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RESUMO

DE SOUZA, Antonio Henrique, M.Sc., Universidade Federal de Vigosa, fevereiro de 2022.
Efeitos interativos da concentracio de CO: e da disponibilidade de luz sobre o
crescimento, o desempenho fotossintético e a plasticidade fenotipica do cafeeiro.
Orientador: Fabio Murilo DaMatta. Coorientador: Samuel Cordeiro Vitor Martins.

Apesar de o café ardbica (Coffea arabica L.) ser uma espécie que evoluiu em ambientes
sombreados, ¢ cultivado, mais comumente, a pleno sol, como ocorre no Brasil. A espécie ¢
classificada como muito sensivel as mudangas climaticas, ¢ 0 uso do sombreamento em cafezais
¢ considerado uma importante estratégia de manejo para mitigar os efeitos negativos dessas
mudangas, de sorte que a adogdo do sombreamento em lavouras a pleno sol ¢ assunto atual de
destaque na cafeicultura. A cultura apresenta grande plasticidade fenotipica a irradiancia,
observada quando ha diferengas marcantes na disponibilidade de luz. A elevada concentracao
atmosférica de CO» (eCa) aumenta o desempenho fotossintético do cafeeiro, porém, ainda nao
se sabe se, e como, a eC, pode afetar o desempenho fotossintético do cafeeiro sob
sombreamento mais denso e se a eC, poderia reverter as limitagcdes difusionais impostas as
plantas de café nessa condi¢do, quando sua plasticidade fenotipica a luz ¢ induzida. Isso posto,
pretendeu-se avaliar como a assimila¢do e o uso de carbono, bem como o acimulo e particao
de biomassa, sdo afetados pela disponibilidade de luz e concentragdo de CO», € como isso
poderia impactar a plasticidade fenotipica do cafeeiro a irradidncia. Para tanto, foram cultivadas
plantas em vasos, dentro de camaras de topo aberto, em casa de vegetagdo. Durante 12 meses,
as plantas foram submetidas a dois niveis de luz (0% e 90% de restrigdo luminica) em
combinagdo com concentragio de CO, ambiente (aC,: 457 £ 9 umol mol™) ou elevada (eCa:
705 + 18 umol mol ™). Foram realizadas avaliagdes de trocas gasosas e fluorescéncia de clorofila
a, curvas fotossintéticas de resposta a concentragao interna de CO> (4/C;), parti¢do e eficiéncia
de uso de nitrogénio, além de andlises bioquimicas, anatdmicas e biométricas. Os resultados
demonstraram que eC. melhorou a performance fotossintética, via aumentos na taxa
fotossintética liquida (4) e reducdo da taxa de fotorrespiracdo e da pressdo oxidativa nos
cloroplastos, sem sinais de retrorregulagdo da fotossintese. Por um lado, o incremento em C,
atenuou os efeitos das limitagdes difusionais exacerbadas pelo drastico sombreamento, além de
aumentar a velocidade maxima de carboxilacdo da RuBisCO (Vemax), €m paralelo a aumentos
na eficiéncia fotossintética do uso do N, mas sem efeito direto na condutancia estomatica (gs) e
condutancia mesofilica dessas plantas. Em adi¢do, houve maior uso fotoquimico da luz

absorvida sob condigdes de sombra (maior coeficiente de extingdo fotoquimico e maior



eficiéncia fotoquimica atual do FSII), em paralelo com maiores concentragdes de clorofila e
maior investimento em N como um todo na maquinaria fotossintética. Por outro lado, as plantas
a pleno sol sob eCa apresentaram maiores valores de gs em paralelo a aumentos na densidade e
no indice estomatico, além dos maiores valores de 4, Vemax € velocidade maxima de
carboxilagdo limitada pela taxa de transporte de elétrons, bem como maior acimulo de
biomassa. Mesmo quando essas plantas foram analisadas sob baixa irradiancia, ndo mostraram
grande redugao de gs, 0 que poderia ajudar no maior ganho de biomassa dessas plantas ao longo
do tempo. Tanto a maior disponibilidade de luz como de CO; impactou positivamente o ganho
de biomassa (e 4), com efeitos interativos entre esses dois fatores. Sob eC,, 0 maior crescimento
foi primordialmente governado por aspectos morfolégicos a sombra (e.g. area foliar total), e
fisiologicos ao sol (e.g. A). O sombreamento ora imposto permitiu uma exacerba¢do da
plasticidade fenotipica a luz, sendo o CO; um importante fator no processo de manifestacao
dessa plasticidade. Coletivamente, os resultados oferecem novas informagdes sobre os efeitos
positivos de eC, sobre o desempenho fotossintético e crescimento do cafeeiro, seja a pleno sol

ou sob condic¢des de baixa disponibilidade luminica.

Palavras-chave: Coffea arabica. Estomato. Fotossintese. Luz. Mudangas Climaticas.

Plasticidade Fenotipica. Sombreamento.



ABSTRACT

DE SOUZA, Antonio Henrique, M.Sc., Universidade Federal de Vigosa, February, 2022.
Interactive effects of CO: concentration and light availability on the growth,
photosynthetic performance and phenotypic plasticity of coffee plants. Adviser: Fabio
Murilo DaMatta. Co-adviser: Samuel Cordeiro Vitor Martins.

Despite being evolved in shaded environments, coffee (Coffea arabica L.) is mostly grown at
full sun exposure, as in Brazil. The species is classified as very sensitive to climate change, and
the use of shading in coffee plantations is considered an important management strategy to
mitigate the negative effects of these changes on the crop. The culture shows great phenotypic
plasticity to irradiance, which has been observed when there are marked differences in light
availability. An elevated atmospheric CO; concentration (eCa) increases the photosynthetic
performance of the coffee plant, however, it is not yet known if, and how, the eC, can affect the
photosynthetic performance of the coffee plant under deep shading and if the eCi, could reverse
the diffusional limitations of photosynthesis in this shading condition, when coffee’s
phenotypic plasticity to light is induced. Here, the main goals of this study was to evaluate how
the carbon assimilation and use, as well as biomass accumulation and partitioning, are affected
by the availability of light and CO2, and how this could impact the phenotypic plasticity of the
coffee plant to irradiance. For that, plants were grown in pots inside open-top chambers, in a
greenhouse. During 12 months, the plants were subjected to two light levels (0% and 90% light
restriction) in combination with ambient (aCy: 457 £ 9 umol mol™!) or elevated (eCa: 705 £ 18
pmol mol™!) CO, concentration. Evaluations of gas exchange and chlorophyll a fluorescence,
photosynthetic response curves to the internal CO2 concentration (4/C;), nitrogen partitioning
and nitrogen use efficiency were carried out, as well as biochemical, anatomical, and biometric
analyses. The results showed that eC, improved photosynthetic performance via increases in
net photosynthetic rate (4) and reduction in photorespiration rate and oxidative pressure in
chloroplasts, without signs of feedback photosynthetic downregulation. An eC; also attenuated
the effects of diffusional limitations of photosynthesis that were exacerbated by deep shading,
in addition to increasing the maximum rate of carboxylation (Vemax) in parallel with increases
in photosynthetic nitrogen use efficiency, although eC. had no direct effect on stomatal
conductance (gs) and mesophyll conductance (gm). In addition, there was greater photochemical
use of the light absorbed under shading conditions (higher photochemical quenching coefficient
and higher actual PSII photochemical efficiency), in parallel with higher chlorophyll

concentrations) and higher investment in N on the photosynthetic machinery. Also, plants at



full sun under eC, showed higher values of g in parallel to increases in stomatal density and
index, in addition to higher values of 4, Vemax and maximum carboxylation velocity limited by
the electron transport rate, as well as greater accumulation of biomass. Even when these plants
were analyzed under low irradiance, they did not show a great reduction of gs, which could help
them to produce more biomass over time. Both the greater availability of light and CO>
improved the gain of biomass (and 4), with interactive effects between these two factors. Under
eC,, the highest growth was primarily driven by morphological aspects in the shade (e.g. total
leaf area), and physiological aspects in the sun (e.g. 4). The shading herein imposed allowed
an exacerbation of phenotypic plasticity to light, with CO» being an important factor allowing
the manifestation of this plasticity. Collectively, the results offer novel information on the
positive effects of eCa on the photosynthetic performance and growth of the coffee plant, either

in full sun or under conditions of low light availability.

Keywords: Climate Changes. Coffea arabica. Light. Phenotypic Plasticity. Photosynthesis.
Shading. Stoma.



LISTA DE SIGLAS E ABREVIATURAS

A = taxa de assimilagdo liquida de CO

AFE = area foliar especifica

AFT = area foliar total

Ca = concentragao atmosférica de CO»

aC, = concentracao atmosférica ambiente de CO»
eC, = concentragao atmosférica elevada de CO;
Car = carotenoides

C.= concentra¢do de CO; nos cloroplastos

Chl = clorofilas

Ci= concentracdo de CO: nos espacos intercelulares
CNE = carboidratos nao estruturais

DE = densidade estomatica

Dh = diametro hidraulico do xilema

DV = densidade de venagao

DPE = diametro polar dos estdmatos

DPV = déficit de pressao de vapor

E = taxa de transpiracdo

EI = espessura da epiderme inferior

ERO = espécies reativas de oxigénio

ES = espessura da epiderme superior

Fo,= fluorescéncia inicial

FMC = fra¢ao de massa caulinar

FMF = fragao de massa foliar



FMR = fracdo de massa radicular

Fu= fluorescéncia maxima emitida

F’ = fluorescéncia maxima durante um pulso de saturacdo da luz

F, = fluorescéncia inicial do tecido aclimatado a luz

F= fluorescéncia no estado estacionario

Fy/Fm = rendimento quantico potencial do fotossistema II

Fy’/Fy’ = eficiéncia de captura de energia pelos centros de reagdo abertos do fotossistema II
gm = condutancia mesofilica ao CO>

gs = condutancia estomatica ao vapor d’adgua

IE = indice estomatico

IPF = indice de plasticidade fenotipica

Jmax = velocidade méaxima de carboxilagdo limitada pela taxa de transporte de elétrons
K; = condutancia hidraulica teoérica da nervura central foliar

Iy = limitagdes bioquimicas a fotossintese

LF = espessura total do limbo foliar

Im = limitagdes mesofilicas a fotossintese

ls= limitagdes estomaticas a fotossintese

MS = massa seca

N = nitrogénio

NPQ = coeficiente de extin¢do ndo fotoquimica

NV = ntimero de vasos do xilema

OTC = Open Top Chambers (ou camaras de topo aberto)

Py, = fragdo de nitrogénio alocada em proteinas envolvidas no transporte de elétrons

PE = espessura do parénquima esponjoso



P1= fragdo do nitrogénio alocada pigmentos envolvidos na captura de luz

P = fragdo do nitrogénio alocada em componentes nao fotossintéticos

PNUE = eficiéncia fotossintética do uso do nitrogénio

PP = espessura do parénquima paligadico

qp = coeficiente de extin¢ao fotoquimico

RAF =razdo da area foliar

Rq = taxa de respiragdo diurna

R. = taxa de respiragdo noturna

Ri/An = razdo entre a taxa de fotorrespiragao ¢ a taxa de assimilagao bruta de CO-

RFA = radiacdo fotossinteticamente ativa

RMC = razao de massa caulinar

RMF = razao de massa foliar

RMR = razao de massa radicular

RuBisCO = ribulose-1,5-bisfosfato carboxilase/oxigenasse

SAF = sistemas agroflorestais

TTE = taxa de transporte de elétrons

TTE/A = razdo entre a taxa de transporte de elétrons e a taxa de assimilacao liquida de CO»
cmax = velocidade maxima de carboxilacdo limitada pela RuBisCO

®psip = eficiéncia fotoquimica atual do FSII da taxa de transporte de elétrons
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1. INTRODUCAO

A concentragdao atmosférica de CO> (C,) esta aumentando progressivamente desde a
revolugdo industrial, e atualmente ultrapassa 415 pmol mol™' ar. As previsdes atuais
preconizam que, até o final deste século, Ca podera chegar até 1000 pmol mol ™! ar, caso as
emissOes de gases de efeito estufa ndo sejam reduzidas significativamente. Associados ao
aumento de C,, outros eventos sao previstos, como o aumento da temperatura média global (que
podera chegar a 4,8 °C até o ano de 2100), alteracdes nos padrdes de precipitacdo e aumentos
no déficit de pressao de vapor (DPV) (IPCC, 2014, 2019; Grossiord et al., 2020). Tais alteragdes
podem levar a uma atmosfera mais seca no futuro, o que ¢ motivo de preocupagdo,
especialmente em relagdo ao impacto que se espera sobre 0s ecossistemas naturais e agricolas
(DaMatta et al., 2010; Ficklin & Novick, 2017; Wang et al., 2018), na medida em que a
produgdo e a qualidade das plantas sdo altamente dependentes de uma sequéncia regular de
eventos climaticos.

De modo geral, o aumento de C, tem uma série de influéncias ao longo do
desenvolvimento das plantas, incluindo o maior crescimento da raiz e da parte aérea associado
a um maior acumulo de biomassa, maior absor¢ao de minerais, maior taxa de assimila¢ao
liquida de CO» (4) e producdo de metabolitos (Chang et al., 2016; Li et al., 2017; Batke et al.,
2020; Poorter et al., 2021). Por outro lado, o maior acimulo de matéria seca provocado pelo
aumento de C, pode provocar “diluicao” dos nutrientes e minerais nos tecidos das plantas, em
especial o nitrogénio (N), o que pode gerar sintomas de deficiéncia desse elemento nos tecidos
vegetais (Kitao et al., 2019; Birami et al., 2020). Também, plantas cultivadas por um longo
periodo sob uma elevada Ca. podem apresentar aclimatacdo fotossintética (ou retrorregulacao
fotossintética), que € atribuida a reducdo no investimento em produ¢@o da enzima ribulose-1,5-
bisfosfato carboxilase/oxigenase (RuBisCO) acoplada a uma menor capacidade maxima
aparente de carboxilacdo (Vemax) (Sicher et al., 1994; Sims et al., 1998; Ainsworth & Long,
2005; Ruiz-Vera et al., 2017), além de poder também estar associada a diminui¢do na
regeneragdo da ribulose-1,5-bisfosfato, ou seja, diminui¢ao na taxa maxima de carboxilacdo in
vivo limitada pelo transporte de elétrons (Jmax) (Zhu et al., 2012; Tedla et al., 2021).

Os maiores valores de 4 em resposta a aumentos em C, (e.g., Pérez-Lopez et al., 2013;
Avila et al., 2020a) tém sido associados a um aumento da atividade carboxilativa da RuBisCO
e a diminuicdo da sua atividade oxigenativa, fazendo com que, em ultima analise, a taxa de
fotorrespiracdo e a producdo de espécies reativas de oxigénio (EROs) sejam reduzidas

(Ainsworth & Rogers, 2021; Booker et al., 2007; Leakey et al., 2009; Wujeska-Klause et al.,
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2019). Porém, a magnitude dessas reducdes ¢ assunto controverso, visto que a estimulagdo da
fotossintese por CO2 depende da temperatura da folha e da disponibilidade de dgua e nutrientes
(Leakey et al., 2009; Zhu et al., 2012). Também, incrementos em C, podem aumentar a taxa
fotossintética maxima saturada por luz, enquanto diminui o ponto de compensagao luminoso e
aumenta a eficiéncia do uso da luz (Sharkey et al., 2007; Tomimatsu et al., 2014; Faralli et al.,
2016). Uma planta cultivada sob uma alta C, normalmente tem melhor economia hidrica tanto
em nivel de planta inteira como em nivel de folha, na medida em que aumentos de C, levam,
de modo geral, a uma menor densidade e abertura estomatica (culminando em redugdes na
condutancia estomatica (gs) (Woodward, 1987; Ainsworth & Rogers, 2007) e menor perda de
agua por transpiracao) em paralelo a aumentos em 4, o que pode resultar em maior eficiéncia
no uso da agua.

Embora a luz seja um recurso-chave limitante a fotossintese, tanto a baixa como a alta
disponibilidade de radiagdo fotossinteticamente ativa (RFA) podem limitar o desempenho
fotossintético da planta (Lusk et al., 2008). Em condi¢des em que a planta ¢ submetida a alta
radiacdo solar durante o dia, pode ocorrer exacerbagdo da fotoinibicao e de fotodanos ao
aparelho fotossintético, caso ndo haja o desenvolvimento de mecanismos fotoprotetores; e isso
pode levar a estresses, conquanto um excesso de energia de excitagdo no aparelho fotoquimico
pode acarretar estresse oxidativo severo, refletindo em diminuigao do crescimento vegetativo e
menores taxas fotossintéticas (Kerstiens et al. 2001; Hernandez-Aguilera et al., 2019; Kitao et
al., 2019). Esse excesso de energia pode ser dissipado por meio do ciclo das xantofilas ou pela
manuten¢do do fluxo de elétrons envolvendo vias alternativas, como a fotorrespiracao
(Klughammer & Schreiber, 2008; Demmig-Adams et al., 2020), de modo a reduzir a pressao
oxidativa e proteger a maquinaria fotossintética. Alternativamente, praticas agricolas, como o
sombreamento, sao estratégias empregadas com sucesso para a reduzir a pressao de excitagao
do excesso de energia sobre as culturas, concorrendo para um aumento de sua sustentabilidade,
especialmente num cenario de estresses abidticos como secas e calor (Lopez et al., 2018;
Mahmood et al., 2018; Rhan et al., 2018; Manja & Aoun, 2019; Freitas et al., 2020).

O cafeeiro ¢ uma espécie origindria de ambientes sombreados, crescendo
espontaneamente como vegetagdo de sub-bosque em florestas localizadas na Africa. Nao
obstante, nas diferentes regides cafeeiras do mundo, a espécie vem sendo cultivada sob diversos
esquemas de disponibilidade luminica, desde cultivos a pleno sol a condi¢des de sombreamento
relativamente intenso (DaMatta et al., 2004). Essa capacidade de aclimatagdo estd
provavelmente associada a alta plasticidade fenotipica do cafeeiro a luz (Fahl et al., 1994; Matos

et al., 2009; DaMatta, 2018), que ¢ a capacidade de um determinado gendtipo apresentar
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diferentes fenotipos em resposta a condigdes contrastantes de RFA (Moczek et al. 2011;
Valladares et al., 2016). No Brasil, o maior produtor mundial de café, os cafezais sdo
conduzidos quase sempre a pleno sol, o que torna a sua producao mais vulneravel as mudancas
climaticas, haja vista que sdo esperados maiores impactos de secas e calor sob plena exposi¢ao
da cultura a radiag¢do solar (DaMatta et al., 2018). Tais consequéncias podem levar a graves
impactos ambientais, sociais € econdomicos em toda a cadeia produtiva do café, incluindo
mudangas nas areas adequadas para o cultivo, impactos sobre a biodiversidade natural, extingao
de espécies selvagens a diminui¢do de produtividade e consequente perda da fonte de renda do
produtor (Freitas et al., 2020; Gomes et al., 2020).

Conforme supramencionado, o sombreamento (arborizagdo) ¢ uma pratica que pode
contribuir para a manuten¢ao da sustentabilidade de areas de cultivo de café potencialmente
degradadas devido ao sucessivo sistema de monocultivo aplicado, além da sua capacidade de
mitigar os efeitos negativos causados por estresses, como excesso de RFA, seca e elevadas
temperaturas (DaMatta & Ramalho, 2006; Nesper et al., 2017). O sombreamento gera outros
beneficios secundarios, como a facilitagdo do controle natural de ervas daninhas (reduzindo o
uso de agroquimicos) e servigos ambientais (e.g. manutencao da biodiversidade e sequestro de
carbono), além de oferecer aos agricultores opgdes adicionais de meios de subsisténcia (Karp
etal., 2013, Nesper et al., 2017; Freitas et al., 2020). O efeito das diferentes interagdes entre as
plantas que fornecem sombreamento e a cultura do café dependem de diversos aspectos, como
as condi¢cdes do local, do solo, selecdo das espécies e/ou gendtipos, das caracteristicas das
culturas, bem como préaticas de manejo (DaMatta & Ramalho, 2006; Charbonnier et al., 2017),
como se observam nos sistemas agroflorestais (SAF). Esses sistemas sdo propostos como um
meio de facil implementag¢do para reduzir a temperatura excessiva do dossel, melhorando a
sustentabilidade da cultura ¢ aumentando a biodiversidade do ecossistema (Jarvis, 1991;
Charbonnier et al., 2013). Os efeitos de melhoria resultantes do sombreamento ao cafeeiro sao
atribuidos a menor entrada de RFA em nivel da copa e também a menores velocidades do vento
e atenuagdo dos extremos de temperatura, formando microclima mais estavel e proporcionando
uma umidade relativa mais alta, reduzindo o DPV; como consequéncia, podem haver maiores
aberturas estomaticas sem que isso se traduza em maiores taxas transpiratorias, aumentando a
eficiéncia no uso da dgua e da luz (Oliosi et al., 2016; Valencia et al., 2016; Moreira et al., 2018;
Eyland et al., 2021).

A grande plasticidade fenotipica do cafeeiro a disponibilidade de luz (Matos et al., 2009;
Martins et al.,, 2013a) permite ajustes em nivel de folha e de planta inteira a diferentes

intensidades luminosas (Matos et al., 2009; Charbonnier et al., 2017). As folhas de sol, em
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comparag¢do com as folhas de sombra, sdo geralmente mais grossas com uma maior espessura
do parénquima pali¢adico (PP), maior densidade estomatica (DE), maior concentragdo de N por
unidade de area foliar, menos clorofila (Chl) por unidade de massa foliar e menor quantidade
de Chl b, maiores taxas de fotossintese e aumento no teor de pigmentos fotoprotetores (Martins
et al., 2014b; Assis et al., 2019; Venancio et al., 2019; Pérez-Molina et al., 2021). Registre-se,
no entanto, que a plasticidade fenotipica a luz tem sido observada apenas quando ha uma grande
variacao no nivel de luz interceptada pela folhagem do cafeeiro (e.g., folhas a pleno sol vs.
folhas sob sombreamento intenso); caso contrario, ndo se t€ém observado ajustes de varidveis
morfofisioldgicas envolvidas com o ganho de carbono e captura de luz (Matos et al., 2009;
Martins et al., 2014b; Margal et al., 2021). Em todo o caso, é necessario enfatizar que
adaptagdes do cafeeiro a condigdes mais restritas na luminosidade podem promover menores
taxas fotossintéticas, e consequentemente menor ganho de carbono, resultando em um menor
crescimento (menor ganho de massa seca) e desenvolvimento da planta (Martins et al., 2014b;
De Souza et al., 2019), além de reduzir o aparecimento de pontos de crescimento (menor
formagao de nds e de ramos, independentemente da disponibilidade de carboidratos (DaMatta,
2004; Rodriguez-Lopez et al., 2014). Isso pode explicar, pelo menos em parte, o porqué de a
producao ser normalmente reduzida sob sombreamento mais denso, pelo menos em areas com
aptidao edafoclimatica adequada a cultura (DaMatta, 2004; DaMatta et al., 2019), apesar de as
perdas econdmicas com a menor producdo sob sombreamento poderem ser parcialmente
compensadas pela obtencdo de uma melhor qualidade de bebida e menores custos de produgao
(Alves et al., 2016). E mister ainda registrar que o cafeeiro apresenta baixas taxas
fotossintéticas, o que ¢ atribuido principalmente a limita¢des difusivas e hidraulicas ao processo
fotossintético, limitagdes essas que podem ser exacerbadas sob restrigdo luminosa mais intensa
(Beer, 1987; Araujo et al., 2008; Martins et al., 2014b).

A eC, tem um papel crucial na mitigagdo do impacto do calor para a planta de café,
portanto, auxiliando na resiliéncia a seca e a temperaturas supradtimas, com modificagdes que
vao desde a nutricdo mineral das plantas até o desencadeamento de mecanismos de defesa
contra o estresse oxidativo a alteragdes na expressdo génica, podendo aumentar as
concentragdes de carboidratos, por exemplo, que podem tamponar as perdas de carbono da
planta durante eventos de seca (Martins et al., 2014a; Rodrigues et al., 2016, 2018; Avila et al.,
2020a). Em stimula, o aumento da C, faz aumentar a resiliéncia da planta de café¢ associada a
um melhor desempenho fotossintético sob condigdes de estresses (DaMatta et al., 2016; Avila

et al., 2020a; Semedo et al., 2021), o que pode mitigar os efeitos negativos provocados pelas
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mudangas climéaticas esperadas para os proximos anos (Martins et al., 2014a; Rodrigues et al.,
2016; DaMatta et al., 2018).

Recentemente, Margal et al. (2021) demonstraram que, sem restri¢do luminosa, plantas
de caf¢ cultivadas sob eC, apresentam menores taxas de fotorrespiragdo e pressao oxidativa e,
sob sombreamento moderado (reducdo de 50% da RFA), o crescimento ¢ o desempenho
fotossintético foram comprometidos pela restricdo luminosa, fato até certo ponto compensado
quando as plantas sombreadas foram cultivadas sob eC.. Registre-se que Margal et al. (2021)
ndo observaram aclimatacdo fotossintética em resposta a eC,, independentemente da
disponibilidade de luz, como também ndo observaram alteragdes marcantes na plasticidade
fenotipica da maquinaria fotossintética do cafeeiro em resposta aos tratamentos de RFA e
disponibilidade de CO,. Resta demonstrar se, € em que extensao, (i) essa plasticidade ¢ afetada
pela eCa bem como (ii) se eCa podera reverter as limitagdes difusionais a fotossintese em plantas
de café sob sombreamento intenso (Martins et al., 2014b). Enfatize-se que nalgumas regides
cafeeiras, como em partes do México e da India, o cafeeiro vem sendo cultivado sob condigdes
de sombreamento relativamente intenso; adicionalmente, alguns pesquisadores apregoam que
a adogdo de um sombreamento mais marcante poderia resultar em maior biodiversidade e
melhoria de servigos ambientais em regides onde o cafeeiro ¢ cultivado a pleno sol ou mesmo
sob sombra esparsa, o que pode ser associado a producdo ambientalmente mais sustentavel de
cafés, com reflexos em melhores precos em alguns mercados, como em partes da Europa
(DaMatta, 2018). A despeito dessas consideragdes, ndo ha informagdes sobre as interrelagdes
entre o crescimento € o desempenho fotossintético do cafeeiro num cenario de eCa e
sombreamento mais intenso. Numa tentativa de preencher essas lacunas do conhecimento, foi
conduzida uma analise do comportamento das plantas de café sob intensidades luminosas
contrastantes, de sorte a estimular a expressdo da plasticidade fenotipica do cafeeiro a luz, e
diferentes concentracdes de C,. Uma série de questdes foram abordadas, dentre elas se: (i) Sob
intenso sombreamento, eC, poderia alterar a plasticidade fenotipica do cafeeiro a luz? (ii) A eCa,
poderia atenuar ou reverter a limitagao difusional associada & menor gs e, consequentemente, a
queda na taxa fotossintética do cafeeiro cultivado sob intenso sombreamento? (iii) As mudancas
na particdo de biomassa sob elevada restricdo luminosa seriam alteradas pela elevada
concentracdo de CO» em plantas de café? As informagdes obtidas neste estudo t€ém inegavel
apelo em termos de sustentabilidade da cafeicultura, na medida em que permitem nortear
adaptagdes em praticas de manejo do sombreamento para a cultura em face dos cenarios

esperados com as mudancas climaticas ja em curso.
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2. OBJETIVO

O objetivo deste trabalho foi avaliar como a assimilagdo e o uso de carbono sdo afetados
pela disponibilidade de luz e concentragao de CO», e como isso poderia impactar a plasticidade

fenotipica do cafeeiro a irradiancia e o acimulo e particdo de biomassa.

3. MATERIAL E METODOS

Material vegetal, condigoes experimentais e amostragem

O experimento foi conduzido em Vigosa (MG) (20° 45' 17" S,42° 52' 57" W, 650 metros
de altitude), sudeste do Brasil. As mudas de café (Coffea arabica L. cv. Catuai Vermelho IAC
44), ao atingirem quatro pares de folhas, foram transplantadas para vasos de 12 litros contendo
solo, areia e esterco compostado, na propor¢ao de 3:2:1 (v/v/v). O substrato foi fertilizado com
2 g de sulfato de amonio comercial e 100 mL de solugdo nutritiva de Hoagland (Hoagland &
Arnon, 1938) a cada 15 dias. Quando as plantas atingiram 5-6 pares de folhas completas, as
plantas mais vigorosas foram selecionadas e 28 destes vasos foram distribuidos em quatro Open
Top Chambers (OTC) (ou camaras de topo aberto) com 1,15 m de diametro e 1,40 m de altura.
Cerca de 150 dias apos o plantio, foram deixados seis vasos (com as plantas mais uniformes)
por camara.

As plantas foram cultivadas sob dois niveis de irradidncia: irradiancia direta transmitida
pela casa de vegetagdo (ca. RFA de 9 mol de fotons m™ dia™!) e sob sombreamento (ca. RFA
de 1 mol de fétons m? dia!). O sombreamento foi aplicado, utilizando-se de telas de
sombreamento (Sombrite®) de 90% de restri¢do luminosa. Concomitantemente, essas mudas
foram submetidas a duas concentra¢des de CO2: concentragdo ambiente (aCa), constituida pelo
ar da casa de vegetacio (ca. 457 £ 9 umol mol! CO,) e elevada (eCa), obtida pelo
enriquecimento de ar atmosférico, utilizando-se cilindros de CO2 sob controle de valvulas
selendides (ca. 705 + 18 pumol mol! CO,). O enriquecimento de CO» foi feito das 06:00 as
18:00 horas, sendo iniciado quando as mudas foram transferidas para as OTCs. O
monitoramento da concentragao de CO; no interior das OTCs foi realizado diariamente com
sensor portatil de CO2 (Modelo CO277, Akso Produtos Eletronicos, Sdo Leopoldo, Brasil). Os
vasos dentro das camaras foram rotacionados semanalmente para minimizar qualquer variagao
espacial de luz e CO,. A RFA, a temperatura ¢ a umidade do ar foram mensuradas a cada 15
min, utilizando-se de sensores (posicionados acima da copa das plantas) acoplados a um

equipamento de registro de dados (Modelo LI-1400—104, Lincoln, NE, EUA).
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As amostragens e medi¢des foram realizadas em outubro/novembro de 2021 (plantas
com ca. 12 meses). Para as andlises anatomicas e fisioldgicas, utilizaram-se folhas
completamente expandidas crescidas na condi¢ao de cada tratamento aplicado, do terceiro ou

quarto nd, a partir do apice dos ramos plagiotropicos.

Trocas gasosas e fluorescéncia de clorofila a

Os parametros de trocas gasosas foram determinados simultaneamente as medi¢des de
fluorescéncia da clorofila a (Chl a), utilizando-se de um sistema de trocas gasosas com uma
camara integrada de fluorescéncia (LI-6400-40, LI-Cor Lincoln, EUA). Foram medidas a taxa
de assimila¢do liquida de CO: (4), a condutincia estomdtica ao vapor d’agua (gs), a
concentragcdo de CO; nos espagos intercelulares (C;) e a taxa de transpiracao (£) sob radiagdo
fotossinteticamente ativa (RFA) de 1000 pmol fétons m™ s™! para as plantas a pleno sol, e 200
pmol fotons m™ s para plantas sombreadas, em concentragdes de 400 ou 700 umol mol™! de
COa», conforme cada tratamento de CO»>. Também, os mesmos parametros foram avaliados sob
RFA de 1000 umol fotons m? s para as plantas sombreadas, e 200 pmol fétons m™ s™! para
plantas a pleno sol, visando-se a compreensdo das respostas plasticas a luz nessas plantas.
Detalhes adicionais estao descritos em DaMatta et al. (2016).

A fim de determinar os parametros de fluorescéncia da Chl a, as folhas foram
previamente aclimatadas ao escuro, por 30 min. Os tecidos foliares foram inicialmente expostos
a um fraco pulso de luz (0,03 mol m™ s™) para a determinagio da fluorescéncia inicial (F,). Em
seguida, um pulso de luz saturante, com irradiancia de 8000 pmol fétons m™ s e duragio de
0,8 s, foi aplicado para garantir a emissdo maxima de fluorescéncia (Fm). Em folhas adaptadas
a luz, procedeu-se a mensuracio da fluorescéncia no estado estacionario (Fs) e fluorescéncia
méxima durante um pulso de saturacio da luz de 8000 umol fotons m? s, com duragio de 0,8
s (Fm’) e fluorescéncia inicial do tecido aclimatado a luz (F, ). Utilizando os valores desses
parametros, foram determinadas a méxima eficiéncia fotoquimica do FSII (Fv/Fm), a eficiéncia
fotoquimica atual da taxa de transporte de elétrons do FSII (®psn), a eficiéncia de captura de
energia pelos centros de reagao abertos (Fyv’/Fu’), o coeficiente de dissipagdo nao fotoquimica
(NPQ), o coeficiente de extin¢do fotoquimico (gp); a taxa de transporte de elétrons (TTE) foi
calculada a partir da equagao TTE = ®psiixxaxRFA, em que a € a absortancia foliar (Maxwell
& Johnson, 2000) e B reflete o particionamento de elétrons absorvidos entre os FSII e FSI (foi

utilizado o valor padrao 0,5).
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A taxa de respira¢cdo mitocondrial no escuro (R.) foi medida a meia-noite usando-se o
mesmo sistema de trocas gasosas descrito acima e foi dividida por dois (Re/2) para estimar a
taxa de respiragdao mitocondrial na luz (Ri; Niinemets et al., 2005, 2006; Niinemets et al., 2009),
que, por sua vez, foi utilizada para calcular a taxa fotorrespiratoria (Rr) da RuBisCO, pela
equacdo: Re= (1/12)x[TTE - 4 (4 + Ry)], de acordo com Valentini et al. (1995). Calculou-se
também a taxa de fotossintese bruta (4p), a partir da equagdo: 4 = Ay - (Ri1+ Ry), para a obtengao
da razao R¢/Av.

Utilizando-se os valores de A4, R) ¢ TTE, foram calculadas a concentracao de CO2 nos
cloroplastos (C¢) e a condutancia mesofilica (gm), segundo Harley et al. (1992), de acordo com
as equagdes: Cc = {I™*x[Jg +8x(4 + R)]}/[ Jr -4+ (4 + R)] e gm = A/(Ci - C.), respectivamente.
O ponto de compensacdo de CO> na auséncia da respiragdo (I'*) utilizado para o café foi de
39,6 pubar (Martins et al., 2013b), devidamente corrigido para a temperatura foliar. Foi utilizado
o mesmo valor de I'* para as plantas de sol e de sombra, ja que tal valor ndo ¢ significativamente
afetado pela RFA (Piel et al., 2002; Warren et al., 2007). Os valores de taxa de TTE foram
corrigidos (Jr) com base em medigdes de absortancia foliar (o) e utilizando-se um B padrao de

0,5.

Curvas A/Ci

Foram realizadas seis curvas de resposta de 4 a concentragao interna de CO> (4/C), em
diferentes plantas por tratamento. Também foram feitas curvas 4/Ci com folhas mortas por
fervura, para corrigirem-se os valores de 4 e Ci, em fungdo dos vazamentos de CO> e vapor de
agua na camara do analisador de gases (Flexas et al., 2007; Rodeghiero et al., 2007). As curvas
A/C; foram iniciadas em [CO:] equivalente a de cada tratamento, 400 pmol mol™! para plantas
cultivadas sob aC, e 700 umol mol™!, para as plantas cultivadas sob eC,. Essas curvas foram
obtidas sob 1000 pumol de fotons m s™!, uma irradidncia saturante, mas ndo fotoinibitoria. As
curvas foram iniciadas quando os valores de A4 e g se tornaram constantes e, a partir de entao,
C. foi gradualmente reduzida até 50 pmol mol!. Posteriormente, C, foi aumentada
gradualmente até atingir 1600 pmol CO, mol™! ar, resultando em 12 pontos por curva (Long &
Bernacchi, 2003).

A partir das curvas A/C;, foram calculadas a taxa méxima de carboxilacdo pela RuBisCO
(Vemax) € a taxa maxima de carboxilagdo limitada pelo transporte de elétrons (Jmax) em base C,
utilizando-se de técnicas de regressdo ndo-linear segundo Farquhar et al. (1980) e modificadas
por Sharkey (1985) e Harley & Sharkey (1991). Para tal, utilizou-se o modelo FvCB (Farquhar-

Von Caemmerer-Berry), que considera a curva A/C; como uma hipérbole nao retangular,
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permitindo, assim, o calculo de Vemax € Jmax (Ethier & Livingston, 2004). Os dados foram
ajustados pelo método iterativo, ou seja, utilizando-se de minimas diferengas de quadrados
minimos, calculados com a ferramenta Solver do Microsoft Excel (Microsoft Corporation,
Redmond, WA, EUA). Para os calculos de Vemax € Jmax foram utilizadas as constantes de
Michaelis-Menten (K. = 10,3 uM e K, = 479 uM) para o café, como descritos por Martins et
al. (2013b), com as devidas corregdes para a temperatura foliar e solubilidade dos gases. As
limitagdes a fotossintese foram calculadas de acordo com Grassi & Magnani (2005), em suas
fragdes correspondentes as limitagdes estomaticas (/s), mesofilicas (/m) € bioquimicas (/). Para
tal, foram utilizados os valores de gs, gm, Vemax na base Ce, Km € Ce, previamente calculados de

acordo com as seguintes equacdes:

ls = [(gtot/gs_COZ)xaA/aCc]/( ot + aA/aCc)

Zm = [(gtot/gm)xaA/aCc]/( gtot + aA/aCC)

I = gtot/(gtot + OAIOCc)

em que gs co2 € a condutancia estomatica ao CO2, gm € a condutancia mesofilica ao CO; (Harley
etal., 1992) e gt € a condutancia total ao CO2, desde o ambiente até o cloroplasto (gt = 1/gs co2

+ 1/gm), enquanto 04/0C. ¢ dada pela seguinte equagao:

OAIOCe = [Vemas*(T* + Km)/(Ce + Kum)

Partigdo e eficiéncia de uso do Nitrogénio

O teor de nitrogénio foliar total foi determinado pelo método de Kjeldahl, segundo
Matos & Mendonga (2017). As fragdes do N alocadas em RuBisCO (P;), proteinas da cadeia
de transporte de elétrons e outras enzimas do ciclo de Calvin (Py) e pigmentos envolvidos na
captura de luz (P)) foram estimadas de acordo com as equacdes de Niinemets & Tenhunen

(1997):

Pr = Vemax/[6,25%20,5%(1/AFE)*Ni]

em que Vemax é a velocidade maxima de carboxilacdo; 6,25 g RuBisCO (g N em RuBisCO)! é

um fator para converter o conteido de N em proteina; 20,5 pmol CO2 (g RuBisCO)! s ¢ a
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atividade especifica da RuBisCO; AFE ¢ a area foliar especifica; ¢ Nm € o teor de N total em

base de massa.

Po = Jimax/[8,06%156*(1/AFE)*Nin]

em que Jmax ¢ a taxa maxima do transporte de elétrons; 8,06 umol citocromo f (g N em
componentes de transporte de elétrons)! é um fator de conversdo; e 156 mol elétrons (mol

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

P1= Cuw/(Nm*CB)

em que Cnm € a concentracdo de clorofilas totais, ¢ Cg a média ponderada da quantidade de
clorofila por quantidade de nitrogénio que hé nos fotossistemas (FSII e FSI) e nas antenas do
FSII (LHC II). A concentragdo de cada complexo enziméatico por unidade de area e a propor¢ao
de clorofila em cada complexo enzimatico em relacdo a concentragdo total foram calculadas de
acordo com Hikosaka e Terashima (1995). A determinagdo da fracdo do N em componentes

nao fotossintéticos (Pnr) foi determinada conforme equacao abaixo:

Pnr=100- P - Py - Py

Avaliacoes metabolicas

Foram coletados tecidos foliares ao meio-dia e imediatamente congelados em nitrogénio
liquido, e posteriormente liofilizados (-48 °C) e moidos em um disruptor celular com auxilio
de esferas de metal de 3,2 mm (Mini-Bead beaer-96, Bio Spec Products, Bartlesville, OK,
EUA). As amostras previamente liofilizadas foram submetidas a extragdo metanoélica a quente
(Lisec et al., 2006). A mistura foi incubada a 70 °C, durante 30 min e, ap6s centrifugagao inicial
(16200 g, 5 min, 4 °C), o sobrenadante foi retirado e armazenado a -20 °C para quantificacdo
de acucares (glicose, frutose, sacarose) e aminodcidos totais. As concentragdes de glicose,
frutose e sacarose no sobrenadante foram medidas via redugdo de NAD" pela glicose-6-P
desidrogenase apds a adi¢cdo sequencial de hexocinase, fosfoglicose isomerase e invertase,
segundo Trethewey et al. (1998). A reducdo de NAD™ foi continuamente registrada a 340 nm,
utilizando-se de um leitor ELISA (Tunable Microplate Reader, VERSAmax, Sunnyvale, USA).

Os contetudos de amido e proteinas foram quantificados da seguinte forma: o pellet foi
suspenso em KOH, incubado a 95 °C por 1 h, neutralizado com 4cido acético e centrifugado
(16000 g, 10 min, 4 °C). O amido foi entao hidrolisado em tampao citrato 100 mM em pH 4,6

contendo amiloglicosidase e a-amilase (Trethewey et al., 1998), e a glicose liberada foi avaliada
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conforme descrito anteriormente. As proteinas também foram quantificadas a partir do
sedimento insoliivel em metanol, usando-se albumina de soro bovino como padrao (Bradford,
1976). Mais detalhes foram descritos por Praxedes et al. (2006) e Ronchi et al. (2006). As
concentragdes de carboidratos nao estruturais (CNE) foram calculadas como a soma das
concentragdes de glicose, frutose, sacarose e amido. Os pigmentos foram extraidos com a

acetona aquosa 80% (v:v) e quantificados de acordo com Wellburn (1994).

Anatomia foliar

Fragmentos centrais foram retirados de folhas e fixados em FAA7o (Johansen, 1940) por
48 h e, posteriormente, armazenados em etanol aquoso (70% v:v) (Martins et al., 2014a).

Para a obtenc¢ao de cortes transversais, embeberam-se as amostras de laminas foliares
em metacrilato (Historesina - Leica Microsystems Nussloch, Heidelberg, Alemanha), de acordo
com as recomendacdes do fabricante. Foram realizados cortes de seg¢des transversais (5 um de
espessura) com o uso de um micrétomo rotativo de avango automatico (Leica RM2155, Leica
Microsystems Inc., Derfild, USA), os quais foram corados com azul de toluidina a pH 4,0
(O’Brien et al., 1964) e montados em resina sintética (Permount®).

Para avaliar a distribuicdo de nervuras e caracteristicas estomaticas, foram coletadas
amostras de 200 mm? da por¢do mediana de cada folha, evitando-se a nervura principal,
submetidas ao processo de diafanizacdo empregando o método de Strittmatter (1973). Os
fragmentos foliares passaram por um processo de ebuli¢do, por 5 min, em soluc¢do de alcool
etilico absoluto e hidroxido de sédio a 10% (1:1); em seguida, as amostras foram lavadas em
agua corrente e, subsequentemente, mais trés vezes em agua destilada. O tecido vegetal foi
clarificado com solugdo aquosa de hipoclorito de sddio durante 10 a 15 min e, em seguida,
foram realizadas cinco lavagens em 4gua destilada, 3 min cada. O material foi entdo submetido
a desidratagao com alcool 70%, por 10 min, e corado com uma solug¢do hidroalcéolica de
safranina a 1%, por 30 min. Esse material foi tratado numa série etanolica, ou seja, os
fragmentos foram mantidos, por 5 min, em etanol 80%, 70%, 50% e, por fim, lavados em agua
destilada. Para a montagem das laminas, os fragmentos de folhas foram colocados em laminas
com gelatina glicerinada e fotografados.

As laminas foram fotografadas por meio de camera fotografica digital (Zeis AxioCan
HRe, Gottinger, Alemanha) acoplada a um microscopio de luz (AX70 TRF, Olympus Optical,
Toquio, Japao) e um microcomputador com o programa de captura de imagens Axio Vision,

para digitalizar e armazenar as imagens obtidas. Para a avaliacdo da densidade de venagao
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(DV), densidade estomatica (DE), diametro polar dos estomatos (DPE) e indice estomatico (IE)
foram obtidas imagens de cinco campos de visdo e, para avaliar a espessura dos tecidos foliares
e as caracteristicas hidraulicas da nervura central, foram obtidas imagens de trés campos de
visdao. As laminas utilizadas para medir a DV foram fotografadas com a amplificagao de 4x. As
laminas utilizadas para medir a espessura dos tecidos que constituem o limbo foliar, as
caracteristicas da nervura central, DE e o DPE foram fotografadas com a amplificagdo de 10x
e, para medir o IE, as laminas foram fotografadas com a amplifica¢ao de 20x.

Todas as medic¢des foram feitas utilizando-se o programa de andlise de imagem Image
Pro-Plus (Versao 4.5, Media Cybernetics, Silver Spring, EUA). A DV, DE e IE foram
calculados como descrito por Martins et al. (2014a). Para a determinagao da DE e do IE, foram
contabilizados o numero de estdmatos (S) e o nimero de células epidérmicas (E). O IE foi
calculado mediante a seguinte equagdo: IE = [S/(E + S)]x100. A DE foi obtida com base na
relacdo de S dividido pela area total da imagem. A DV foi calculada com base na soma dos
comprimentos totais das nervuras, dividida pela area total da imagem. As analises de didmetro
dos condutos da nervura central do xilema foram utilizadas para determinacao da condutancia
hidraulica axial tedrica foliar (K;). Dessa forma, os condutos foram tratados como elipses e o K¢

foi obtido por meio da seguinte equacao:

K = X[(nmxa’xb)/(64xnxa?xb?)]

em que a e b representam o didmetro interno maior e menor dos condutos, respectivamente, e
n € a viscosidade da agua a 25 °C (Lewis et al., 1995). O somatorio se refere a soma da
condutividade de todos os condutos que foram medidos.

A condutancia estomatica maxima ao vapor de dgua (gw-max) foi calculada de acordo

com Franks et al. (2009), a partir da seguinte equacao:
Gw-max = DE*dywsa/v[I+1/2*(a/ )]

em que DE ¢ a densidade estomatica, dw ¢ a difusividade do vapor de 4gua no ar, a é a area
maxima do poro estomatico aberto (assumindo-se que o poro estomatico ¢ circular com
diametro igual ao comprimento do poro (Franks et al., 2009)), v € o volume molarde are / ¢ a
profundidade do poro estomadtico para estdmatos totalmente abertos (W72, onde W ¢ a largura
do par de células de guarda (Franks & Farquhar (2007)). Detalhes estdo descritos em Martins
et al. (2014b).
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Caracteristicas de crescimento vegetativo

Ao final do experimento, foram quantificadas as caracteristicas morfologicas de altura,
area e numero de folhas, nimero de ramos plagiotrépicos e didmetro do ramo ortotrépico (5 cm
acima do solo). A area total da folha (ATF) foi medida utilizando-se um integrador de area
foliar (Modelo 3100, LI-Cor Lincoln, EUA). Adicionalmente, folhas, caules e raizes foram
secos em estufa a 70 °C, até massa constante, para a obten¢do de suas respectivas massas secas.
As raizes foram lavadas cuidadosamente com agua da torneira sobre uma peneira de 0,5 mm.
Os tecidos das plantas [ramos ortotropicos e plagiotropicos, folhas (inclusive folhas que
sofreram abscis@o durante o experimento) e raizes] foram pesados e posteriormente secos a 70
°C por 72 h, e suas respectivas massas foram também computadas.

A area foliar especifica (AFE) foi obtida dividindo a AFT das plantas pela sua respectiva
massa. O valor da razdo da area foliar foi obtido dividindo a AFT pela massa total da planta.
Também foram calculadas as razdes de massas foliar, caulinar e radicular (RMF, RMC e RMR,

respectivamente).

Plasticidade fenotipica

O indice de plasticidade fenotipica (IPF), foi calculado para cada variavel usando as
médias marginais dos fatores Ca, e luz, como sendo a diferenga entre o maior € o menor valor
médio entre os tratamentos, dividido pelo maior valor médio, segundo Valladares et al. (2000).

O IPF pode variar de 0 a 1, sendo que, quanto mais proximo de 1, mais plastica ¢ a variavel.

Anadlises estatisticas

O experimento foi constituido de um arranjo fatorial 2x2 sob delineamento inteiramente
casualizado, uma vez que todas as cAmaras permaneceram dentro da mesma casa de vegetagao,
submetidas as mesmas condigdes, com seis repeticdoes. Além disso, as posigdes dos vasos dentro
de cada camara foram alteradas aleatoriamente durante o desenvolvimento das plantas, a fim
de se evitar qualquer variagdo espacial de luz e CO,. Quatro tratamentos foram aplicados, sendo
dois niveis de luz: luz natural (a luz transmitida pela casa de vegetagao, sem restrigao luminosa)
e 90% de restri¢ao luminosa da luz natural, combinados com dois niveis de CO»: concentragao
de CO, ambiente (ca. 457,0 = 8,6 umol mol™') ou elevada concentragio de CO> (ca. 704,8 +
18,2 umol mol™!). Os dados provenientes de todas as andlises foram submetidos a analise de

variancia (ANOVA) e as médias comparadas pelo teste  com 5% (P < 0,05) de probabilidade,
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utilizando o software SISVAR versdo 5.6 (Ferreira, 2011). Os dados foram expressos como

médias + erro padrao.

4. RESULTADOS

A maioria das varidveis analisadas respondeu significativamente aos fatores luz e/ou Ci.
Destaque-se que algumas varidveis-chave, como 4, gs ¢ TTE (trocas gasosas e fotossintese),
DE e IE (anatomia) e biomassa ¢ AFT (crescimento) foram afetadas ndo apenas pelos fatores

luz e C,, mas também pelas interagdes entre esses fatores (P < 0,001) (Tabela 1).

Trocas gasosas e fluorescéncia de clorofila a

O sombreamento afetou marcantemente a magnitude das trocas gasosas, com menor 4
nas plantas cultivadas sob restri¢do luminosa (eCa: 49%, aCa: 51%), o que foi acompanhado de
menores valores de gs (€Ca: 66%, aCa: 53%), E (eCa: 76%, aCa: 68%) € Re (€Ca: 47%, aCa: 31%)
em relagdo aos das plantas cultivadas sem restri¢do luminosa (Tabela 2). A Rrtambém foi menor
nessas plantas, resultando em uma razao Ri¢/Ap, também menor (eCa: 33%, aCa: 8%).

Independentemente da intensidade luminosa, 4 mais que dobrou sob eCa (sol: 112%,
sombra: 124%), em paralelo a aumentos significativos em C; (sol: 92%, sombra: 72%). Como
esperado, eC, também promoveu a redugdo da razdo Ri/Ap (sol: 46%, sombra: 61%). Registre-
se que gs em plantas de sol/eCa foi 25% maior que nas suas contrapartes sob aCa (Tabela 2).

Quando se avaliaram as plantas crescidas a sombra sob RFA de 1000 pmol fétons m™
s, eC, promoveu incrementos em 4, mas nio em TTE, resultando em menor razio TTE/A nas
plantas em relacdo a observada sob aC, (Tabela 3). Da mesma forma, as plantas de sol, quando
expostas a uma RFA de 200 umol fétons m™ s™', apresentam incrementos em 4 e, mesmo com
uma maior TTE promovida pela eCa, houve reducao da razao TTE/A4. Registre-se que as plantas
cultivadas sob sombra (quando avaliadas sob alta irradidncia) exibiram aumento em A (eCa:
45%, aCa: 44%), gs (eCa: 62%, aCa: 50%), E (eCa: 135%, aCa: 8%), TTE (eCa: 64%, aCa: 61%)
e TTE/A (eCa: 23%, aCa: 39%). De forma contraria, quando plantas de sol foram submetidas a
uma RFA de 200 pmol fotons m? s!, houve, de modo geral, redugdes mais marcantes
(especialmente em gs) nos parametros avaliados nas plantas sob aC, que naquelas sob eCa:
reducdo em 4 (eCa: 17%, aCa: 36%), gs (eCa: 15%, aCa: 67%), E (eCa: 5%, aCa: 10%), TTE
(eCa: 45%, aCa: 51%) e TTE/A (eCa: 33%, aCa: 20%).

A razdo Fy/Fm ndo respondeu aos tratamentos aplicados, com valores proéximos a 0,8,
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independentemente dos tratamentos (Tabela 4). As plantas cultivadas sob sombra
apresentaram maiores valores de Fy /Fm’ (eCa: 5%, aCa: 9%), ®@psu (eCa: 42%, aCa: 95%) € qp
(eCa: 38%, aCi: 21%) em relacdo aos das plantas a pleno sol, porém com valores
substancialmente menores de TTE (eCa: 58%, aCa: 47%), o que resultou em menor razao TTE/A
(eCa: 24%, aCa: 7%), fato acompanhado de menores valores de NPQ (eCa: 25%, aCa: 24%)
nessas plantas em comparagdo com aquelas a sombra.

Em plantas cultivadas a pleno sol, eCa promoveu aumento em ®psy (28%) e TTE (25%)),
0 que nao foi observado para plantas cultivadas sob sombreamento, nas quais nao se verificaram
efeitos de eC, naqueles parametros. Em contraste, eCa promoveu redugdo na razao TTE/A (sol:

40%, sombra: 50%) e em NPQ (sol: 11%, sombra: 12%; Tabela 4).

Curvas A/Ci

As plantas de sombra apresentaram menores valores de Vemax (€Ca: 17%, aCa: 14%),
Jmax (€Ca: 13%, aCi: 14%) e de gm (eCa: 32%, aCa: 38%) quando comparadas com as plantas a
pleno sol. Independentemente dos tratamentos, o desempenho fotossintético foi principalmente
associado a componentes difusivos (i.e. s+ I; = 67%). Saliente-se que as plantas de sombra,
independentemente de Ca., apresentaram maiores valores de /i (36% em média) quando
comparadas com suas contrapartes ao sol (Tabela 5).

A eC, promoveu incrementos em Vemax (sol: 42%, sombra: 36%), Jmax (sol: 31%,
sombra: 33%) e Cc (sol: 79%, sombra: 77%) em ambas as condi¢des luminicas. A razdo

Jmax/Vemax nd0 respondeu aos tratamentos aplicados (valor médio de 1,97, Tabela 5).

Particdo e eficiéncia de uso do nitrogénio

De forma geral, a maior fragdo de N foi investida em Pnr (em média, 54%) (Tabela 6).
As plantas cultivadas a sombra apresentaram aumento da parti¢do de N associada a processos
fotossintéticos, i.e. maior Pr (eCa: 26%, aCa: 18%), Py (eCa: 16%, aCa: 38%) e Pi (eCa: 27%,
aCa: 13%, significativo apenas para eC,), em detrimento de menor Pur (eCa: 17%, aCa: 12%). A
PNUE também foi afetada pela disponibilidade de luz, com redugdo significativa em plantas
sombreadas (eCa: 41%, aC,: 51%) em relagdo as a pleno sol (Tabela 6).

A eC, promoveu reducdo em Pnr (8%), aumentando concomitantemente P (12%) e
PNUE (111%) em plantas sombreadas, enquanto nas plantas ao sol eC, aumentou Py (23%) e

PNUE (75%). Ressalte-se que P ndo foi afetada pelo incremento de C, e que as plantas
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cultivadas sem restricdo luminosa sob eC, apresentaram o maior teor de N foliar total (37,9 g

kg!) em relagdo ao das plantas dos demais tratamentos (32 g kg!, em média; Tabela 6).

Avaliacoes metabolicas

As concentragdes de metabolitos também se alteraram com os tratamentos aplicados.
Comparadas com as plantas ao sol, as plantas a sombra apresentaram maiores concentragdes de
clorofilas totais e de Car (eCa: 46%, aCa: 44%) (eCa: 31%, aCa: 51%), bem como menores
concentragdes de amido (eCa: 11%, aCa: 17%), glicose (eCa: 31%, aCa: 14%), frutose (eCa:
28%, aCa: 10%), CNE (eCa: 12%, aCa: 15%) e aminoacidos (eCa: 31%, aCa: 40%) (Tabela 7).

Nas plantas sombreadas, eC, acarretou reducgdo no teor de Car (27%) e frutose (11%), e
maiores concentracdes de sacarose (17%), aminoécidos (79%) e proteinas (20%). Em plantas
ao sol, eCa provocou aumento no teor de aminoacidos (sombra: 79%, sol: 58%) e proteinas
(sombra: 20%, sol: 21%). Nas plantas ao sol, eC, provocou incrementos nas concentragdes de

glicose (21%), frutose (7%), aminoacidos (58%) e proteinas (21%; Tabela 7).

Anatomia foliar

As plantas cultivadas a sombra, comparadas com aquelas a pleno sol, exibiram reducao
ema DE (eCi: 54%, aCa: 17%), IE (eCa: 27%, aCa: 13%), PP (eCa: 20%, aCa: 29%), LF (eCa:
9%, aCa: 16%), gw-max (€Ca: 54%, aCa: 14%) e NV (eCa: 29%, aCa: 35%) (Tabela 8), em paralelo
a aumentos em Dh (eCi: 10%, aCa: 12%).

Em plantas de sombra, a eCa promoveu incrementos em DV (4%) e NV (11%), enquanto
nas plantas a pleno sol o incremento em C, aumentou DE (88%), IE (22%), gw-max (105%) e
ATV (20%). A espessura da epiderme superior e inferior ndo respondeu as variagdes de C, €

luz (valor médio de 23,43 um e 17,60 um, respectivamente; Tabela 8).

Caracteristicas de crescimento vegetativo e particdo de biomassa

A biomassa total, a altura e AFT foram afetadas marcantemente pelos fatores luz e Ca
(P < 0,001), e por suas interacoes (Tabela 9). A disponibilidade de luz ndo afetou
significativamente FMR, FMC e FMF, em contraste com o fator Ca, que fez aumentar FMR as
expensas de redugdes em FMF (Tabela 9). Ressalte-se que os fatores testados ndo afetaram
FMC, porém houve mudangas qualitativas ao se desmembrar essa razdo considerando-se o

ramo ortotroépico (FMCor, com variagdes negligenciaveis em resposta aos tratamentos) € os
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ramos plagiotroéicos (FMCpiae); com efeito, FMCplae foi maior ao sol que a sombra, e
incrementada em resposta a eC.

As plantas sombreadas exibiram redugdes drasticas no crescimento € ganho de
biomassa, porém os valores absolutos de biomassa seca ¢ area foliar total foram menores sob
aCa que sob eC, (Tabela 9). As plantas de sombra, comparadas as plantas a pleno sol,
apresentaram reducdes na altura (eCa e aCa: 47%) e area foliar total (eCa: 71%, aCa: 67%),
refletindo em menor biomassa seca (eCa: 84%, aCi: 79%). Por outro lado, aquelas plantas
apresentaram maior AFE (eCa e aCa: 70%) e RAF (eCa: 80% e aCa: 63%) em relacdo as plantas
ao sol (Tabela 9).

O enriquecimento de C. também provocou mudancas significativas no fenétipo das
plantas nessa condicao, conforme se deduz da maior altura (sol e sombra: 23%), AFT (sol: 62%,
sombra: 42%) e massa seca (sol: 102%, sombra: 53%). As razdes de massa foliar e radicular
também se alteraram sob eC,, de forma que a FMR aumentou drasticamente (sol: 100%,
sombra: 50%) em detrimento de uma menor FMF (sol: 20%, sombra: 10%). Em ambos os casos,
a AFE e a RAF nao foram afetadas pela eCa, bem como a FMC, que ndo sofreu alteracdo em
resposta a nenhum dos tratamentos aplicados (média de 0,26; Tabela 9).

As alteragdes provocadas pelo sombreamento e eCa, no fendtipo das plantas podem ser

observadas na Figura 1.

Plasticidade fenotipica

Em média, os parametros de trocas gasosas e crescimento vegetativo apresentaram
maior IPF, sendo mais afetados pela luz do que pela C. (Tabela 10). Quando as trocas gasosas
foram avaliadas na RFA de crescimento, as variacdes foram associadas principalmente a luz,
com IPF médio de 0,37 contra um IPF de 0,33 relacionado a C,; entretanto, quando houve
inversdo da RFA incidente, i e. quando plantas crescidas ao sol foram avaliadas com uma baixa
RFA e vice-versa, as variacdes foram mais associadas a C, (0,44). Caracteristicas morfologicas,
e.g. MS, AFT e altura apresentaram maior IPF associado a luz (0,79; 0,67 e 0,47,
respectivamente) que Ca (0,51; 0,38 e 0,18, respectivamente), enquanto 4 teve um IPF bem
proximo para ambos os fatores, sendo 0,51 para a luz e 0,53 para Ca. Algumas varidveis
mostraram respostas negligenciaveis aos fatores luz e Ca, como Fv/Fm e Fy’/Fn’. De forma geral,
os IPFs médios relativos (integrando todas as caracteristicas) em resposta aos fatores luz e C,

foram muito semelhantes, 0,24 ¢ 0,25, respectivamente.
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5. DISCUSSAO
Comportamento estomdtico

Apesar de ser uma espécie originada em ambientes sombreados, tem-se demonstrado
que o cafeeiro apresenta maiores valores potenciais de gs (associados com maior DE e IE) ao
sol que a sombra (DaMatta et al., 2004; Cavatte et al., 2012; Martins et al., 2014b), e os
resultados aqui apresentados confirmam isso. Este padrao de resposta parece independer da
disponibilidade de CO,, tanto sob sombreamento esparso (Margal et al., 2021) como
sombreamento denso (este estudo). A forte dependéncia da abertura estomatica em relagdo a
intensidade luminosa foi bem ilustrada quando se avaliaram as folhas de sombra sob alta
irradiancia (aumentos de 50% em gs sob alta luz) e as folhas de sol sob baixa irradiancia
(redugdes em g5 de até pouco mais de 50%). Conquanto aspectos morfoanatdmicos obviamente
ndo podem ser alterados nessas transi¢des instantdneas de luz, estes dados evidenciam a
preponderancia de aspectos fisiologicos governando as alteragdes em gs em resposta a
mudangas abruptas na disponibilidade de luz, mudancas estas que ocorrem facilmente em nivel
de campo.

E mister registrar que o café, contrariamente & maioria das espécies até entdo
investigadas, ndo reduz sua gs sob eC, (Ramalho et al., 2013; Rodrigues et al., 2016; Avila et
al., 2020a). Com efeito, registra-se aqui, pela primeira vez, um aumento de gs em resposta ao
enriquecimento de CO>, mas apenas nas plantas sob alta luminosidade. Essa maior gs foi
provavelmente acompanhada de alteragdes na iniciacdo estomatica, na medida em que houve
aumentos marcantes ndo somente em DE mas também em IE (como se poderia esperar
conquanto nao houve variagdes na area foliar unitaria em resposta aos tratamentos; dados nao
mostrados). Registre-se que, sob eC,, as plantas, de modo geral, exibem reducdes em DE
(Woodward, 1987; Xu et al., 2016), e muito poucos estudos t€ém evidenciado o contrario (e.g.
Reid et al., 2003). A maior DE observada, em paralelo com invariabilidade da 4rea do poro
estomatico, levou a aumentos correspondentes em gw-max. Maiores gs € Zw-max podem suportar
maiores taxas transpiratorias e, pois, maiores necessidades hidricas; isso poderia ser suportado,
pelo menos em parte, por alteracdes na arquitetura hidraulica foliar, e.g. maior ATV. Deve-se
ressaltar, ndo obstante, que as plantas ao sol ndo apresentaram diferencas em E (medidas
instantaneas), em resposta a disponibilidade de CO, porém as plantas sob aC, tiveram maior
temperatura foliar (2 °C) que a das plantas sob eC,, fato que pode ser reflexo de uma maior taxa

transpiratoria ao longo do tempo associada a maior gs, levando aquela menor temperatura.
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Os efeitos interativos da disponibilidade de luz e de CO> sobre o comportamento
estomatico ficam bem evidentes quando se avaliaram as trocas gasosas de plantas ao sol sob
baixa irradiancia, com quedas marcantes de gs, mas em muito menor extensao nas plantas sob
eC, que nas sob aC,, enquanto nas plantas a sombra avaliadas em alta irradiancia os aumentos
observados em g, foram aparentemente independentes de C,. Embora os mecanismos
fisiologicos que poderiam explicar esse comportamento estomatico diferencial permanegam
para ser elucidados, os resultados t€ém implicacao pratica direta e ajudariam a explicar o maior
ganho de carbono ao longo do tempo (e biomassa) nas plantas desenvolvidas sob alta luz e eC,,
conforme aqui observado. Relembre-se de que a principal limitagdo a fotossintese a sombra esta
associada com baixa gs (Martins et al., 2014b; Tab. 2) e, mesmo em cafeeiros a pleno sol, as
folhas (incluindo as mais expostas) interceptam radiacdo solar em diferentes magnitudes ao
longo do dia (Matos et al., 2009); nesse contexto, a possibilidade de manuten¢do de maiores gs
numa condi¢do de sombreamento parcial garantiria um maior influxo de CO; para suportar a
produgdo de assimilados. Extrapolando essas informagdes para o campo, em que a irradiancia
interceptada ao longo do dia pode diferir por um fator de 25 entre as folhas mais internas e as
mais expostas na copa de um cafeeiro cultivado a pleno sol (Matos et al., 2009), o
enriquecimento de CO» favoreceria o ganho de carbono quando a folhagem se torna
momentaneamente mais sombreada, via maiores gs, com possiveis reflexos no maior
crescimento e produgdo de café, conforme observado em cafeeiros em condi¢des de campo sob
enriquecimento de CO; ao ar livre (Ghini et al., 2015; DaMatta et al., 2019). Adicionalmente,
maior gs sob eC, pode resultar em menor temperatura foliar (dados ndo mostrados), o que pode
traduzir-se em menores taxas de respiracdo e de fotorrespiracdo (Drake et al., 1997),
concorrendo para aumentar ainda mais o balango positivo de carbono e, por extensdo, o ganho

de biomassa.

Desempenho fotossintético

Como esperado, eCa. promoveu incrementos em A, independentemente da
disponibilidade luminica, na medida em que fez aumentar o gradiente de concentragdao de CO2
entre a atmosfera e o cloroplasto (maior Ca — C;). Isso deve ter aumentado ndo apenas as taxas
de carboxilagdo (maior disponibilidade de CO> como substrato para a RuBisCO, i.e. maiores
valores de Cc), mas também com uma menor atividade oxigenativa dessa enzima, acarretando
em reducdo das taxas fotorrespiratorias (Bowes, 1991; Drake et al., 1997), conforme se

depreende dos menores valores de Ri/A, (DaMatta et al., 2018; Ramalho et al., 2018).
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Conforme ja demonstrado em estudos prévios com o cafeeiro (Martins et al., 2014b;
DaMatta et al., 2016; Margal et al. 2021), limitagdes difusivas (/s + /m) foram muito mais
preponderantes que as limitagdes bioquimicas em termos de limitagdes totais a fotossintese. As
plantas a sombra apresentaram menor gs em paralelo a maiores valores de /s que as plantas ao
sol, independentemente de Ca; naquelas plantas, visto que ndo houve diferengas significativas
de gs € gm (e /m) em resposta a disponibilidade de Ca, o enriquecimento com CO» acarretou
maiores valores de 4 provavelmente associados com o aumento do gradiente de concentragao
de CO; entre a atmosfera e o cloroplasto, portanto reduzindo a contribuicdo dos estomatos nas
limitagdes fotossintéticas. Todavia, deve-se ressaltar que /s das plantas a sombra sob eC, foi
ainda maior que /s das suas contrapartes ao sol, realgando as limitagdes impostas ao desempenho
fotossintético pela menor gs nas plantas a sombra. Registre-se também que essas plantas nao
somente exibiram maiores concentragdes de Chl em base massa (e maiores razoes Chl/N) mas
também investiram mais N como um todo na maquinaria fotossintética, tanto em componentes
da fase fotoquimica (maior Pi) como da fase bioquimica (maior Py ¢ Pr). Como um todo, tais
ajustes, apesar de terem contribuido para um maior uso fotoquimico da radiacdo absorvida
(maior gp e @psn), foram claramente insuficientes para sustentar valores de 4 similares aos
observados nas plantas ao sol, independentemente de Ca. Nas plantas sombreadas sob aCa (ou
nas plantas ao sol sob aC, porém avaliadas sob baixa irradiancia), a razdo TTE/A4 foi em torno
de 10 mol e mol! CO,, uma razio que suportaria valores de 4 bem superiores aos observados
sob restri¢ao luminosa (ver Martins et al., 2013a). Portanto, nessas plantas, a limitacdo imposta
pelos estdomatos (e possivelmente os menores valores de Vemax € Jmax), em vez de limitagdes
fotoquimicas, estariam mais fortemente associadas aos baixos valores de 4 observados in situ.
Em contraste, as plantas sombreadas sob eC, exibiram os menores valores absolutos de TTE/4
(emrelagdo as plantas dos demais tratamentos, quando avaliadas na irradidncia de crescimento),
sugerindo que limitagdes fotoquimicas tenham tido papel de destaque para a maximizagdo de
A. No entanto, quando as plantas sombreadas sob eC, foram avaliadas sem restricdo de luz, seus
valores de 4 foram inferiores (26%) aos das suas contrapartes de sol; isso sugere uma menor
robustez da maquinaria fotossintética dos individuos desenvolvidos a sombra, a julgar-se pelos
seus menores valores de Vemax € Jmax.

Maior razao TTE/A sugere um aumento da pressao oxidativa nos cloroplastos, o que
pode levar a fotoinibi¢cdo do aparato fotossintético. As plantas crescidas sob aC, exibiram maior
razdo TTE/4, mas também maior NPQ, sugerindo um aumento na dissipacdo de energia na
forma de calor e, portanto, aumento na capacidade fotoprotetora dessas plantas (Klughammer

& Schreiber, 2008). Ademais, as plantas sob aC, também exibiram maiores Ry,
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independentemente da disponibilidade de luz, o que concorre para um aumento adicional da
dissipacdo da energia excedente. Com efeito, ndo se verificaram alteragdes em F\/Fm, indicando
que, independentemente dos tratamentos, as plantas de café se ajustaram adequadamente as
variacoes da disponibilidade de luz para lidar com potenciais incrementos na pressao oxidativa
nos cloroplastos. De modo oposto, eC, reduziu a pressao oxidativa e a necessidade de dissipacao
de energia, promovendo maior uso de energia para processos fotossintéticos e menor perda de
energia na forma de calor. Resultados semelhantes foram observados por Margal et al. (2021)
com o mesmo genotipo de café ora investigado.

O enriquecimento de CO> levou a um aumento na concentragdo foliar de N (Tabela 5),
em contraste com os resultados de muitos estudos (e.g. Li et al., 2018; Kitao et al., 2019; Birami
et al., 2020) que tém demonstrado que eCa. contribui para reducdo dos niveis foliares de N
devido ao “efeito de dilui¢do”, associado ao maior crescimento de plantas cultivadas sob eC;,
(Taub & Wang, 2008; Dong et al., 2018). Registre-se que, independentemente dos tratamentos
aplicados, os niveis foliares de N foram superiores a 30 g kg™!, o que indica que esses teores
estiveram na faixa de suficiéncia desse elemento para o cafeeiro (Taub & Wang, 2008; Dong
et al, 2018). Ademais, verificou-se maior teor de proteinas sob eC. (ca. 20%
independentemente do regime de luz), sugerindo uma parti¢ao diferencial do N para a sintese
proteica, corroborando resultados de Margal et al. (2021) com cafeeiros cultivados em
condi¢des similares as deste estudo, porém com plantas sob sombreamento esparso (53% de
restricdo luminosa) e com maiores teores de N (41,5-46,2 g kg'!). Esses autores mostraram
evidéncias de que a maior particdo de N em proteinas sob eCa poderia levar a maiores
concentracdoes de RuBisCO. Nao obstante, apesar dos aumentos em Vemax (€ Jmax) sob eCa
(especialmente sob alta irradiancia), ressalta-se que Pr aumentou sob eC, (relativo as plantas
sob aC,) apenas nas plantas a sombra, o que poderia sugerir um aumento no pool de RuBisCO
inativa nessas plantas, em contraste com um pool mais ativo em alta irradidncia. Como um todo,
as fragdes de N alocadas a maquinaria fotossintética (RuBisCO (Pr), outras enzimas do ciclo de
Calvin e proteinas da cadeia de transporte de elétrons (Py) € pigmentos envolvidos na captura
de luz (P1)) tenderam a ser maiores a sombra que ao sol, provavelmente porque a fracdo de N
alocada em componentes nao fotossintéticos foi significativamente maior nas plantas ao sol
(indicando uma menor alocagao proporcional de N para a fotossintese em detrimento da sintese
de compostos estruturais). Estes resultados sdo consistentes com os reportados por Godoy
(2014) em cafeeiros cultivados sob condi¢des contrastantes de luz, e, consoante observado neste
estudo, o padrdo de resposta da particdo de N na maquinaria fotossintética nao foi influenciado

por C,. Contudo, a maior alocacdo de N para a maquinaria fotossintética nas plantas a sombra



35

(associada a menores A4) resultou-lhes em menor PNUE que nas suas contrapartes ao sol. Em
todo o caso, os presentes resultados sugerem que o N, sob condi¢gdes adequadas de fertilizagao,
nao deve restringir o desempenho fotossintético estimulado por eC, no cafeeiro (a despeito das
variacoes na disponibilidade de luz), como tem sido sugerido para outras espécies (Ainsworth
& Long, 2005).

E importante frisar que os resultados aqui encontrados nio apontam qualquer efeito de
retrorregulacao das taxas fotossintéticas nas plantas cultivadas com incrementos em C,. Apesar
de ter havido um aumento nos teores de actcares (glicose, frutose e sacarose nas plantas a pleno
sol, e apenas sacarose nas plantas sob restricdo luminosa) em plantas sob eCa, seus teores de
amido ndo aumentaram e os de N ndo se reduziram, em paralelo a maiores valores de Vemax ©
Jmax nas plantas sob eCa em ambos os regimes de luz. Sendo assim, sugere-se que nao foi
desencadeada nenhuma retrorregulacdo fotossintética aparente associada com actmulo de
fotoassimilados ou por taxas maximas de carboxilacdo e transporte de elétrons, em
concordancia com resultados prévios observados no cafeeiro (Ramalho et al., 2013; DaMatta

et al., 2016; Avila et al., 2020b, Marcal et al., 2021).

Crescimento

Tanto a maior disponibilidade de luz como de CO» impactaram positivamente o ganho
de biomassa (e 4), com efeitos interativos entre esses dois fatores, diferentemente do observado
por Margal et al. (2021), que demonstraram que os impactos da luz (sombreamento esparso) e
de eC, sobre todas as caracteristicas de crescimento avaliadas foram independentes. Registre-
se que o fator luz ndo alterou a particdo global de biomassa entre raizes, folhas e caules, ao
contrario do fator Ca, que, em maior disponibilidade, aumentou a parti¢do de biomassa para as
raizes as expensas das folhas, o que poderia concorrer para uma melhor economia hidrica sob
eCa (Avila et al., 2020a). Registre-se também que o fator C, fez aumentar a distribuicdo de
biomassa caulinar em ramos plagiotrdpicos, particularmente a pleno sol, indicando maior
formac¢ao de n6s de modo a ancorar um maior nimero de folhas e, pois, suportando uma maior
AFT.

Considerando-se que o ganho de biomassa ¢ grandemente uma fungdo da area foliar
total e de 4 (em base de area foliar) integrada ao longo do tempo, os presentes resultados
evidenciam contribui¢des diferentes de aspectos morfologicos (e.g. AFT) e fisiologicos (e.g. A)
como principais governantes do ganho de biomassa, dependendo das combinagdes especificas

de tratamentos aplicadas neste estudo. Por exemplo, comparando-se as plantas a sombra, o
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ganho de biomassa foi 52% maior sob eC, (relativo a condicao aCa) e associado a aumentos de
42% na AFT e 118% em A; visto que ndo houve variagdes em CNE em resposta a Ca, sugere-
se que a contribuicao da maior 4 associada ao enriquecimento de CO; tenha tido um papel
menor que o dos componentes morfoldgicos no ganho de biomassa das plantas sob sombra/eCs.
Essa sugestdo parece ser reforgada quando se comparam as plantas sob sombra/eCa com as
plantas ao sol/aCiy; nessas plantas, o acimulo de biomassa foi muito maior (207%) mas com
uma menor magnitude de aumento de AFT (111%) em relacdo as plantas sob sombra/eCs,,
enquanto os valores de 4 foram estatisticamente iguais entre os dois grupos de plantas.

Nas plantas ao sol, ndo apenas os aspectos morfologicos associados a maior AFT (62%)
sob eC,, mas particularmente os aspectos fisioldgicos relacionados aos maiores valores de A4
(120%), parecem explicar a maior biomassa (107%) das plantas sob eCa em rela¢do as suas
contrapartes sob aC,. Registre-se que os individuos sob eC, tiveram uma maior proporcao de
tecidos ndo fotossintéticos (48%) contra 35% naqueles sob aCi,, 0s quais consomem mas nao
produzem assimilados, portanto contribuindo negativamente para o balangco de carbono da
planta inteira numa condi¢do de eCa.. Registre-se também que ndo houve diferencas de
concentragdes de CNE em resposta a Ca, pelo menos em nivel foliar. Coletivamente, essas
informacdes reforgam o papel de destaque da fotossintese (e provavelmente da taxa
assimilatoria liquida) sob eCa. para suportar as maiores taxas de crescimento € o ganho de

biomassa com o enriquecimento de CO> sob altas irradiancias.

Plasticidade fenotipica

A disponibilidade de luz afetou em maior magnitude a plasticidade fenotipica das
plantas cultivadas sob um sombreamento mais drastico (este estudo), comparadas ao cultivo em
um sombreamento esparso, conforme mostrado por Margal et al. (2021), que calcularam um
IPF médio de 0,18 relacionado ao fator luz, contra um IPF médio de 0,24 aqui encontrado.
Considerando-se o fator Ca,, observou-se aqui uma diferenga foi ainda maior, sendo registrado
um IPF de 0,15 por aqueles autores quando se avaliaram todas as caracteristicas conjuntamente,
contra 0,22 neste estudo (Tabela 9). Também, demonstrou-se que as caracteristicas fisiologicas
e morfoldgicas foram mais sensiveis aos fatores luz e Ca, enquanto as respostas dos parametros
de curvas de resposta ao CO; e concentragao de metabolitos, por exemplo, pouco responderam
a ambos os fatores estudados (i.e. IPF médio muito baixo), indicando que tais caracteristicas
provavelmente desempenharam um papel secundario na aclimatacdo das plantas as

combinagdes de tratamentos testadas. Por fim, na medida em que a biomassa se traduz como o
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preditor mais direto da performance da planta como um produto do crescimento (Dawson et al.,
2012), ¢ licito sugerir-se que alteragdes na biomassa se traduzem como um 6timo indicador da
capacidade da planta de responder (e beneficiar-se) dos recursos disponiveis (Margal et al.,
2021), luz e Ca no presente caso. Sendo assim, demonstrou-se que a maior capacidade do
cafeeiro de acumular biomassa ¢ muito dependente tanto da luz quanto de C, e da interacao
entre esses fatores, que foram altamente significativas. A titulo de exemplo, as plantas
cultivadas sob sombreamento puderam se aclimatar melhor a condi¢des de restrigao luminosa
dréstica, apresentando maior acimulo de biomassa quando cultivadas sob eC,, devido aos
beneficios associados ao ganho de area foliar e melhor performance fotossintética (mais
detalhes em “Desempenho fotossintético”). Essas informagdes contrastam com as proposi¢oes
de Margal et al. (2021), que mostraram que as caracteristicas de crescimento ¢ biomassa foram
explicadas principalmente pelo fator luz, e as variagdes ligadas a caracteristicas fotossintéticas
foram principalmente relacionadas a Ca., mas de modo completamente independente.
Provavelmente, as mais drasticas condi¢des de sombreamento aqui impostas permitiram uma
exacerbagdo da plasticidade fenotipica a luz, e o qudo importante ¢ o CO2 no processo de

manifesta¢do dessa plasticidade.

6. CONCLUSAO

O enriquecimento de Ca. aumentou a performance fotossintética, estimulando maior 4
ao mesmo tempo em que reduziu a magnitude da fotorrespiragdo (menor R¢/Ap), além de
promover menor pressao oxidativa nos cloroplastos (menor TTE/4). Sob sombra, houve maior
uso fotoquimico da RFA absorvida (maior gp € ®psi), fato associado a maiores concentragdes
de Chl e maior investimento em N como um todo na maquinaria fotossintética. As plantas a
pleno sol sob eC, apresentaram os maiores valores de gs em paralelo com aumentos em DE e
IE, além dos maiores valores de 4, Vemax € Jmax, bem como maior acumulo de biomassa. Mesmo
quando essas plantas foram analisadas sob baixa irradiancia, mantiveram maior gs e
desempenho fotossintético, o que poderia ajudar no maior ganho de biomassa dessas plantas ao
longo do tempo, considerando que, ao longo do dia, a copa das plantas intercepta diferentes
intensidades luminosas. Independentemente dos tratamentos, ndo houve sinais de
retrorregulacdo da fotossintese. Tanto a maior disponibilidade de luz como de CO; impactaram
positivamente o ganho de biomassa (e 4), com efeitos interativos entre esses dois fatores. Sob
eCa,, 0 maior crescimento foi primordialmente governado por aspectos morfologicos a sombra

(e.g. AFT), e fisiologicos ao sol (e.g. 4). Também se evidenciou que as mais drasticas condigdes
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de sombreamento aqui impostas permitiram uma exacerbagdo da plasticidade fenotipica a luz,
sendo o COz um importante fator no processo de manifestacao dessa plasticidade, permitindo
melhor aclimatacdo das plantas expostas a restricao luminica. Coletivamente, os resultados
oferecem novas informacdes sobre os efeitos positivos de eC. sobre o desempenho
fotossintético e crescimento do cafeeiro, seja a pleno sol (possivelmente reduzindo os efeitos
de estresses como altas temperaturas), ou sob condi¢des de baixa disponibilidade luminica, via
atenuacgao das limitagdes difusivas a fotossintese do cafeeiro. Essas informacgdes sdo de grande
importancia em um contexto atual de mudancas climaticas, como as que ja ocorrem e poderdao

ser ainda exacerbadas nos proximos anos.
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8. FIGURAS E TABELAS

Tabela 1 — Variancia explicada pelos fatores luz e Ca, e pela interacdo entre esses fatores
(ANOVA de dois fatores), de cafeeiros cultivados com 90% de restri¢ao de luz ou a pleno sol
e sob [COz] ambiente (aCs) ou elevada (eCa). (Teste F; ™, ndo significativo, * P <0,05, ** P <

0,01; *** P<0,001). Ver detalhes de abreviacdes na lista de abreviacoes.

C o Fatores
aracteristica Luz Ca Interacao Luz x C,
Pardametros de trocas gasosas
A koK Hkok Hokok
s Hokok * HEE
G ns Hokk s
E ek sk ns s
R. *ok ok * *k
Ri/ Ay Fok ok *k ok ns
Parametros de fluorescéncia da clorofila a
Fy/Fm ns ns "
Fy/Fw’ otk ns "
Dpsir Hokk s *
TTE *ok ok *k ok Aok
TTE/A kkk ko ns
NI PQ dokok *k ns
v desksk ns ns

Parametros de trocas gasosas (avaliadas em irradidncia contrdria ao desenvolvimento

das plantas)
A ns Heokeok *ok
gS ns %k ok sksksk
Ci ns Hogok ns
E Hkok sk *%
TTE w3k o ook
TTE/A e sk sk
Pardmetros estimados de curvas de resposta ao CO;
Vemax * skokok ns
Jmax * dokk ns
Jmax/ Vemax ns ns "
Ce ns koK ns
am okok ns s
I * ok ns

/ . ns ns ns



Iy * *

ns

48

Partigdo e eficiéncia do uso de nitrogénio

NFT % sk ns
P sk ok ns
Py Rtk ns ns
P kg ns ns
P nf Kk * ns
PNUE Kok ks *

Metabolitos

Chl a+b ko ke sk ns
Chl/N * ns ns
Car 3k * % ns
Amido ek ns €
Glicose sk ns ¢

Frutose ek ns sk
Sacarose ns sk ns
CNE skkosk ns ns
Aminoacidos ks w3k % ns
Proteinas ns ek ns

Caracteristicas anatomicas

DE Hok ok oy ek ok

1E sk ok koK
DV ns * ns
DPE ns ns ns
E S ns ns ns
EI ns ns ns
PP ek ns ns
PE * ns ns
LF o ns ns
Dh P ns ns
Dh_méx ns ns ns

8w max skeskok sodok oskok
NV Hesksk ns ns
K ns ns ns
ATV o ns ns

Caracteristicas de crescimento vegetativo

Massa seca kokok sk ok
RMF ns ek *
RMC ns ns ns
RMCOHO k3k ns ns

ns



RMR
Altura da planta
Area foliar total

AFE

RAF

ns

sksksk

sksksk

kokok

kokok

sesksk

sesksk

sesksk

ns
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Tabela 2 — Parametros de trocas gasosas de plantas de café cultivadas com 90% de restri¢ao de
luz ou a pleno sol e sob [CO:] ambiente (aCa) ou elevada (eC,). 4 € a assimilacdo liquida de
CO»; gs € a condutancia estomatica ao vapor d’agua; C; ¢ a concentracdo de CO: na cavidade
subestomatica; £ ¢ a taxa de transpiracao; R. ¢ a taxa de respiracao noturna; R¢/A4y € a razao
entre a fotorrespiracao e a assimilagao bruta de CO,. Simbolos, quando mostrados, representam
diferencas significativas (teste F, P < 0,05) entre médias obtidas de plantas a sombra ou ao sol,
dentro de uma mesma [CO:] (*), ou entre médias de plantas sob aCi, € eCa, dentro de um mesmo
regime de luz (#). n = 6 + erro-padrdo. Cada repeticdo representa a média de duas avaliagdes

por planta conduzidas em folhas e dias diferentes.

Parametro Sombra Sol
aC, eCa aC, eCa
A (umol CO2 m™ s7) 3,1+0,18 6,9 + 0,13# 6,3 + 0,20% 13,4 + 0,49%#*
gs (mmol H20 m? s™) 29,8 +2 29,3+0,8 64,14+ 1,6* 85,1 + 4,7#*
Ci (umol CO; mol™ ar) 225+ 11 387 + 17# 208+ 6 400 + 11#
E (mmol H,O m? s™) 0,48 + 0,012 0,37+0,033 1,51 +0,058* 1,54+ 0,026*
R (umol CO, m?2 s 0,180,009  0,18+0,015  026=0,01* 0,34 +0,0194*

Ri/Ap 0,36 £ 0,008 0,14+0,009#  0,39+0,008* 0,21 £0,015#*
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Tabela 3 — Parametros de trocas gasosas de plantas de café cultivadas com 90% de restri¢ao de
luz (avaliadas em alta irradiancia; 1000 pmol fétons m~ s™') ou a pleno sol (avaliadas em baixa
irradiancia; 200 umol fotons m? s!) e sob [CO2] ambiente (aC,) ou elevada (eCa). 4 é a
assimilagdo liquida de CO»; gs ¢ a condutancia estomatica ao vapor d’agua; C; ¢ a concentragao
de CO; na cavidade subestomatica; £ ¢ a taxa de transpiracdo; TTE ¢ a taxa de transporte de
elétrons; TTE/A ¢ a relacdo entre taxa de transporte de elétrons e a taxa de assimilagdo liquida
de CO». Simbolos, quando mostrados, representam diferengas significativas (teste F, P < 0,05)
entre médias obtidas de plantas a sombra ou ao sol, dentro de uma mesma [COz] (*), ou entre

médias de plantas sob aCs e eC,, dentro de um mesmo regime de luz (#). n = 6 + erro-padrao.

Sombra Sol
aCa eCa aCa eCa

Parametro

A (umol CO2 m™ s7)

4,43 +0,25

9,96 = 0,30#

4,03+0,13

11,15+ 0,14#*

gs (mmol H,O m? s 45,45 + 4,90 46,7+0,55 20,58+ 1,10% 72,22+ 1,95#*
Ci (umol CO; mol™ ar) 236+9 410 + 10# 237+8 424 + 9

E (mmol H,O m? s™) 0,52+0,045 0.87+0,013%# 1,36+0,005% 1,47 +0,062*
TTE (umol e m? s 66,7 2,23 67,5+ 1,63 37,8+0,52%  53,4+0,26#*
TTE/A (mol e mol! 15,2+0,79 6,8 £ 0,32# 9,4 £ 0,30% 4,8 + 0,04#*

COy)
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Tabela 4 — Parametros de fluorescéncia da clorofila a de plantas de café cultivadas com 90%
de restricdo de luz ou a pleno sol e sob [CO;] ambiente (aCa) ou elevada (eCa). Fv/Fm € 0
rendimento quantico potencial do fotossistema II; F\’/Fw’ € a eficiéncia de captura de energia
pelos centros de reagao abertos; ®@psi € a eficiéncia fotoquimica atual do FSII da taxa de
transporte de elétrons; TTE ¢ a taxa de transporte de elétrons; TTE/A ¢ a relagdo entre taxa de
transporte de elétrons e a taxa de assimilagdo liquida de CO»; NPQ ¢ o coeficiente de dissipacao
ndo fotoquimica e gp ¢ o coeficiente de extin¢do fotoquimico. Simbolos, quando mostrados,
representam diferengas significativas (teste F, P < 0,05) entre médias obtidas de plantas a
sombra ou ao sol, dentro de uma mesma [CO2] (*), ou entre médias de plantas sob aCa e eCa,

dentro de um mesmo regime de luz (#). n = 6 + erro-padrao.

A Sombra Sol
Parametro aC, eCa aC, eCa
Fy/Fu 0,80 £ 0,002 0,79 £ 0,003 0,80 + 0,004 0,80 + 0,004
Fo/Fn’ 0,62+0,009 0,60 £0,005 0,57 +0,008% 0,57 £ 0,004*
Opsp 0,17+ 0,008 0,17 + 0,008 0,087 + 0,12 + 0,009#*
0,007*

TTE (umol e m? s) 41,5+ 0,25 41,1+0,13 77,9 £ 0,89* 97,5 + 2 20#*
TTE/A (mol e mol! 10,97 + 0,27 5,45 £ 0,04# 11,84 +£0,33* 7,15 £ 0,34#*
CO»)

NPQ 1,52+ 0,036 1,34 +£0,039#  2,00£0,053* 1,79 £0,079#*
qp 0,35 +£0,023 0,33+0,018 0,29 +0,023* 0,24 +£0,016*
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Tabela 5 — Parametros estimados de curvas de resposta da fotossintese ao CO» (4/C;) de plantas
de café cultivadas com 90% de restri¢ao de luz ou a pleno sol e sob [COz] ambiente (aC,) ou
elevada (eCa). Vemax € a velocidade maxima de carboxilagao limitada pela RuBisCO; Jmax, € a
velocidade maxima de carboxilacao limitada pela taxa de transporte de elétrons; Jmax/Vemax € @
relacdo entre a velocidade méxima de carboxilacao limitada pela taxa de transporte de elétrons
e a velocidade maxima de carboxilagdo limitada pela RuBisCO; C. ¢ a concentragdo de CO»
nos cloroplastos; gm € a condutancia mesofilica ao CO»; /s, Im € » sdo limitagdes estomaticas,
mesofilicas e bioquimicas, respectivamente. Simbolos, quando mostrados, representam
diferengas significativas (teste F, P < 0,05) entre médias obtidas de plantas a sombra ou ao sol,
dentro de uma mesma [CO2] (*), ou entre médias de plantas sob aCa ¢ eCa, dentro de um mesmo

regime de luz (#). n = 6 + erro-padrao.

Parametro Sombra Sol
aCs, eCa aC, eCa,
Vemax (umol € m? s™) 59+3 80 + 4# 69 =8 97 + 5#*
Jmax (umol e m? s 120+ 9 159 + 6# 140 + 9* 183 + O#*
Jmax/ Vemax 2,04+0,13  1,99+0,063  2,13+0,17 1,88 + 0,038
C. (pmol CO, mol™! ar) 134+ 13 237 £21# 128 £ 16 229 + 194
gm (mmol CO2 m?2 s™) 70,9 +8,64  91,9+8,52 114,9 + 134,5 + 11,64%
13,71%

I 0,38+0,012 034+0,011# 033+£0,015% 0,31 +0,013*
In 0,32+0,013 031+0,010 0,310,007 0,32 +0,014

Iy 0,30+0,014 0,35+0,011# 0,36 +0,010* 0,36 £ 0,013
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Tabela 6 — Parti¢do e eficiéncia fotossintética do uso de nitrogénio de plantas de café cultivadas
com 90% de restri¢ao de luz ou a pleno sol e sob [CO2] ambiente (aCs,) ou elevada (eCa). NFT
¢ o teor de nitrogénio foliar total; P; € a fracao de nitrogénio em RuBisCO; Py ¢ a fragdo de
nitrogénio em proteinas envolvidas no transporte de elétrons; P; ¢ a fragdao de nitrogénio em
componentes envolvidos na captura de luz; Pur € a fragdo do nitrogénio em componentes nao
fotossintéticos e PNUE ¢ a eficiéncia fotossintética do uso do nitrogénio. Simbolos, quando
mostrados, representam diferencas significativas (teste F, P < 0,05) entre médias obtidas de
plantas a sombra ou ao sol, dentro de uma mesma [CO2] (*), ou entre médias de plantas sob aC;,

e eC,, dentro de um mesmo regime de luz (#). n = 6 £ erro-padrao.

Sombra Sol
Composto aC, eCa aC, eC,
NFT (g kg™ 30,6 £ 0,07 32,8+ 0,08 32,6 +0,14 37,9 +0,11#*
P: 0,26 £ 0,0085 0,29 £0,01# 0,22 +0,011* 0,23 = 0,009*
Py 0,036 + 0,003 0,037 £ 0,002 0,026 £0,001* 0,032 + 0,001#*
P 0,18 +0,0047 0,19 £0,01 0,16 + 0,008 0,15+0,007*
Pur 0,52 £0,010 0,48 £0,014# 0,59 £0,017* 0,58 £0,015*
PNUE (umol CO2 g'l 1,00 + 0,052 2,11 +£0,058# 2,03 +£0,107* 3,55 £0,14#*

N)
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Tabela 7 — Concentragdes de compostos bioquimicos foliares de plantas de café cultivadas com
90% de restricao de luz ou a pleno sol e sob [CO2] ambiente (aCa) ou elevada (eCa). Chl a+b
sao clorofilas totais; Chl a/N ¢ a razao entre clorofila a e o teor de nitrogénio foliar total.
Também sdo apresentados os niveis de carotenoides (Car), amido, glicose, frutose, sacarose,
carboidratos ndo estruturais (CNE), aminoacidos e proteinas. As concentragdes sao expressas
em base de massa seca. Simbolos, quando mostrados, representam diferengas significativas
(teste F, P < 0,05) entre médias obtidas de plantas a sombra ou ao sol, dentro de uma mesma
[CO2] (*), ou entre médias de plantas sob aCa e eCi,, dentro de um mesmo regime de luz (#). n

= 6 + erro-padrao.

Sombra Sol

Composto aC. oC. aC. oC.
Chl a+b (mg g™) 7,80 £ 0,34 6,86 % 0,30 6,35+0,92%  4,53+0,15#*
ChI/N (mmol mol™) 2,56+0,07  2,11+0,12# 1,98 0,18 1,22 + 0,064#*
Car (mg g') 0,56+0,071  041=0,026# 0,39+0,018%  0,28+0,018*
Amido (umol de eq. 568 +9 571 +10 684 +28* 641 £ 10#*
glicose g ™)
Glicose (umol g'l) 249+ 1,24 23,9+0,61 28,8 +3,52* 34,7 £ 1,51#*
Frutose (umol g ™) 29,6 £0,63 26,3 £0,68# 33,5+ 1,56* 35,9 + 0,52#*
Sacarose (umol g!) 64,9+ 1,91 75,3 £ 2,08# 63,3+ 1,90 79,5+ 1,76#
CNE 687+ 11 696 £ 12 810+ 11* 791 £ 9*
Aminoacidos (umol g‘l) 11,3+1,49 20,3 + 0,85# 18,7 +3,19%* 29,6 + 1,24#*
Proteinas (mg g™') 95+ 5 114 + 4# 100 + 12 121 + 4#
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Tabela 8 — Caracteristicas anatomicas da folha de plantas de café cultivadas com 90% de
restricdo de luz ou a pleno sol e sob [CO2] ambiente (aCs,) ou elevada (eCs.). DE ¢ a densidade
estomatica; IE ¢ o indice estomatico; DV ¢ a densidade de venacao; DPE ¢ o diametro polar
dos estomatos; ES e EI representam a espessura da epiderme superior e inferior,
respectivamente; PP ¢ a espessura do parénquima pali¢addico; PE ¢ a espessura do parénquima
esponjoso; LF ¢ espessura total do limbo foliar; Dh é o didmetro hidraulico do xilema; gw-max €
a maxima condutancia estomatica ao vapor de dgua; NV ¢ o nimero de vasos do xilema; K; € a
condutancia hidraulica teorica da nervura central foliar e ATV que ¢ a area total dos vasos.
Simbolos, quando mostrados, representam diferencas significativas (teste F, P < 0,05) entre
médias obtidas de plantas a sombra ou ao sol, dentro de uma mesma [COz] (*), ou entre médias

de plantas sob aC, e eCa, dentro de um mesmo regime de luz (#). n = 6 £ erro-padrao.

Parimetro Sombra Sol
aC, eCa aC, eCa
DE (mm?) 82,8+ 620  87,2+504  100,3+5,14%  188,5+224#*
IE 155+036  159+0,32  17,9+0,33* 21,8 + 0,42#*
DV (mm mm™) 7,18+0,10 7,46 +0,097# 7,40 + 0,03 7,49 £ 0,074
DPE (um) 0,03+0,001  0,03+£0,001 0,03 +0,001 0,03 + 0,001
ES (um) 229+1,19  23,8+0,70 248 +1,19 22,2+ 1,00
EI (um) 17,7+£0,67 17,1 +0,59 18,5 + 0,50 17,0 £ 0,49
PP (um) 353+1,53 38,6+125 496+ 1,71* 48,1 +1,22%
PE (um) 144 + 8 164+ 8 170 + 5% 176 + 6
LF (um) 221+9 244 + 10 263 + 6* 267 + 8*
Dh (pum) 10,40 + 10,45+0,51 9,28 +0,19% 9,53 +0,32*
0,076
Dh_méx (um) 19,13+0,80 19,28+0,32  18,17+0,35 18,94 + 0,66
Sw-max (Mol m s71) 1,73£0,12  1,89+0,11  2,02+0,070% 4,14 £0,037#*
NV (unidade) 225+3 249 + 8# 347 + 10% 351 + 7%
K:10? (mmol MPa' m?s~  0,57+0,064 0,680,070 0,62 + 0,032 0,77 + 0,097
)
ATV 10% (um) 214+5 214+ 12 231410 278 + 16#*
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Tabela 9 — Caracteristicas de crescimento vegetativo e particdo de biomassa de plantas de café
cultivadas com 90% de restri¢ao de luz ou a pleno sol e sob [CO2] ambiente (aC,) ou elevada
(eCa). MS ¢ a massa seca total das plantas; RMF ¢ a fracao de massa foliar; RMC ¢ a fragao de
massa caulinar; RMCor € a fragdo de massa caulinar em ramos ortotropicos; RMCyiag € a fracao
de massa caulinar em ramos plagiotropicos; RMR ¢ a fragdo de massa radicular; AP ¢ a altura
da planta; AFE ¢ a area foliar especifica e RAF ¢ a razdo da area foliar. Simbolos, quando
mostrados, representam diferencas significativas (teste F, P < 0,05) entre médias obtidas de

plantas a sombra ou ao sol, dentro de uma mesma [CO2] (*), ou entre médias de plantas sob aC;

e eC,, dentro de um mesmo regime de luz (#). n = 6 £ erro-padrao.

Sombra Sol
Composto aCa eCa aCa eCa

MS (g) 253+1,00  387+128#  118,8+7,74% 2404 +735#*
RMF 0,610,019  0,555+0,014#  0,65+0,016  0,52+0,018%
RMC 027+0,017  027+0,012  0,24+0,012 0,26 =0,0055
RMCor 021+0,014  021+0,012  0,17+0,009%* 0,18 +0,004
RMCplag 0,056 + 0,068 + 0,005# 0,070 + 0,082 +

0,0038 0,039* 0,00324*
RMR 0,12+0,0049  0,18+0,024#  0,11+0,0079 0,22 +0,022#
AP (cm) 448£2,09  550£098%  84,3+3,68%  103,4 £ 0,66#*
AFT (m?) 0,26+0,011  0,37+0,0076%# 0,78 +0,046* 1,26 + 0,044#*
RAF (m? kg™) 10,48 + 0,75 9,54 + 0,44 6,44 £0,15% 5,29 + 0,30*
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Tabela 10 — Indice de plasticidade fenotipica (IPF) das caracteristicas fisiologicas,
morfolégicas, e bioquimicas de plantas de café cultivadas com 90% de restricao de luz ou a
pleno sol e sob [CO2] ambiente (aCa) ou elevada (eC,). Os valores entre parénteses denotam o

IPF médio para cada grupo de caracteristicas.

Caracteristica 1P
Luz Ca
Pardmetros de trocas gasosas
A 0,51 0,53
8s 0,54 0,25
Ci 0,08 0,48
E 0,69 0,02
R. 0,28 0,24
RilAv 0,10 0,47
(0,37) (0,33)
Pardametros de fluorescéncia da clorofila a
Fu/Fm 0,00 0,00
Fv/Fw’ 0,07 0,01
Dpsit 0,49 0,24
TTE 0,47 0,20
TTE/A 0,07 0,40
NPQ 0,24 0,11
dp 0,17 0,19
0,21) (0,16)
Parametros de trocas gasosas (avaliadas em irradidncia contrdria ao desenvolvimento
das plantas)
A 0,09 0,64
8s 0,55 0,71
Ci 0,00 0,44
E 0,62 0,07
TTE 0,43 0,29
TTE/A 0,38 0,49
(0,35) (0,44)
Pardmetros estimados de curvas de resposta ao CO;
Vemax 0,14 0,29
Jmax 0,14 0,23
Jmax/ Vemax 0,04 0,11
Ce 0,05 0,44
8gm 0,38 0,15
s 0,12 0,05

Im 0,03 0,04



I 0,14 0,01
0,13) 0,17)
Particao e eficiéncia do uso de nitrogénio

N foliar total 0,06 0,14
P: 0,14 0,08

Py 0,30 0,19

P 0,11 0,07
Pas 0,11 0,02
PNUE 0,50 0,43
0,20) (0,16)

Metabdlitos
Chl a+b 0,19 0,29
Chl/N 0,22 0,38
Car 0,31 0,29
Amido 0,17 0,06
Glicose 0,14 0,17
Frutose 0,12 0,07
Sacarose 0,03 0,20
CNE 0,15 0,02
Aminodacidos 0,40 0,37
Proteinas 0,05 0,17
0,17) 0,20)
Caracteristicas anatomicas
DE 0,17 0,47
IE 0,13 0,18
DV 0,03 0,01
DPE 0,03 0,09
ES 0,08 0,11
El 0,04 0,08
PP 0,29 0,03
PE 0,15 0,04
LF 0,16 0,02
Dh 0,11 0,03
Dh_max 0,05 0,04
&w max 0,17 0,49
NV 0,35 0,01
K 0,08 0,20
ATV 0,07 0,17
0,12) 0,12)
Caracteristicas de crescimento vegetativo
MS 0,79 0,51



RMF
RMC
RMCorto
RMCpiag
RMR
AP
AFT

0,07
0,12
0,22
0,20
0,12
0,47
0,67
0,39

(0,34)

0,21
0,09
0,06
0,15
0,51
0,18
0,38
0,18

(0,25)
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Figura 1 — Fendtipo das plantas de café cultivadas sob sombreamento de 90% (A e B
representam as plantas submetidas a aCa ou eC,, respectivamente) ou a pleno sol (C e D

representam as plantas submetidas a aCa, ou eC,, respectivamente). A barra branca na imagem
representa uma escala de 30 cm.
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9. APENDICE

Figura I — Variag¢des diurnas de temperatura do ar e déficit de pressdao de vapor (DPV) dentro
das camaras de topo aberto sob restricdo luminosa (linhas vermelha e preta, respectivamente)
ou sem restricdo luminosa (linhas azul e marrom, respectivamente), ao longo do periodo de
cultivo das plantas.
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