotossintese do cafeeiro: fatores estomaticos e

hidraulicos governam as variacdes diurnas er@offea arabica

Introducao

Por varias décadas, a fotossintese foi considerada como sendo limitada apenas
pela velocidade de difusdo do £@través do estbmato e pela capacidade da
maquinaria fotossintética em converter a energia luminosa em energia bioquimica
utilizada na fixagdo de Cm acucares (Flexas et al., 2012). Entretanto, o processo
fotossintético também pode ser governado por diferentes resisténcias que limitam a
transferéncia do COdesde a atmosfera até os sitios de carboxilagdo (Araujo et al.,
2008). Dentre essas, o fechamento estoméatico € um dos mais estudados, sendo o
papel da condutancia estoméatiog) (amplamente reconhecido por restringir o
influxo de CQ, e consequentemente, a assimilacao de carbono (Chaves et al., 2002;
Brodribb e Jordan, 2008).

Uma vez que o vapor de agua e Qividem pelo menos uma parte de suas

vias de difusdo nas folhas, através do estdmato e pela camara sub-estomatica (Flexas
et al., 2012), em adicao as limitacbes estomaticas, o mesofilo foliar também impde
uma série de barreiras fisicas a difusdo dg, @0s espacos intercelulares aos sitios
de carboxilagdo no estroma cloroplastidico, sendo a fotossintese reconhecidamente
limitada pela condutancia mesofiliag,] (Warren, 2008; Flexas et al., 2008; Flexas
et al., 2012). Com efeito, em varias espécies, variacogs, @stdo estreitamente
relacionadas com aquelas observadaggefhlexas et al. 2008; Flexas et al., 2012).
De fato, varios autores sugerem que as limitacdes mesofilicas a fotossintese podem
ser de mesma magnitude que as limitagcdes impostas pelo estdbmato, e geralmente
maiores que as limitacbes associadas a capacidade bioquimica de fixacdg de CO
(Flexas et al., 2008; Flexas et al., 2012).

As propriedades hidraulicas foliares desempenham um papel fundamental na
produtividade vegetal, evolucdo e respostas as mudancas ambientais (Brodribb et al.,
2010, Nardini et al., 2012). A condutancia hidraulica folidg) (apresenta uma

importante funcdo na regulacdo das trocas gasosas e, consequentemente, N0 processo
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fotossintético (Hubbard et al., 2001; Brodribb e Holbrook, 2003; Brodribb et al.,
2010), sendo altamente dinamica, variando entre uma ampla escala de tempo (de
minutos a meses) e de acordo com o microclima (temperatura e DPV) e fase de
crescimento (Sack e Holbrook, 2006). De modo geral, a dinamicKgdesta
estreitamente relacionada asdrocas gasosas, e pequenas variacbes de potencial
hidrico podem promover a cavitagdo nas nervuras (Brodribb e Holbrook, 2003);
dessa forma, condi¢cdes que favorecam declinioKermoderiam traduzir-se em
reducdes engs e nas taxas transpiratérias (Cochard et al., 2002; Sack e Holbrook,
2006).

O café é a mercadoria tropical mais negociada no mundo, com um valor
agregado bruto de mais de 458 bilhdes de délares por ano anualmente (I0OC, 2013).
Sua producao perfaz a base econémica de mais de 50 paises em desenvolvimento,
com aproximadamente 500 milhdes de pessoas envolvidas em seu processo
produtivo, desde o cultivo até o consumo final. O cafe€iafféa arabica..) é uma
planta perene originaria das florestas tropicais da Etidpia, onde é encontrada em
estado espontaneo como vegetacdao de sub-bosque, sendo considerada uma espécie
tolerante a sombra. A maioria das cultivares de café retiveram atributos associados a
seu ambiente de evolucéo, mas podem tolerar condicdes como seca moderada e alta
irradiancia. Entretanto, algumas cultivares, como Typica, sdo inadequadas para
cultivo a pleno sol, mostrando sintomas excessivos de fotodano naquela condicao
(van der Vossen, 2005; DaMatta et al, 2007). De fato, cultivares modernas e mais
produtivas de café (como Catuai e Bourbon) foram selecionadas em ensaios
conduzidos a pleno sol e sob elevada aplicacdo de insumos (DaMatta e Rena, 2002;
DaMatta, 2004; DaMatta et al., 2010), de sorte que, sob manejo intensivo, cafezais a
pleno sol podem produzir mais que aqueles sombreados (DaMatta e Rena, 2002).

Sob condi¢bes atmosféricas de £ luz saturante, o cafeeiro apresenta
baixas taxas fotossintéticag))( quando comparadas com as de outras espécies
tropicais, variando normalmente de 4 a ol CO, m? s* (Silva et al., 2004;

Franck et al., 2006; DaMatta et al., 2010). Mesmo sob condi¢des bem irrigatias,

folhas do cafeeiro € extremamente sensivel ao déficit de pressédo de vapor (DPV), e
drasticas reducbes ocorrerem com o aumento do DPV (Ronquim et al. 2006; Araujo
et al., 2008; Chaves et al. 2008; Franck e Vaast, 2009; Batista et al., 2012),
acarretando em reducgfes progressivas da fotossintese ao longo do dia, que podem

alcancar valores muito baixos ao final da tarde (Batista et al., 2012), indicando que a
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baixa fotossintese poderia ser um resultado de limitagcdes difusivas impostas ao
processo fotossintético.

Considerando-se que a capacidade hidraulica do sistema vascular € o
principal determinante dgs (Brodribb e Holbrook, 2004), e que espécies como 0
cafeeiro apresentam baixos valoreskggGasco et al., 2004), uma forte resposta
estomatica ao DPV poderia estar relacionada a um sistema hidraulico menos robusto,
podendo ser o principal responsavel pelo declinio, ao longo do dia na fotossintese
nas folhas de café. Embora trabalhos anteriores tenham mostrado a influéncia do
DPV sobre o padrdo diurno da fotossintese no cafeeiro (Araujo et al., 2008; Chaves
et al. 2008; Batista et al., 2012), ainda pouco se sabe sobre as contribuicbes dos
diferentes fatores difusivos (estomaticos e mesofilicos), e sua associacdo as
limitacbes impostas pela hidraulica foliar na espécie. Além disso, variacdes
intraespecificas na capacidade hidraulica foliar poderiam explicar, pelo menos
parcialmente, potenciais diferencas de producdo observadas entre gendtipos
modernos em relacdo aquelas que retiveram caracteristicas associadas a tolerancia a
sombra. Nesse sentido, este trabalho buscou avaliar a contribuicdo dos possiveis
fatores que governam as modificacbes da fotossintese ao longo do dia em trés
cultivares deC. arabicg bem como elucidar as possiveis relacdes entre tais fatores e
a sensibilidade estomatica do cafeeiro a fim de entender as possiveis causas para a

baixa capacidade fotossintética da espécie.

Material e métodos
Material vegetal e condi¢des de cultivo

O trabalho foi conduzido em Vigosa (20°45°S, 650 m altitude), Minas Gerais,
utilizando-se de trés gendtipos de cafe @rabica L): Typica (MG 0001), a
populacdo de café originalmente introduzida no Brasil no inicio do século XVIII,
reconhecidamente de baixa producdo e que somente se desenvolve adequadamente
em ambientes sombreadd3purbon VernelhdMG 0011), variedade lancada h&
mais de 60 anos, e que pode produzir melhor a somBauai VermelhdlAC 44),
uma linhagem moderna, altamente produtiva, produzindo melhor a pleno sol que a

sombra, nas condi¢des do sudeste do Brasil.

As mudas foram obtidas a partir de sementes germinadas engpapé#est

umedecido com agua destilada equivalente a 2,5 vezes seu peso e colocadas para
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germinar a 30°C, por cerca de 30 dias (até atingirem o estadio “palito de fosforo™).

As plantulas foram entdo transferidas para sacolas de polietileno perfuradas com
dimensdes de 11 x 22 cm. O substrato para o crescimento das plantas constituiu-se de
uma mistura de solo, esterco de curral curado e areia (3:1:1, v/v/v). A mistura foi
adubada e teve o pH corrigido, de acordo com andlise de solo e recomendacgfes
técnicas usuais para a cultura. A irrigacao foi realizada periodicamente, procurando-
se manter a umidade do solo proxima a capacidade de campo. Devido a alta
mortalidade apresentada por Typica em um experimento anterior, as mudas de todas
as cultivares foram mantidas sob ambiente sombreado utilizando-se para tal telas de
poliolefinas de densidade neutra.

Duas semanas antes do plantio, as mudas foram aclimatadas em ambiente
com 50% da radiacao solar. Em fevereiro de 2011, ao alcancarem aproximadamente
quatro pares de folhas, as mudas das trés variedades foram transplantadas
cultivadas em vasos com capacidade para 12 L de substrato e mantidas a pleno sol
por, aproximadamente, um ano. Apos emissao do oitavo par de ramos plagiotropicos,
seis plantas por tratamentos foram selecionadas com base na sua uniformidade e

analisadas durante todo o experimento.

AvaliacOes fotossintéticas

Os parametros de trocas gasosas e fluorescéncia da clarfafieem medidos
simultaneamente utilizando-se de um analisador portatil de gas a infravermelho,
equipado com uma camara de fluorescéncia (Li 6400XT, Li-Cor, Lincoln, EUA). As
medicdes instantaneas foram realizadas em trés horéarios: 8:00-9:30 h; 12:00-13:30 h
e 16:00-17:30 h (horario solar), em folhas jovens completamente expandidas do
terceiro a quarto par de ramos plagiotrépicos, sob irradiancia de 1000 umol (fétons)
m? s* e concentracdo de GQle 400 pmol C®mol‘ar. A temperatura do bloco do
analisador supracitado foi mantida a 25°C durante todas as medicbes e as
temperaturas foliares registradas variaram entre 26°C e 29°C.

Folhas adaptadas a luz foram expostas a um pulso de luz saturante de
irradiancia de 600Qmol (fétons) s e duracéo de 0,8 s, a fim de determinar-se a
fluorescéncia ensteady-stat€Fs) e a fluorescéncia maxima(B. Também foram

registradas a taxa assimilatéria liquiég, @ condutancia estomatica a agguato) e
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ao CQ (gscoy € a concentracdo subestomatica de (). A partir dos dados de
fluorescéncia da clorofila foram estimados o rendimento quéantico fotoquimico do
transporte de elétronsbfs;) e a taxa de transporte de elétrons (TTE), conforme
Genty et al. (1989). As constantes de aldsoid foliar (a) e fator de particionamento

de elétrons entre os fotossistema (P), utilizadas no célculo da ETR, foram
determinadas para cada tratamento a partir da relacacfeatRRFADrs)/4 obtidas
mediante a construcdo de curvas de luz e curvas de sG® condicdes nao-
fotorrespiratérias, em uma atmosfera contendo menos de 1%(d&@t al., 2009).
Também foram determinados os coeficientes de extin¢cdo fotoquigpice Qao-
fotoquimica (NPQ), conforme descrito em DaMatta et al. (2002) e em Lima et al.
(2002). Adicionalmente a ®rs;, 0 rendimento das demais vias concorrentes de
desexcitacdo de clorofilas no FSII, i.e. rendimento ndo-fotoquimico associado a
dissipagdo de energia pelo ciclo das xantofilas (Onpg) € Outras mecanismos de
dissipagéo energét (dno), foram também calculados (Kramer et al., 2004).

As respostas deA a concentracdo interna de &£Q@curva A/C) foram
determinadas a 1000 pmol (fétons)?nms!, um valor saturante, mas n&o
fotoinibitorio, e temperatura do bloco mantida a 25°C (com temperaturas foliares
variando entre 27 e 30° C), variando-se a pressao parcial del€6 a 200 Pa. As
curvasA/C; também foram realizadas em folhas mortas (apos fervura, com valores de
TTE proximos a zero), a fim de se corrigir os valoresAde Ci, em funcdo de
vazamentos de CQla camara de medi¢cdo do analisador de gases, conforme Flexas
et al. (2007).

A concentracdo de Gnos sitios de carboxilacaGdj foi estimada de acordo
com Harley et al (1992):

Ce=T*Ur+8A+R))/(I-4A+R))
em quel™* representa o ponto de compensacao cloroplastidica de CO, na auséncia de
fotorrespiracao, calculado a partir do fator especifico da Rulitsgp A e J- foram
obtidos a partir das medi¢cdes das trocas gasosas e fluorescéncia da clorofila,
respectivamente, e Rfoi considerado como &¢2 (respiragdo mitocondrial no
escuro, medida na antemanhd) (Niinemts et al., 2009).
Apos estimativa deCc, a condutancia mesofilicag) foi determinada
conforme Harley et al (1992):
Om =A(Ci - Co)
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A partir das curvagVC; e A/C., foi possivel calcular a taxa de carboxilagao
méaxima Vcmay € taxa de carboxilagdo maxima limitada pelo transporte de elétrons
(Jmay em base d€; e C;, respectivamente, utilizando-se de técnicas de regressao
nao-linear, baseadas nas equacdes de Farquhar et al. (1980), modificadas por
Sharkey (1985) e Harley e Sharkey (1991). Os parametros de cinética da Rubisco
utilizados foram os determinados vitro, a 25°C, paraCoffea arabica(Martins et
al., 2013), e corrigidos para as temperaturas de medi¢Ges, utilizando-se as constantes
de temperatura descritas em Bernacchi et al. (2002). As limitacbes absolutas
impostas a fotossintese foram particionadas em seus diferentes componentes:
limitacdes estomaticas (LS), mesofilicas (LM) e bioquimicas (LB), e calculadas
segundo Grassi e Magnani (2005), com modificagcbes propostas por Flexas et al.
(2012). As limitacdes difusivas (LD) foram definidas como: LD = LS + LM, e as
limitacdes ndo estomaticas (LNS) foram obtidas por LNS = LM + LB.

Condutancia hidraulica foliar

A condutancia hidraulica foliarkg) foi determinada segundo metodologia
descrita por Brodribb e Holbrook (2003b). Essa técnica envolve a determinacédo de
fluxo evaporativo ) e a queda de potencial hidrico entre o xilema do caule (W) e
folhainteira (¥s), permitindo, dessa forma, o célculoKiein situpor meio da Lei de
Ohm aplicada para fluxos hidraulicos.

No inicio da manha, a fim de determinar-se o potencial hidrico do xilema do
caule, uma folha por planta foi coberta com sacolas plasticas e vedada na base do
peciolo e, em seguida, novamente coberta com sacolas de papel. Entre 11:00 h
13:00 h, duas folhas expostas adjacentes tiveram suas taxas transpir&)orias (
medidas com o analisador de gases anteriormente citado. Em seguida, as folhas
cobertas foram removidasig determinado utilizando-se uma bomba de presséo tipo
Scholander (modelo 1000, PMS Instruments, Albany, NY, USA). O valét-dei
entdo calculado e expressos por mmdlshMPa™:

Ke= (Px — ¥))/E

Analises estatisticas
O experimento foi analisado em delineamento inteiramente casualizado, com
seis repeticdes por tratamento, no qual a parcela experimental foi sempre uma planta

por recipiente de cultivo. Os dados obtidos foram submetidos a analise de variancia,
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e as médias comparadas entre si pelo teste de Newman-keul§% de
probabilidade, utilizando-se do Sistema de Analises Estatisticas e Genéticas da UFV
(SAEG software versao 9.1, 2007).

Resultados

O padrao de respostas dos parametros fotossintéticos ao longo do dia foi
bastante similar entre as trés cultivares de cafeeiro analisadas (Tabela 1), sendo
observados menores valores nos parametros de trocas gasosas ao final da tarde, ao
passo que as variaveis relacionadas a eficiéncia do uso da agua tenderam a aumentar
ao longo do dia. Independentemente da cultivar, os maiores valor&sfatam
encontrados no inicio da manhd, acompanhando o comportamegi@ dg, que
decresceram progressivamente ao longo do dia. Typica apresentou oS menores
valores deA (6,1 pmol CO, m? s, gshz0 (39,4 mmol HO m? s?) e gs coz (24,4
mmol CGQ m? s?). Entretanto, o padrdo de respostagge gn, ao longo do dia
parece ter diferido entre as cultivares (Tabela 1). Bourbon apresentou as maiores
reducdes engs (81%), enquanto Typica apresentou maior decliniggao longo do
dia (82%). Comparados aos obtidos no inicio da manhd, os valor€s el€.
reduziram-se ao meio dia (13% e 25%, respectivamente) e, em seguida, ndo mais se
observaram diferencas significativa® (> 0,005). Entre os parametros de
fluorescéncia da clorofilaa, diferencas significativas entre as cultivares foram
observadas apenas em TTE no inicio da manha (Tabela 1). Ao longo do dia, foram
observadas reducdes em THEE Ors € aumentos efypo

Como resultado da reducéo gleE reduziu-se gradualmente ao longo do dia
em todas as cultivares, com as maiores taxas transpiratérias sendo observadas em
Bourbon no inicio da manha. Foram observados aumentos na eficiéncia intrinseca do
uso da aguaA{gs) ao longo do dia, com maiores acréscimos encontrados em
Bourbon (58%), quando comparados aos das demais cultivares (Tabela 1). Embora
tenham apresentado diferentes magnitudes, aumentgg/gioram observados em
Catuai (12%) e Bourbon (46%). Por outro lado, em Typica, reducoep/goao

meio dia (40%) foram seguidas de aumentos ao final da tarde (42%).
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Tabela 1- Parametros de trocas gasosas em genotipOsffiea arabicaao longo do dia. Parametros fotossintétidgsaxa fotossintética liquidamol CO,

m 2 s1); gsnoo condutancia estomatica (mmojGHm’2 s1): gscos condutancia estomética (mmol £@ 2g ); Om, cOndutancia mesofilica(mmol G2 S}

Ci, concentragdo interna de g@mnol CO, mol™ ar), C., concentracéo cloroplastidica de £@nol CO, mol™ ar); E, taxa transpiratoria (mmol‘ﬁ1$‘1); TTE,

taxa de transporte de elétrofpsnol ¢ m? st); Algs (umol CO, mol™* H,0); gw/gs (mol CO, mol™ CG, ); q., coeficiente de extingdo fotoquimica; NPQ,
coeficiente de extingdo n&otoquimica; ®ggy, rendimento fotoquimico do FSII, ®npg, rendimento ndo-fotoquimico associado a dissipacdo de energia pelo
ciclo das xantofilas e @y, OUtras mecanismo

o Catuai Bourbon Typica

Variaveis
8h 12h 16h 8h 12h 16h 8h 12h 16h

A 77+02Aa 49+04Ab 2,6+0,2Ac 81+05Aa 4,7+047Ab 24+03Ac 6,1+05Ba 4,1+02Ab 1,9+0,1Ac
gH-0 823+6Ba 452+5Ab  213+2Ac 988+9Aa  429+7Ab  182+2Ac 66,3+7Ca 394+3Ab  158+2Ac
9.CO, 50,6 +4Ba 28,0+3Ab  133+1Ac 605+5Aa 266+4Ab  113+1Ac 40,9+4Ba 24,4+2Ab 9,9+1Ac
Om 84,7+2Aa  488+8Ab  250+3Ac 829+12Aa 37,7+6Ab  21,7+4Ac 85,1+11Aa 302+5Ab  158+3Ab
G 2269+7Aa 1997+8Ab 1936+13Ab  2469+7Aa 1958+10Ab 1725+6Ab  230,3+10Aa 212,6+6Ab 189,1+10 Ab
Ce 1366 +4Aa 1051+6Ab 90,66 Ab 1542+7Aa 111,8+6Ab  109,4 +8 Ab 156,9+ 8 Aa 1158+8Ab  93,9+6Ac
E 13+0,06 Ba 13+0,16 Aa 0,5+0,03Ab 1,8+0,14Aa 1,1+0,19Ab 0,5+0,04 Ac 1,4+0,12Ba 1,2+0,11Aa 0,4+0,04Ab
TTE 754+19Aa 603+40Ab 429+21Ac 772+21Aa 609+30Aa 369+16Ab 62, 7+42Ba 57,8+20Aa 395+25Ab
Algs 986+5Aa 1086+6Aa 1226+8Aa 84,7+4Ab 1166 +10Aa 134,0+4 Aa 953+7Ab 1051+4Ab 123,5+6Aa
On/Os 16+015Ab 1,7+023Ab 18+0,10Aa 1,3+0,21Bb 1,4+0,20Bb 1,9+017Aa 2,0+0,30Aa 1,2+0,09Bb 1,7+0,15Aa
a 0,30 +0,02 Aa 0,26 +0,03Aa 0,18+0,02Ab 0,27 +0,02Aa 0,30+0,02Aa 0,18+0,01 Ab 0,27 +0,02 Aa 0,28 + 0,02 Aa 0,17 + 0,01 Ab
NPQ 26+018Aa 27+021Aa 2,8+014Aa 22+0,15Ab 26+0,15Aa 26+0,13Aa 23+016Aa 24+0,15Aa 2,3+0,09Aa
Dpg) 0,19+ 0,00 Aa 0,15+0,01 Ab 0,11+0,01 Ac 0,18+0,01 Aa 0,16 +0,01 Aa 0,09+0,00Ab 0,18+ 0,01 Aa 0,16 + 0,01 Aa 0,11 + 0,01 Ab
Dno 0,26 +0,01 Aa 0,26 +0,01 Aa 0,27+0,01 Aa 0,29+0,01 Aa 0,26 +0,01 Aa 0,27 +0,01 Aa 0,28 +0,01 Aa 0,28 +0,01 Aa 0,29 + 0,01 Aa
Dpo 0,56 + 0,01 Ab 0,59+0,01Ab 0,63+0,01Aa 0,54+0,01Ac 0,58+0,02Ab 0,64+0,01Aa 0,54+0,02Ab 0,56+0,01Ab 0,60 +0,01 Aa

Médias seguidas de mesma letra mailscula ndo diferem significativamentesnikeis de irradidncia dentro do mesmo genoétipo; médias seguidas rda hata
mindscula ndo diferem significativamente entre genotipos dentro do niegamoento de luz. As médias foram comparadas entre si pelo Newman-keB85)P Todos os
valores representam a média + erro padrao (n = 6).
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Devido as restricdes metodoldgicas impostas pelo acentuado fechamento
estomatico em plantas do cafeeiro, os parametros derivados das cuiasnde
resposta ao CJoram determinados apenas no periodo da manha (Tabela 2). Entre
as cultivares, Bourbon tendeu a apresentar mhigr(em base d&€; e C;), que,
acompanhados de maioréga/Vemax €Stiveram associados a mailihax (16%),
quando comparadas as das outras cultivares, que néo diferiram entre si. Por outro
lado, menores valores dgadVemax (EmM base d€;) foram observados em plantas de
Typica (12%), sugerindo um desbalanco entre a regeneracdo e a carboxilagcdo da

RuBP.

Tabela 2 — Parametros de trocas gasosas em genoétipoSoffea arabicaem baseC
(concentracdo de GOnos espacos intercelulares) @iy (concentragdo de GOnos
cloroplastos). Abreviaturashma, capacidadefotossintética maxima (umol CO, m ? s™);
Vemax, taxas maximas de carboxilagao (umol CO, m- 2 sh): Jmax taxas maximas de transporte
de elétrons (umol elétrons m™ % S7); € JmadVemaw Faz80 entre a taxa maxima de transporte de
elétrons pela taxa maxima de carboxilagao.

Variaveis Catuai Bourbon Typica
Anmax 199+12b 232+09a 20,0x18b
Vemax G 495+13a 457+16a 406+t22a
Vemax_Ce 635+24a 745+38a 715+20a
Jmax_Gi 913+160Db 102,1+3a 85,0+5¢c
Jmax_Ce 104,8+ 3,6 a 1170+ 7 a 105,7+3 a
Jmax Vemax_Ci 1,9+0,05b 23+0,13a 2,1%+0,12ab
Jmax Vemax_Ce 1,6 £0,07 a 1,6+004a 14+004b

Os dados representam médias + erro padrdo (n = 6). As médias foraarauaaspentre si
pelo pelo Newmarkeuls (P <0,05).

Com base nos dados d&max obtidos no inicio da manhda, procedeu-se a
analise dos diferentes componentes limitantes a fotossintese (Tabela 3). As
limitagBes difusivas foram as principais determinantes nas reducdes da fotossintese,
principalmente em TypicaLD = 79%) (Tabela 3). A contribuicdo dos diferentes
processos responsaveis pelas limitacdes na fotossintese mostrolA dque
principalmente limitada pelo comportamento do estémato, com maiores limitacbes
estomaticas observadas em Typit& € 54%), seguidas de CatudiS(= 43%) e
Bourbon (S = 42%). Por outro lado, as limitagdes mesofilicas e bioquimicas
apresentaram um papel secundario na reducad.eirelacdo entré\, gscoz € gm
mostrou que as variagdes ao longo do digAdioram principalmente relacionadas as
variacdes des (Figura 1). A variavebscoz explicou uma maior fracdo da variancia

emA ao longo do dia fr= 0,94,P< 0,01), quando comparada para a relacdogem
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(r* = 0,72,P< 0,01). Em conjunto, estes dados indicam que as limitacées de origem

estomaticas sdo mais restritivas a fotossintese ao longo do dia, no cafeeiro.

Tabela 3— LimitagBes impostas a fotossintese associadas ao estébmato (LS), mesofilo
(LM) e fatores bioquimicos em genaétipos de café. As limitacbes foram agregadas
para determinar a influéncia dos fatores difusivos (LD) e ndo estométicos (LNS). Os

valores expressos em %.

Variaveis Catuai Bourbon Typica

LS 430+£23b 419%x10Db 544+14a
LM 275+09a 296+19a 246x+10a
LB 269+10a 285+21a 210%x17b
LD 70,4+13b 715+11b 79,0x20a
LNS 544+20b 581+20a 456+24b

Estatistica conforme Tabela 2.

Entre as cultivares, maiores valores<gdoram observados em Bourbon (7,2
mmol m? s MPa'), seguidos de Catuai (5,8 mmol’rs* MPa') e Typica (2,1
mmol m? s' MPa'). Entre os possiveis fatores atuantes sobre as quedgs de
observadas nas plantas de cafeeiro neste estudo, correlacdes mais expressivas foram
observadas entig e K (* = 0,91,P< 0,01) e entr&r e déficit de presséo de vapor
(DPV) (P= -0,86, P< 0,01), que encontradas engee DPV (r* = -0,77, P< 0,01)
(Figura 2), reforcando a importancia das limitacdes hidraulicas na reducdo da

condutancia estomatica no cafeeiro em resposta ao DPV.

Discussao
Variacdes diurnas da condutancia estomatica e mesofilica influenciam a eficiéncia
do uso da agua em cafeeiro

Os resultados obtidos neste estudo mostram que, a pleno sol, o ajustamento
da abertura estomatica ao longo do dia foi o principal fator determinante das
flutuacbes da taxa de fotossintese em cafeeiro, corroborando estudos prévios (e.g
Araujo et al. 2008; Batista et al., 2012). Embora mudancas diariag, g e A
tenham sido observadas; e C; pouco variam, sugerindo q& parece ter pouca
influéncia sobre as modificagdes Aleprovavelmente relacionada a reducado paralela
observada engs e gn. Por outro lado, o padrdo ao longo do dia &nfoi mais
fortemente relacionado ao observado gireforcando o papel da condutancia

estomatica na reducdo &rao longo do dia no cafeeiro.
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Figura 1 — Relacdo entre as médias ao longo do dia da taxa fotossintética liguida (
condutancias estomatica do £@sco) € mesofilica d.) em trés cultivares de cafeeiro:
Catuai (diamantes cheios), Bourbon (circulos vazios) e Typica (triangulo cheios).

bY

Associados a reducdo da abertura estomatica, aumentos nagr#gao
tenderam a ocorrer ao longo do dia. Fotossinteticamente, uma co-regulacéo entre a
difusdo de agua e do G@ esperada e pode otimizar a fotossintese. Entretanto, da
perspectiva da eficiéncia do uso da agua, as consideracoes tedricas sugerem que um
desacoplamento entre as duas condutancias pode ser vantajoso (Flexas et al., 2012).
Embora redug¢des simultdneas em ambas as condutancias tenham sido observadas ao
longo do dia, aumentos enédo foram observados no cafeeiro. Acréscimog\em
associados a aumentos dg/gs também foram encontrados em outras espécies
(Flexas et al., 2008; Flexas et al., 2012), e indicariam que, ao longo do dia, as
redugbes da condutancia foliar ao LCQleterminado tanto pogs como gm)
ocorreriam em uma menor magnitude do que as reduc¢fes da condutancia foliar a
agua (principalmente determinada @Ry (Galmés et al.,, 2011) e sugerem que 0

cafeeiro favoreceria a eficiéncia do uso da agua em detrimento da fotossintese.

Aspectos estomaticos da limitacdo fotossintética

Os aspectos difusivos traduziram-se em maiores limitacdes a fotossintese,
independentemente das cultivares analisadas. Os resultados encontrados neste
trabalho mostram que, as limitacbes estomaticas foram os principais fatores
determinantes do processo fotossintético no cafeeiro, contrario ao observado em
outras espécies que sugerem que as limitacdes estomaticas e mesofilicas exercem um
mesmo grau de limitacdo sobre o processo fotossintético (Grassi e Magnani, 2005;
Flexas et al., 2008; Warren, 2008; Flexas et al., 2012; Peguero-Pina et al., 2012).

Em um trabalho envolvendo a analise de varias espécies, Flexas et al. (2012)

avaliaram as limitacOes relativas impostas a fotossintese e observaram que até uma
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limitagdo total de 25%, as limitagbes difusivas a fotossintese foram as principais
encontradas. Entretanto, com aumento das limitacdes totais, a contribuigéo relativa
das limitacOes estomaticas passa a ser maior, seguida por limitacbes mesofilicas e
finalmente pelas bioquimicas. Embora o presente trabalho tenha determinado as
limitacdes absolutas impostas a fotossintese, os resultados obtidos pelos autores
citados corroboram os obtidos no cafeeiro.
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Figura 2 — Relag&o entre condutancia estomatica ¢@ Kts,0), condutancia hidraulica

(Kp) e déficit de pressdo de vapor em genotipo€ darabica Catuai (diamantes cheios),
Bourbon (circulos vazios) e Typica (triangulo cheios).

Vale ressaltar que as limitacdes a fotossintese encontradas foram derivadas
das medicdes obtidas no periodo da manha, uma vez que as acentuadas reducdes em
gsho cafeeiro impdem restricbes metodoldgicas na obtencdo dos valdfgs, o
longo do dia. Enttanto, o método ‘pontual’ descrito por Wilson et al. (2000) e
modificado por Grassi e Magnani (2005) foi utilizado para obtencdo de valores de
Vcmax @0 longo do dia e, a partir desses, as limitacdes a fotossintese foram calculadas,
as quais mostraram o mesmo padrao de resposta: as limitacdes difusivas sado aquelas
que mais influenciamd, sendo as limitacdes estoméaticas responsaveis por mais de
40% das limitag@es totais; além disso, aumentdsStambém foram observados ao

longo do dia (dados ndo mostrados). Estes resultados mostram que, no cafeeiro,
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independentemente das cultivares analisadas e horéario do dia, a abertura estomatica
possui um papel preponderante na limitacdo da fotossintese.

Redugdes em Opg) paralela a aumentos em ®@npg foram observadas ao longo
do dia. Esse padrdo associado a um granudé de zeaxantina e maior estado de
desepoxidacdo das xantofilas em cafeeiro (Matos et al., 2009), possui importante
papel na protecdo contra o excesso de energia, associado ao fato de que a
retroinibicdo metabdlica da fotossintese associada ao acumulo de produtos finais ndo
tem sido observada ao longo do dia em cafeeiro (Aradjo et al., 2008; DaMatta et al.,
2008; Batista et al., 2012), e reforcaria 0 papel das limitagbes estomaticas sobre as
reducdes dé ao longo do dia.

Condutancia estomatica do cafeeiro pode ser determinada peV

O comportamento diario d&, em resposta a reducdes e obtido neste
trabalho foi anteriormente observado €offea(Ronquim et al., 2006; Araujo et al.,

2008; Chaves et al., 2008; DaMatta et al., 2008; Batista et al., 2012; Chaves et al.,
2012) eCitrus (Ribeiro et al., 2009) e indicaria que, no cafeeiro, uma maxima
abertura estomatica no periodo da manha, sob condicbes ambientais mais favoraveis,
poderia favorecer uma elevada performance fotossintética. A alta sensibilidade da
assimilacdo de carbono a variacdes hidricas é mediada por uma resposta estomatica
sensivel a redu¢cBes na umidade do solaalta demanda evaporativa (Aranda et al.,
2012). Batista et al. (2012) avaliaram a influéncia da radiagédo fotossinteticamente
ativa (RFA) e do déficit de presséo de vapor (DPV) sobre a fotossintese do cafeeiro,
e observaram queA foi principalmente governada pelo padrdo de abertura
edomatica, como consequéncia do aumento do déficit de pressao de vapor. No
presente trabalhays também apresentou uma alta correlacdo com DPV, indicando
que as condi¢des de alta demanda evaporativa ao longo do dia promoveram reducdes
na condutancia estomética.

Brodribb e Holbrook (2004) mostraram uma queda diaria na condutividade
hidraulica durante periodos de alta evapotranspiragdo, e sugeriram deediarck
positivo entreKg e potencial hidrico foliaraumentariam a probabilidade de falha
hidraulica. Aléem disso, trabalhos anteriores mostraram que, em varias espécies, a
folha opera proximo, ou dentro dos limites de ocorréncia da cavitagcdo (Brodribb e
Holbrook, 2003; LoGullo et al., 2003; Brodribb e Holbrook, 2004), e poderia dessa

forma, sofrer declinio diurno d¢€-, resultando em decréscimos na assimilacao diaria
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de CQ. Uma vez que uma alta correlagcéo parece existir gng&r no cafeeiro, a

alta sensibilidade estomatica ao DPV parece ser um resultado da baixa condutividade
hidraulica das folhas do cafeeiro, quando comparadas a SutbésceagGuyot et

al., 2012) e espécies lenhosas (Brodribb e Holbrook, 2004; Pasquet-Kok et al., 2010),
indicando queKg atuaria como o fator primario na reducdo da condutancia
estomatica a 4gua em cafeeiro, constituindo-se, pois no principal limitante do
processo fotossintético nessa espécie.

Brodribb et al. (2010), ao avaliarem varias espécies, obtiveram uma estreita
relacdo entreKr e Anax Sugerindo que a arquitetura hidraulica foliar possui um
importante papel na capacidade de assimilacdo do D€ssa forma, os baixos
valores deKe (2,1 mmol nf s* MPa?), muito menores do que aqueles obtidos por
Gasco et al. (2004dm C. arabica(4,2 mmol n? s MPal), indicam que, embora
Typica possua uma capacidade fotossintética semelhante a das demais cultivares, sua
maior limitacao fotossintética poderia ser um resultado de uma arquitetura hidraulica
menos robusta, podendo constituir-se em um fator de destaque na reducdo da
produtividade dessa cultivar sob condi¢des de cultivo a pleno sol.

Independentemente das cultivares, os aspectos difusivos foram os principais
responsaveis pela limitagdo da assimilacdo de @Ocafeeiro. Particularmente, os
aspectos estomaticos revestiram-se de maior importancia que as limitacbes
mesofilicas e bioquimicas. Associados a isso, a sensibilidade a demanda evaporativa
observada na espécie parece o principal responsavel pela reducdo da abertura
estomatica ao longo do dia e parecem primariamente impostas por uma arquitetura
hidraulica foliar pouco eficiente, podendo ser um dos principais fatores responsaveis

pelas baixas taxas fotossintéticas encontradas no cafeeiro.
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IV CONCLUSOES GERAIS

Evidenciou-se que a baixa capacidade do cafeeiro em ajustar a sua
maquinaria bioquimica a disponibilidade de luz parece traduzir-se numa estratégia
ineficiente de alocacédo de recursos, fato principalmente observado em cultivares
modernas. Isso representa uma desvantagem do ponto de vista agronémico,
principalmente devido aos elevados custos metabdlicos/energéticos para manutencdo
de uma maquinaria bioquimica robusta em folhas submetidas a baixos niveis de
irradiancia. A melhor aclimatacéo da cultivar Catuai as altas irradiancias parece estar
relacionada a mecanismos fotoprotetores e antioxidativos mais eficientes, bem como
a uma maior plasticidade fotossintética, embora a menor plasticidade observada para
caracteres fotoprotetores e antioxidantes possa indicar uma especializacdo da
cultivar, como resultado do melhoramento genético sob condi¢cdes de cultivo a pleno
sol. Por outro lado, embora tenha apresentado uma maior plasticidade fenotipica
associada ao sistema antioxidante, a cultivar Typica mostrou maiores riscos de
ocorréncia de fotodanos e fotoinibicdo sob altas irradiancias, indicando que, nessa
cultivar, os processos fotoprotetores seriam menos eficientes, e poderiam ser uma
resposta ao bem estabelecido conflito entre toler&ncia a sombra e crescimento sob
altas disponibilidades de luz. Relembre-se, ainda, que a taxa de sobrevivéncia das
mudas de Typica, apds a transferéncia de viveiros sombreados para condi¢cdes de
pleno sol, é relativamente baixa, comparada com a das outras cultivares. Esses dados
podem explicar, pelo menos parcialmente, o porqué de Typica ndo se desenvolver
bem a pleno sol.

Adicionalmente, os resultados mostram que, independentemente das
cultivares, os aspectos difusivos foram os principais responsaveis pela limitacdo da
assimilacdo de COno cafeeiro; particularmente os fatores estomaticos foram mais
importantes que os fatores mesofilicos e bioquimicos. Em adig&o, a sensibilidade a
demanda evaporativa observada na espécie parece o0 principal responsavel pela
reducdo da abertura estomética ao longo do dia e parecem ser primariamente
impostas por uma arquitetura hidraulica foliar pouco eficiente, podendo ser um dos
principais fatores responsaveis pelas baixas taxas fotossintéticas encontradas no
cafeeiro. Dessa forma, embora Typica possua uma capacidade fotossintética

semelhante a das demais cultivares, sua maior limitacdo fotossintética poderia ser
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resultado de uma arquitetura hidraulica menos robusta, podendo constituir-se em um
fator de destaque na redugdo da produtividade dessa cultivar sob condi¢cbes de

cultivo a pleno sol.
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