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Om te leven en te groeien nemen planten, in het algemeen, koolstof  op in de vorm van 
CO2. Tijdens de geschiedienis van plantleven op aarde is er veel variatie geweest in de con-
centratie van deze essentiële plantgrondstof. De niveaus van CO2 hebben gevarieerd van 
een hoge 3000 ppm in het vroege Devoon (~400 miljoen jaar geleden) tot een lage 180 ppm 
tijdens de Pleistoceen ijstijden (~20 duizend jaar geleden). Gedurende de afgelopen 10 mil-
joen jaar tot 20 duizend jaar geleden was de CO2 concentratie rond het lage 180 ppm, meer 
dan de helft lager dan het huidige niveau. In de afgelopen twee eeuwen is de concentratie 
gestegen van 280 ppm voor de industriële revolutie naar de 400 ppm van nu. Als er niets aan 
gedaan wordt zal de concentratie zelfs verder stijgen naar 800 ppm, een niveau dat planten 
gedurende 40 Myr niet hebben meegemaakt. De concentratie van CO2 is dus zeer snel aan 
het veranderen; van een lange periode met een lage CO2 beschikbaarheid naar een periode 
van zeer hoge CO2 beschikbaarheid. 

In het kader van deze snelle verandering was het doel van dit proefschift (1) om het func-
tioneren van planten bij CO2 concentraties zoals die in het recente geologische verleden 
beter te begrijpen en (2) om daarmee ons begrip over de rol van planten in de terestrische 
koolstofcyclus in heden, verleden en toekomst te verbeteren.

Vergeleken met de grote hoeveelheid onderzoek dat gedaan is naar het effect van verhoogd 
CO2 is betrekkelijk weinig bekend over hoe planten reageren op laag CO2, zoals in het 
verleden. In hoofdstuk twee heb ik een meta-analyse gedaan op de 34 onderzoeken, met 
54 soorten die tot dan toe voor laag CO2 waren uitgevoerd. Ik heb gekwantificeerd hoe 
planteigenschappen variëren bij gereduceerd CO2 en of  C3, C4, houtachtige en kruidachtige 
planttypen anders reageren. Bij laag CO2 was het plantfunctioneren drastisch veranderd. 
Laag CO2 leidde tot verlaagde netto fotosynthese, verhoogde stomataire geleidbaarhe-
id en verlaagde efficiëntie van watergebruik. De plantbiomassa nam af  en het specifiek 
bladoppervlak (SLA) nam toe door dunnere en lichtere bladeren per bladoppervlak. Alle 
planttypen reageerden vergelijkbaar op laag CO2. Het enige significante verschil was dat C4 
soorten geen SLA toename lieten zien en dat er bij houtige soorten een kleinere afname van 
de biomassa was dan bij kruidachtige soorten. Alhoewel de resultaten van deze meta-analyse 
interessante gegevens over de respons van planten op laag CO2 lieten zien, ontbrak het nog 
steeds aan een totaalplaatje van hoe de morfologische en fysiologische eigenschappen van 
planten samen veranderen door CO2.

Evolutionaire aanpassingen aan variatie in de beschikbaarheid van grondstoffen hebben ge-
resulteerd in plantstrategieën die zijn gebaseerd op trade-offs in functionele eigenschappen. 
In hoofdstuk drie heb ik, voor het eerst voor meerdere soorten, onderzocht of  deze trade-
offs er zijn voor groei en morfologische eigenschappen in relatie tot CO2 beschikbaarheid. 
Ik heb juveniele planten in hetzelfde levensstadium, tot 28 C3 soorten (16 kruidachtige, 
6 houtachtige en 6 grassen), opgekweekt in klimaatkamers bij 160 ppm, 450 ppm en 750 
ppm CO2. Van deze soorten heb ik de biomassa, de biomassa-allocatie naar verschillende 
plantdelen, het specifiek bladoppervlak (SLA), de bladoppervlakteratio (LAR) en de relati-
eve groeisnelheid (RGR) bepaald. Hiermee heb ik de beschikbare gegevens over het effect 
van laag CO2 op deze planteigenschappen verdubbeld. Snelgroeiende soorten bij huidig 
CO2 hadden de grootste reductie in groeisnelheid bij laag CO2, omdat het voordeel van 
de morfologie behorende bij snelle groei wegviel (door middel van ontkoppeling van LAR 
en RGR). Ondanks dit effect bleef  de rangvolgorde van soorten op basis van biomassa en 
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RGR hetzelfde. Winnaars blijven dus winnen, ongeacht de CO2 concentratie. Anders dan bij 
andere plantgrondstoffen heb ik geen trade-offs in groei en morfologische eigenschappen 
bij verschillende CO2 concentraties gevonden. Veranderingen in morfologische eigenschap-
pen waren niet gerelateerd aan veranderingen in groei bij laag of  hoog CO2.

In hoofdstuk vier heb ik onderzocht of  er veranderingen zijn in fysiologische eigenschap-
pen die de toename in groei van laag naar hoog CO2 ondersteunen en hoe de verandering 
in deze eigenschappen verschilt tussen planttypen. Afhankelijk van de beschikbaarheid van 
grondstoffen laten planten een andere set aan eigenschappen zien. Tussen soorten volgen 
deze eigenschappen de lijn van het blad economsich spectrum (LES). In het LES zijn eigen-
schappen gerelateerd aan traag grondstofverloop en langzame groei bij slechte grondstof-
condities of  aan snel grondstofverloop en snelle groei bij goede grondstofcondities. Aan 
dezelfde set van soorten als onderzocht in hoofdstuk drie, heb ik gasuitwisseling, chemische 
samenstelling (specifiek stikstof  vanwege de relatie met fotosynthese) en stomataire eigen-
schappen gemeten. Uit deze gegevens bleek dat planten bij laag CO2 een grote toename in 
SLA hadden (dunnere, lichtere bladen), zodat ze, ondanks een sterk verlaagde koolstofop-
name per bladoppervlak, een minder verlaagde koolstofopname per bladgewicht hadden. 
Ten opzichte van andere grondstoffen passen planten hun eigenschappen aan richting het 
snelle deel van het LES bij laag CO2 (hoge SLA, hoge stikstofconcentratie en hogere fot-
synthese per eenheid bladgewicht) en richting het tragere deel van het LES bij hoog CO2. 
Deze resultaten suggereren dat een toename in CO2 planten in staat stelt snellere groei te 
combineren met meer robuuste, grondstofbehoudende bladeren.

Door klimaatverandering verwacht men dat periodes van droogte zullen toenemen in duur 
en frequentie. In hoofdstuk vijf  heb ik onderzocht hoe droogte het effect van veranderende 
CO2 beinvloedt en of  er trade-offs zijn in de reactie op droogtestress en de hoeveelheid 
CO2. Ik heb een subset van zeven C3 soorten uit hoofdstuk drie en vier ook opgekweekt 
bij twee extra niveaus van lage bodemwaterbeschikbaarheid. Vergeleken met goed bewater-
de omstandigheden was het relatieve effect van droogte op biomassa vergelijkbaar tussen 
planten in laag, huidig en hoog CO2. Het absolute effect van droogte hangt dus sterk af  
van de biomassa van planten. In absolute hoeveelheden is het effect van droogte groter bij 
hoger CO2, omdat planten dan sneller kunnen groeien. De biomassa-allocatie was niet an-
ders bij de verschillende droogtebehandelingen, maar de soorten investeerden wel minder in 
ondergrondse biomassa bij laag CO2. Wanneer planten sneller en meer kunnen groeien door 
hoger CO2, zal het absolute effect van droogte op de plant groter worden. 

Voor een beter begrip van de gevolgen van CO2 stijging en klimaatverandering is het goed 
het effect van de lange evolutionaire geschiedenis van planten bij laag CO2 verder te onder-
zoeken. Aanpassingen aan laag CO2 kunnen namelijk effect hebben op de responsiviteit op 
hoog CO2. Met behulp van correlatienetwerken van planteigenschappen kunnen trade-offs 
gevonden worden tussen de respons op CO2 en andere omgevingsfactoren. Veldonderzoek 
van langere duur naar het effect van CO2 in combinatie met andere grondstoffen kan laten 
zien hoe deze factoren de soortsamenstelling van een plantengemeenschap kunnen beïn-
vloeden. Met deze kennis over het effect van CO2 op plantgroei en –functioneren kunnen 
voorspellingen over een langere termijn worden gedaan. Dit kan bijdragen aan het vermin-
deren van en aanpassen aan de effecten van klimaatverandering. Door het bestuderen van 
het functioneren van planten onder omstandigheden uit het verleden, wordt duidelijker in 
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hoeverre planten zich kunnen aanpassen aan omstandigheden in de toekomst. Onderzoek 
naar het verleden draagt dan bij aan het voorspellen van de toekomst.


