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Apresentação

O aumento da concentração do CO2 atmosférico deverá ter um impacto 
nas plantas cultivadas, especialmente quando este for combinado com 
estresses abióticos. Apesar de plantas C4, como o milho e sorgo, sofrerem 
um menor impacto na presença de elevado CO2 atmosférico é importante 
conhecer as alterações que podem ocorrer no metabolismo das plantas, 
uma vez que essas têm se mostrado benéficas no sentido de manter ou 
aumentar a produtividade das espécies estudas até o momento.

Esta publicação tem como objetivo informar sobre o cenário atual do au-
mento da concentração de CO2 atmosférico, bem como o efeito desse au-
mento nas plantas e sua interação com alguns estresses abióticos, como a 
seca e o uso de nitrogênio em milho e sorgo.

Antonio Alvaro Corsetti Purcino
Chefe Geral

Embrapa Milho e Sorgo
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Efeito do Aumento de CO2 
e de Estresses Abióticos 
em Milho e Sorgo
Sylvia Morais de Sousa 
Amanda Pereira de Souza 

Introdução

A agricultura brasileira hoje já sofre alguns efeitos decorrentes das 
Mudanças Climáticas Globais. Essas mudanças são decorrentes 
principalmente da emissão de gases do efeito estufa (GEE), tais 
como metano (CH4), óxidos nitrosos (NOx), clorofluorcarbonos 
(CFCs), vapor d’água  e dióxido de carbono (CO2) (SAMPAIO et al., 
2008). No entanto, o CO2 é considerado o principal gás responsável 
por alterar a composição química da atmosfera devido à quantidade 
com que é emitido pelo homem (BERNSTEIN et al., 2007).

Especula-se que a ação antrópica sobre o clima do planeta devido à 
emissão de gases do efeito estufa ocorra desde 8.000 a 6.000 anos 
atrás (RUDDIMAN, 2003), mas foi após a Revolução Industrial que 
a emissão, principalmente de CO2,  foi intensificada. A concentração 
de CO2 na atmosfera aumentou de 270 mL.L-1 do período pré-
industrial para mais de 390 mL.L-1 no período atual (NOAA, 2011). 
Além disso, diversos modelos sugerem que a concentração desse 
gás deva chegar de 530 a 970  mL.L-1 até o final deste século 
(PRINS et al., 2011). Dentre as consequências esperadas devido 
ao aumento do CO2, as que estão relacionadas com a segurança 
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de alimentos e segurança energética se destacam devido à sua 
importância em nível mundial. Ambas estão associadas ao impacto 
que o aumento da concentração de CO2 e mudanças no clima irão 
ter na produtividade de plantas de metabolismo fotossintético C4, 
como por exemplo, a cana-de-açúcar, o milho e o sorgo. 

As plantas C4 contribuem com aproximadamente 18% da 
produtividade primária global (EHLERINGER al., 1997) sendo que 
no ano de 2006 foram responsáveis por 40% do total de grãos 
colhidos no mundo (USDA, 2006). Além disso, a busca por fontes 
de energia renovável devido a incentivos governamentais para 
a redução da emissão de CO2 e a redução na disponibilidade de 
combustíveis fósseis, tem colocado as plantas C4 em destaque por 
serem fontes primárias importantes na produção de bioenergia.

Com o intuito de verificar quais os tipos de respostas que o elevado 
CO2, associado ou não ao outros estresses abióticos, promove em 
plantas C4, diversos estudos têm sido realizados. Todavia, existe 
uma grande variação de resposta entre as espécies C4 e eventos de 
sinalização ainda são pouco compreendidos (LONG et al., 2006). 
Dentre respostas observadas quando plantas C4 são cultivadas em 
elevado CO2 estão variações na condutância estomática, aumento 
da taxa fotossintética e aumento de biomassa, ainda que estas 
respostas possam estar relacionadas às condições de cultivo.

Neste documento será apresentado o cenário atual do aumento do 
CO2 atmosférico, bem como o efeito desse aumento nas plantas e 
sua interação com alguns estresses abióticos, como seca e uso de 
nitrogênio em milho e sorgo.

Histórico da concentração de CO2 e sua relação com as mudanças no 
clima

As mudanças do clima da Terra sempre ocorreram devido a 
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ciclos naturais de aquecimento e resfriamento da superfície do 
planeta, influenciados por diversos fatores, tais como: a deriva dos 
continentes, erupções vulcânicas, fenômenos naturais (furacões, 
tempestades violentas, El Niño, La Niña), variações de radiação 
solar e variações nos padrões de órbita terrestre (ciclos de 
Milankovitch) (SAMPAIO et al., 2008). No entanto, é indubitável que 
atividades humanas também têm influenciado fortemente essas 
mudanças no clima (IPCC, 2011). Os principais componentes 
antrópicos envolvidos com as mudanças no clima do planeta e que 
afetam diretamente a biota terrestre são: (1) mudanças no uso do 
solo, (2) desmatamento e (3) alteração da composição química da 
atmosfera, com aumento da concentração de compostos como CO2, 
CH4 e NOx 

O CO2 sempre foi um importante componente da atmosfera ao 
longo dos períodos geológicos e sua relação com a temperatura 
do planeta é indiscutível. Durante o período Siluriano, quando a 
vida terrestre começou a ser conquistada, houve uma redução 
acentuada e rápida de CO2 na atmosfera, com redução na 
temperatura da superfície terrestre (BERNER, 1990).  O segundo 
período de depleção do CO2 atmosférico ocorreu durante o 
Devoniano-Carbonífero (cerca de 300 milhões de anos atrás), 
quando houve explosão da vida terrestre. Ao longo desse Período, 
a concentração de CO2 foi reduzida e  deu sequência à glaciação do 
Permiano. Durante a maior parte do Mesozoico (período quente), a 
concentração de CO2 foi muito mais alta do que hoje, mas reduziu 
dramaticamente pela terceira vez durante o Pleistoceno (PAGANI 
et al., 2005). Após o último período glacial, a atmosfera terrestre 
se aqueceu e a concentração de CO2 na atmosfera atingiu cerca 
de 280ppm. De acordo com dados coletados de testemunhos 
de gelo antártico, foi essa a maior concentração observada nos 
últimos 650.000 anos. Dessa forma, a maioria das espécies que 
estão dominando a biosfera atual evoluiu sob essa concentração 
de CO2. Portanto, a contribuição antrópica para o enriquecimento 
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de CO2 atmosférico, que se intensificou após a Revolução Industrial 
no século XVIII, vem como uma experiência bastante nova para 
a vida terrestre e a concentração média atual de 394ppm (NOAA, 
2011) excede o observado desde o final do Pleistoceno (PEARSON; 
PALMER, 2000; CROWLEY; BERNER, 2001).

Efeito do aumento de CO2 nas 
plantas

O aumento de CO2 atmosférico pode afetar os processos biológicos 
em diferentes níveis de organização (MOONEY et al., 1999), sendo 
que os controles fisiológicos e ecológicos vêm sendo estudados há 
mais tempo (WARD; STRAIN, 1999). Um dos processos fisiológicos 
vegetais que sofre alteração quando as plantas são expostas a 
elevadas concentrações de CO2, é a fotossíntese.

A fotossíntese consiste em dois processos de reações acoplados: 
(1) reações fotoquímicas, que compreendem a absorção de luz e 
o transporte de elétrons e (2) reações bioquímicas, que incluem 
a captação do gás carbônico e a formação de compostos que 
encadeiam os átomos de carbono, formando os carboidratos que 
serão utilizados pela planta. Os dois processos são altamente 
regulados e funcionam em conjunto, sendo que a energia produzida 
pelas reações fotoquímicas (NADPH e ATP) é utilizada durante 
o ciclo de fixação de carbono ou Ciclo de Calvin no cloroplasto. 
Dependendo de como o carbono é fixado, as plantas podem ser 
divididas em plantas com metabolismo fotossintético C3, C4 ou 
CAM. No primeiro deles, a via tem início com um composto de 3 
carbonos (ácido 3 fosfoglicérico - PGA) e por isto é chamada de 
via C3. Em plantas C4, há um sistema complementar que permite 
à folha o armazenamento de ácidos com 4 carbonos antes destes 
serem captados pela enzima Rubisco. Neste caso há uma mudança 
morfológica importante, que é a existência da bainha vascular, 
uma camada adicional de células que envolve os feixes vasculares 
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permitindo que a concentração de CO2 no sítio catalítico da enzima 
Rubisco seja em torno de dez vezes maior do que nas outras 
células.   Uma das vantagens deste sistema é que as taxas de 
absorção de CO2, ou seja, taxas de fotossíntese são mais altas, 
uma vez que a enzima trabalha perto do ponto de saturação. Por 
outro lado, essa alta eficiência fotossintética, coloca em dúvida 
se as plantas com mecanismo fotossintético C4 são capazes de 
responder ao aumento do CO2 na atmosfera.  De fato, diversos 
experimentos mostraram que não houve diferenças significativas 
quando plantas C4 foram submetidas apenas ao tratamento com 
elevado CO2, sendo necessária a presença de outro tipo de estresse 
(AINSWORTH; LONG, 2005; LEAKEY et al., 2006; LEAKEY, 2009).

Os carboidratos provenientes do processo fotossintético 
também sofrem alterações uma vez que mais carbono entra nas 
plantas quando as folhas são expostas a níveis mais elevados 
de CO2. Dentro das plantas, o carbono assimilado pode ser 
processado de diversas maneiras (Figura 1), sendo que o aumento 
do crescimento e da produtividade é o resultado normalmente 
observado, ainda que a relação entre a taxa de fotossíntese e 
o crescimento não seja diretamente proporcional (NOWAK et 
al., 2004).  O crescimento é controlado de acordo com o plano 
morfogenético, o estágio de desenvolvimento e a disponibilidade 
de outros recursos (água, luz, nutrientes do solo), além do carbono. 
O fornecimento desses recursos define para que órgão o carbono 
será alocado e, além disso, esses órgãos são capazes de criar 
suas próprias demandas (Figura 1). A presença de simbiontes, 
como fungos micorrízicos, também é importante para direcionar a 
demanda destes fotoassimilados. Estudos mostram que o cultivo 
em elevado CO2 pode aumentar em média 46% a biomassa de 
plantas C3 e em 12% a de plantas C4 (POORTER; NAVAS, 2003).
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Figura 1. O destino do carbono nas plantas. Representação 
esquemática da absorção, alocação e exportação de carbono, com 
exemplos de respostas do controle negativo. Adaptado de Körner 
(2006). 

As mudanças no metabolismo de carboidratos devido ao cultivo 
em elevado CO2 interferem também na sinalização do qual estes 
açúcares participam. O aumento de carboidratos não estruturais 
em folhas de plantas crescidas sob alto CO2 é considerado uma 
resposta universal, que independe de qualquer outro fator que 
possa estar associado a esta condição (KÖRNER, 1995). De 
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forma geral, plantas podem responder ao aumento no nível de 
carboidratos foliares de três maneiras: (1) diminuindo a taxa 
fotossintética, (2) aumentando a capacidade de estoque temporário 
em folhas, caule e drenos já existentes ou (3) pela formação de 
novos drenos (STITT, 1991).

A glicose e a frutose inibem o processo fotossintético por meio da 
repressão de genes envolvidos na fotossíntese, ao mesmo tempo 
em que promovem a expressão de genes de estoque e utilização de 
carboidratos (CHENG et al., 1998). A fotossíntese também pode ser 
inibida pelo acúmulo de amido nos cloroplastos, que ocasiona uma 
deformação e/ou ruptura nas membranas desta organela (STITT, 
1991). As respostas associadas aos drenos (existentes ou novos) 
dependem, como já discutido anteriormente, de fatores genéticos e 
ambientais. O aumento da força do dreno, ou seja, do crescimento 
das plantas, facilita o transporte de açúcares da folha para os 
outros órgãos, impedindo que estes fiquem acumulados na folha, 
reprimindo a fotossíntese. Desta forma, em condições onde há um 
aumento da produção de fotoassimilados, a taxa de fotossíntese só 
será mantida se houver demanda destes carboidratos pelo dreno.

Metodologias para o estudo de 
plantas em alto CO2

As duas técnicas mais utilizadas para o estudo de plantas em 
elevado CO2 são as câmaras de topo aberto (OTCs – Open top 
chambers) e o FACE (Free Air Carbon Enrichment).

FACE (Free Air Carbon Enrichment) é uma tecnologia capaz 
de modificar o ambiente de modo a simular realisticamente as 
futuras concentrações CO2 em torno das plantas. Ao contrário de 
câmaras de crescimento e casa de vegetação, os experimentos 
com FACE não precisam de contenção. É possível utilizar esse 
tipo de design para estudar as plantas em condições naturais de 
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temperatura, precipitação, polinização, vento, umidade e luz solar. 
Além disso, em teoria, o tamanho da planta e as condições de 
crescimento não devem ser fatores limitantes, apesar de o sistema 
ter que ser projetado considerando o tamanho da planta a longo 
prazo.  Os dados de FACE representam as respostas da planta e 
do ecossistema à concentração atmosférica de CO2 de um modo 
natural que possivelmente pode ocorrer no próximo século. 

Um exemplo de experimento tipo FACE é o desenvolvido pela 
rede de pesquisa do DOE (Department of Energy) dos Estados 
Unidos (http://public.ornl.gov/face/index.shtml), o qual utilizou o 
sistema desenhado pelo grupo de FACE do “Brookhaven National 
Laboratory”. Este sistema consiste resumidamente de um tanque de 
CO2, vaporizadores, um ventilador de alto volume, uma tubulação 
larga para distribuição de ar,  tubos de ventilação vertical para 
emissão de CO2 nas áreas de exposição, sensores para medir a 
velocidade do vento, direção do vento e a concentração de CO2 e, 
finalmente, um sistema de controle por computador para regular 
e monitorar a liberação de CO2. A direção do vento, velocidade do 
vento e concentração de CO2 são medidos por sensores que ficam 
no centro de cada anel (HENDREY et al., 1993; LEWIN et al., 1994) 
(Figura 2).

Open top chambers (OTCs) ou câmaras de topo aberto (Figura 3) 
são amplamente utilizadas para estudar os efeitos do elevado CO2 
e outros gases atmosféricos sobre a vegetação. Elas são caixas 
de plástico, com topo aberto, construídas em uma estrutura de 
alumínio coberta por painéis de filme plástico de polivinil cloreto. O 
ar é puxado para o fundo da câmara, enriquecido com CO2, e em 
seguida, difundido através do topo aberto da câmara. A construção 
tem relativo baixo custo e baixa manutenção, porém não são 
recomendadas para plantas de grande porte (LEADLEY; DRAKE, 
1993; DRAKE et al.,1989).



17Efeito do aumento de CO2 e de estresses abióticos em milho e sorgo

Figura 3. Câmaras de topo aberto do Laboratório 
de Fisiologia Ecológica de Plantas (LAFIECO), no 
Instituto de Biociências da USP, São Paulo - SP.

Figura 2. Esquema de um experimento de FACE. Adaptado de 
Norton et al. (2008).




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Efeitos do alto CO2 e estresses 
abióticos em milho e sorgo

Como discutido anteriormente, o milho e o sorgo, por serem plantas 
com metabolismo fotossintético C4, não apresentam alterações 
significativas em crescimento e fotossíntese quando crescidas 
somente em elevado CO2. Os efeitos do alto CO2 em plantas C4 
tornam-se mais evidentes quando existe o acoplamento de outro 
estresse. Estudos mostrando o acoplamento de estresses abióticos 
e elevado CO2 em C4 normalmente se restringem a estudos de déficit 
hídrico e deficiência em nitrogênio, não verificando a resposta de 
outros fatores que também podem influenciar no desempenho das 
plantas. A carência nutricional, em geral, promove uma redução da 
taxa de crescimento e na produtividade das plantas. Se admitirmos o 
benefício que o CO2 pode promover no crescimento e na produtividade 
quando acoplado a algum outro estresse, tornam-se valiosos os 
estudos que consideram esta interação.

Mudanças no metabolismo de carboidrato da parte aérea ocorrem 
rapidamente em resposta à deficiência de nutrientes, e apesar de não 
se saber o quão rápido elas são sinalizadas para a raiz, alterações 
no fornecimento de sacarose precedem as respostas transcricionais 
e morfológicas em resposta a falta de P (Figura 4). A sacarose pode 
funcionar não somente como fonte de carbono, mas também como 
sinalizador (CHIOU; BUSH, 1998; SMEEKENS, 2000; ROLLAND 
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et al., 2002; KOCH, 2004). Os açúcares em plantas são derivados 
da fotossíntese, e agem como substratos para o metabolismo de 
energia e a biossíntese de carboidratos complexos, suprindo os 
tecidos de depósito com os recursos necessários para o crescimento 
e desenvolvimento das plantas (HAMMOND; WHITE, 2008). Além 
disso, os açúcares podem agir como mensageiros secundários, 
com a habilidade de regular o crescimento da planta e a resposta a 
estresses bióticos e abióticos. As redes de sinalização têm habilidade 
de regular diretamente a expressão de genes e interagir com outras 
redes de sinalização (MULLER et al., 2006).  Embora pouquíssimos 
estudos de carência nutricional em elevado CO2 tenham sido 
realizados com plantas C4, é conhecido que plantas crescidas com 
baixa quantidade de nutrientes são beneficiadas em condições de 
alto CO2 (HOFFMANN et al., 2000; SIGURDSSON et al., 2001).  



20 Efeito do aumento de CO2 e de estresses abióticos em milho e sorgo

Figura 4. Modelo de resposta das plantas à deficiência de 
nutrientes (P) através da distribuição de biomassa para os órgãos 
específicos. (a) A raiz é dedicada à aquisição de nutrientes minerais 
e é o primeiro órgão a sentir e a sinalizar a escassez do nutriente. 
A sinalização entre raiz e parte aérea é estabelecida através do 
xilema e floema. (b) A deficiência de P induz o acúmulo de açúcares 
nas folhas, afetando a fotossíntese e o metabolismo do açúcar. (c) 
Do ponto de síntese, a sacarose é carregada por via simplástica ou 
apoplástica. Após a deficiência de P, o particionamento de carbono 
favorece o crescimento da raiz, em detrimento da parte aérea. (d, e) 
A descarga do floema em células do dreno pode ocorrer de forma 
simplástica ou através de transportadores de efluxo. Postula-se 
que o fluxo de açúcares para o dreno é fundamental para respostas 
às deficiências minerais. Açúcares regulam genes responsivos a 
nutrientes nos drenos  e modificam a morfologia da raiz em conjunto 
com as mudanças nas concentrações de hormônios. Figura 
adaptada de Hermans et al. (2006).



21Efeito do aumento de CO2 e de estresses abióticos em milho e sorgo

Estudos anteriores de milho e de outras plantas submetidas a 
ambientes com o dobro de CO2 da condição ambiente mostraram 
que os efeitos no aumento da biomassa foram desde  nenhum 
estímulo (HUNT et al., 1991), a 3-6% (MORISON; GIFFORD, 1984; 
ZISKA; BUNCE, 1997), a 20%-36% (WONG, 1979; CARLSON; 
BAZZAZ, 1980; MORISON; GIFFORD, 1984) e até a 50% (ROGERS; 
DAHLMAN, 1993).

Dois estudos com plântulas de milho apresentaram alteração na 
morfologia radicular, aumento da parte aérea e maior eficiência do 
uso de água sob alto CO2 (WHIPPS, 1985; MAROCO et al., 1999). 
Um dos estudos que levou em consideração apenas o aumento de 
CO2 mostrou que plantas de milho com 14 e 28 dias de tratamento 
apresentaram  aumento na taxa de crescimento, sendo que a taxa 
de crescimento relativo da raiz foi mais afetada do que a da parte 
aérea (WHIPPS, 1985).  É importante notar que as condições do 
experimento, em potes, podem ter levado as plantas a sofrerem 
estresse hídrico e consequentemente apresentarem um aumento 
na proporção raiz:parte aérea  e uma redução da condutância dos 
estômatos, o que levou as plantas em alto CO2 a manterem um maior 
crescimento e consequentemente um melhor aproveitamento hídrico.  
Plantas de milho com  30 dias de tratamento, com alta luminosidade 
e sob três vezes mais   CO2  do que a condição ambiente, tiveram 
um aumento na  biomassa, na superfície foliar, maior saturação das 
taxas de luminosidade, menor condutância de estômato e maior 
eficiência do uso de água. Além disso, as plantas apresentaram 
menor eficiência de carboxilação, menor conteúdo de proteína nas 
folhas, aumento da atividade de frutose 1,6-bifosfato e ADP-glicose 
pirofosforilase. Este estudo mostrou que o milho pode se beneficiar 
do elevado CO2 através da capacidade de aclimatação de algumas 
enzimas envolvidas na fotossíntese (MAROCO et al., 1999). 

Outro estudo analisou plantas de milho não apenas em alto CO2, 
mas também considerou o tipo de fonte de N utilizada. O resultado 
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mostrou que a fotoassimilação de nitrato (NH4
+) aumentou a 

fotossíntese de plantas de milho e que ao contrário do que acontece 
com plantas C3, o aumento do CO2 não inibiu o fotoassimilação do 
NO3

- (COUSINS; BLOOM, 2003). Markelz et al. (2011) mostraram 
que o  efeito da seca é exacerbado pela falta de N e reduzido pelo 
excesso de CO2 em experimentos com plantas de milho crescidas 
em condições de FACE  (385 e 550 ppm). Já Leakey et al. (2006), 
mostraram haver, em condições semelhantes às anteriores, 
alterações de fotossíntese, biomassa e produtividade apenas 
em condição de seca e alto CO2, enquanto que a condutância foi 
menor e a umidade dos solos maior independente de haver ou 
não estresse hídrico, considerando condições de alto CO2. Foi 
demonstrado também em outro estudo que plantas de milho após 
8 semanas de cultivo em alto CO2 tiveram diferenças nas taxas 
de transpiração da folha, metabolismo de carboidratos e acúmulo 
de carbonil-proteína ainda que não tenham sido observadas 
alterações na fotossíntese, fotorrespiração, C/N na folha ou no 
conteúdo de antocianina e que as respostas das plantas de milho 
ao alto CO2 variaram de acordo com a folha analisada (PRINS 
et al., 2011). Podemos concluir que estudos com milho crescido 
em alto CO2 tem efeito variado no crescimento da planta, e 
essas diferenças dependem  do genótipo utilizado, do tempo do 
tratamento, da intensidade de luz, temperatura, status nutricional, 
da água e de outros fatores.Plantas de sorgo crescidas em alto 
CO2 em experimentos de FACE tiveram a eficiência de uso hídrico 
aumentada tanto em condição de seca quanto de irrigação, 
além de apresentarem aumento na biomassa e redução da 
evapotranspiração (CONLEY et al., 2001; WALL et al., 2001). Outro 
experimento em sorgo mostrou que além de uma maior retenção 
hídrica, houve aumento no comprimento das hifas das micorrizas 
em condição de alto CO2 (RILLING et al., 2001). Experimentos de 
sorgo crescidos em vaso mostraram que há uma menor eficiência 
da carboxilação e da taxa de saturação de fotossíntese em plantas 
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crescidas em alto CO2, acompanhada de uma redução do conteúdo 
de fosfoenolpiruvato carboxilase nas folhas (WATLING et al., 2000). 
Além disso, plantas de sorgo crescidas em “rhizotrons” sob alto 
CO2 apresentaram uma maior quantidade de raízes em todas as 
camadas do solo (CHAUDHURI et al., 1986).

Conclusão 

O cultivo de plantas C4 em elevado CO2 especialmente quando 
combinados a estresses abióticos, como seca e deficiência de 
nitrogênio, proporciona alterações no metabolismo da planta e 
geralmente se mostram benéficas no sentido de manter ou aumentar 
a produtividade das espécies estudas até o momento. No entanto, 
para uma melhor compreensão dos mecanismos de ação envolvidos 
com esta resposta são necessários estudos mais aprofundados que 
considerem a visão de diferentes níveis organizacionais.
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