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Preambule

Het doel van deze masterthesis was het onderzoeken van de hydraulische eigenschappen van
lianen in het tropisch droogbos van Horizontes, Costa Rica. Dataverzameling vond plaats in de
zomer en herfst van 2019, waardoor de belangrijkste resultaten reeds waren verkregen voor het
uitbreken van de coronacrisis. Een anatomiestudie op getransporteerde lianenstalen was echter
nog gepland (maart-april), en zou een mooie aanvulling geweest zijn op de reeds verworven
resultaten. Anderzijds bracht corona een zee van tijd met zich mee, die dankbaar werd ontvangen
en gebruikt voor het vormgeven van deze masterproef.
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Abstract

Lianen zijn belangrijke componenten in tropische bossen, en verlagen door hun ingrijpende
invioed op de bosdynamiek de koolstofopname en -opslag. Lianen lijken voornamelijk te gedijen
in verstoorde omgevingen en bij relatief lage beschikbaarheid van water. Desondanks worden
lianen vatbaar geacht voor hydraulisch falen (i.e. het breken van de waterkolom) onder
droogtestress, als gevolg van hun veronderstelde ef ciénte vasculaire systemen. De kennis over
de droogtetolerantie van lianen en hoe deze onderling varieert tussen soorten is evenwel erg
beperkt. Rekening houdend met de toename van lianen in neotropische bossen de laatste
decennia, is inzicht in de eventuele heterogeniteit van het hydraulisch functioneren van lianen
onder droogte essentieel om de evolutie van de lianenabundantie en koolstofcyclus onder
antropogene klimaatverandering te kunnen voorspellen.

Deze masterthesis onderzoekt daarom de variabiliteit van de hydraulische eigenschappen van vijf
abundante lianensoorterSdrjania schiedeangSapindaceae)Acacia tenuifolia (Fabaceae),
Cydista heterophylla(Bignoniaceae), Banisteriopsis muricata(Malpighiaceae) enCissus
microcarpa (Vitaceae)) in het bladverliezend tropisch droogbos van Horizontes, Costa Rica.
Vatbaarheid voor hydraulisch falen werd bepaald aan de hand van vatbaarheidscurves (i.e. het
percentage geleidingsverlies met afnemende waterpotentiaal) voor tak (reductie in
geleidingsvermogen (PLC) methode en akoestische emissie (AE) methode) en blad (optische
(OV) methode). Metingen van de stamwaterpotentiaal, zowel in-situ als tijdens uitdroging, en de
radiale elasticiteit van de tak, maakten het mogelijk om het gedrag van lianen onder droogte in
kaart te brengen.

Grote variabiliteit in de hydraulische veiligheid, gekarakteriseerd dogrwaarden, werd
vastgesteld tussen lianen. gy varieerde van -1.15 MPa (AE-methode) en -1.07 MPa
(OV-methode) in respectievelijk de tak en het blad @Gissus tot -9.48 MPa (AE-methode) en
-5.13 MPa (OV-methode) in respectievelijk tak (AE-methode) en bladBamsteriopsis Echter,

de vastgestelde so-waarden op takniveau verschilden sterk tussen de gehanteerde methodes,
waarbij de AE-methode voor alle soorten een sterk verhoogde hydraulische veiligheid aangaf in
vergelijking met de PLC-methode. Dit is mogelijk het resultaat van zowel een onder- als
overschatting van de hydraulische veiligheid bij respectievelijk de PLC en AE-methode. Grote
verschillen in de stamwaterpotentiaal in het veld, de radiale elasticiteit van de stam en het
uitdrogingspatroon van lianen, benadrukken het veelzijdige karakter van de gehanteerde
hydraulische strategieén.




Deze masterthesis duidt op de grote heterogeniteit van de lianen-groeivorm. Tot op vandaag
worden lianen beschouwd als een homogene groep, gekenmerkt door ef ciénte en kwetsbare
vasculaire systemen. Dit wordt echter betwist door de resultaten uit deze masterthesis. Zij
beschrijven een grote diversiteit tussen lianen, met een Gigsy3, tot matige Acacig, en zelfs

hoge Banisteriopsis, Cydistan Serjanig hydraulische veiligheid. Integratie van dit veelzijdige
hydraulisch karakter van lianen in ecosysteemmodellen is daarom noodzakelijk om de
koolstofcyclus in tropische bossen op een accuratere manier te beschrijven en voorspellen. Deze
studie roept daarom op tot meer onderzoek om de hydraulische eigenschappen van lianen verder
te ontrafelen.




Hoofdstuk 1

Introductie

Lianen zijn een karakteristieke component van tropische bossen en groeien voorspoedig in
verstoorde, secundaire bossen met een droogteseizoen (Schnitzer, 2005). Door hun ingrijpende
invioed op de bosdynamiek, verminderen lianen de koolstofopname en -opslag van tropische
bossen (Van Der Heijdeat al, 2015). Recente studies duiden bovendien op een toename van
lianen in neotropische bossen (Campanetlal,, 2016). De reden van deze toename blijft echter
vooralsnog ongekend. Aangezien lianen oreren in tropische droogbossen, lijken ze een voordeel
te genieten onder droge omstandigheden (De@fadt., 2010).

Hydraulisch falen, of het breken van de waterkolom, wordt beschouwd als een van de
voornaamste oorzaken van droogte-geinduceerde plantensterfte (Ravetss2020). Lianen
worden vaak beschouwd als een homogene groep (e.g. in statistische of vegetatiemodellen), die
verondersteld wordt te beschikken over een ef ciént vasculair systeem dat sterk verschilt van dat
van bomen (Hacket al, 2006). Dit ef ciént transportweefsel zou lianen echter ook vatbaar
maken voor hydraulisch falen (De Guzmeial,, 2017). Data over lianen blijft evenwel relatief
schaars. Recente studies tonen ook de grote variabiliteit tussen lianen onderling aan, en zetten
hiermee een vraagteken achter het enkelvoudig functionele type van de lianen-groeivorm
(Meunieret al, 2020). De droogtetolerantie van lianen blijft echter vooralsnog onderbelicht, en
slechts weinig is geweten over hoe lianen hierin onderling verschillen. In deze masterthesis staat
de hypothese centraal dat lianen gebruik maken van een spectrum aan
droogte-overlevingsmechanismen, die de toename in neotropische droogbossen zou kunnen
verklaren. Het hoofdobjectief van deze studie bestaat er daarom uit een beter inzicht te krijgen in
de droogtetolerantie en de interspecies variabiliteit van lianen.

In de literatuurstudie worden de relevante ecofysiologische processen toegelicht en volgt een
algemene beschrijving van de (hydraulische) architectuur van lianen. Vervolgens wordt de focus
gelegd op de reeds vergaarde kennis van het gedrag van lianen onder droogte.

Om de onderzoeksvraag te beantwoorden werd een meetcampagne uitgevoerd in het tropisch
droogbos van Horizontes, Costa Rica. De vatbaarheid van vijf abundante lianensBerjanié
schiedeangSapindaceae)Acacia tenuifolia(Fabaceae)Cydista heterophyllgBignoniaceae),
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Banisteriopsis muricatgMalpighiaceae) erCissus microcarpaVitaceae)) ten opzichte van
hydraulisch falen werd onderzocht met behulp van drie verschillende methoden op tak- (reductie
in geleidingsvermogen (PLC) methode en akoestische emissie (AE) methode) en bladniveau
(optische (OV) methode). Waterpotentiaalmetingen in het veld en tijJdens uitdroging in het
laboratorium maakten het mogelijk een beeld te vormen van de in situ-droogtestress en het
uitdrogingspatroon van deze lianen.

Deze studie zet een stap richting verbetering van de karakterisatie van het gedrag van lianen onder
droogte. Inzichtin de heterogeniteit van de droogtetolerantie van lianen is essentieel om de huidige
en toekomstige lianenabundantie te kunnen verklaren en voorspellen. De integratie van lianen in
ecosysteemmodellen is noodzakelijk om de koolstofcyclus in de tropen op een realistische manier
te beschrijven (Verbeeck en Kearsley, 2016). Omwille van de schaarste aan data werden lianen
echter lang genegeerd. De ontwikkeling van ecosysteemmodellen met lianen zijn een jong en
opkomend gegeven (Di Porcia E Brugnetal.,, 2019), en de bekomen resultaten kunnen worden
gebruikt voor de verdere ontplooiing van deze modellen.




Hoofdstuk 2

Literatuurstudie

2.1 Ecologie van lianen

Lianen zijn dunstammige, gewortelde planten die gebruik maken van de steunstructuur van
gastheerbomen om de top van het bladerdak te bereiken en daar hun relatief grote bladmassa te
ontvouwen. Lianen zijn een poly letische groep en worden daarom gekenmerkt door een enorme
diversiteit.  Dit wordt verklaard door de herhaalde en onafhankelijke ontwikkeling van
klimstructuren binnen de verschillende plantenordes (Schnitzer, 2002).

Lianen zijn een belangrijke en karakteristieke component van tropische bossen (Figuur 2.1) en
spelen een belangrijke rol in hun structuur en dynamiek. De aanwezigheid van lianen neemt sterk
af met toenemende breedtegraad ten gevolge van hun kwetsbaarheid voor lage temperaturen. Het

Figuur 2.1: Een boom wordt overwoekerd door lianen (Tropisch nevelwoud in Monteverde, Costa Rica)




HOOFDSTUK 2. Literatuurstudie

gemiddelde relatieve aandeel van lianen in tropische bossen bedraagt 25% (Schnitzer, 2002),
maar dit kan oplopen tot 45% (Schnitzer, 2005). Tussen tropische bossen, zowel regionaal als
pantropisch, neemt de abundantie van lianen toe met afnemende gemiddelde jaarlijkse neerslag
en met toenemende duur van het droogseizoen (Schnitzer, 2005; Bx\AgI2010). Het belang

van louter klimatologische variabelen werd echter ook in vraag gesteld. Van Der Heijden en
Phillips (2008) vonden dat voornamelijk de bosstructuur en de aanwezigheid en karakteristieken
van gastheerbomen het voorkomen van lianen bepalen. Binnen een tropisch bos neemt zowel de
abundantie als de diversiteit aan lianen toe op sterk verstoorde en open plaatsen (Schnitzer, 2005).
Samenvattend lijken lianen dus voornamelijk goed te gedijen in jonge en verstoorde tropische
bossen met een intens droogteseizoen.

De ecologie van lianen en hun invloed op de bosdynamiek en het ecosysteem is lang onbekend
terrein gebleven. Een verklaring hiervoor is de moeilijkheid om planten met een grillig
groeipatroon en snelle vegetatieve voortplanting, in combinatie met taxonomische onzekerheden,
te bestuderen (Schnitzer, 2002). Toenemend onderzoek maakt de cruciale, eerder negatieve rol in
de bosdynamiek, en hun belang voor dieren, als voedselbron en als natuurlijke bruggen tussen
bomen, steeds meer duidelijk (Schnitzer, 2002).

Het effect van lianen op de bosdynamiek is ingrijpend en meervoudig. In de eerste plaats zijn

lianen sterke concurrenten voor ondergrondse (water en nutriénten) en bovengrondse (licht)
grondstoffen (Schnitzer, 2018). In een vochtig tropisch bos in Panama (Gigante Peninsula) daalde
de lichtinterceptie met 20% na het verwijderen van lianen (Rodriguez-Rondemds 2016).

Drie jaar later steeg de vochtigheidsgraad van de bodem op veertig centimeter diepte met 25%
(Reidet al, 2015).

Bovendien ondervinden bomen grote mechanische stress door de aanwezige lianen. Op hun weg
naar het kroondak verplaatsen lianen voortdurend boombladeren (Schnitzer, 2018), en het gewicht
van afhangende lianen oefent een grote druk uit op hun gastheer (Schnitzer, 2002).

Reeds een veelvoud aan studies beschreef de negatieve impact van lianen op bomen. Lianen
verlagen de sapstroom, de groei (tot 84% (Van Der Heijden en Phillips, 2009)), de diversiteit en
de fecunditeit (Nabe-Nielseet al, 2009) van bomen. Daarnaast zorgen lianen voor een
verdubbeling tot verdriedubbeling van de mortaliteit (Ingvetlial, 2010; Phillipset al,, 2005),

en verstoren ze de vestiging van kiemplanten (Stevens, 1987; Barker en Pérez-Salicrup, 2000;
Schnitzer, 2001; Van Der Heijdest al, 2015; Schnitzer, 2018). Lokale verstoringen, ontstaan
door het omvallen van bomen, zijn een drijvende kracht achter de bosdynamiek en
bosvernieuwing. Onder normale omstandigheden vestigen zaailingen zich in deze gevormde
openingen, waarna het kroondak zich na verloop van tijd opnieuw sluit (Whitmore, 1984). Vaak
worden deze openingen echter gekoloniseerd door snelgroeiende lianen die de traag groeiende,
schaduwtolerante bomen verstikken (Whitmore, 1984; Augeiséd, 2000).

De combinatie van de sterk negatieve impact op groei en successie van bomen en de beperkte
investering in een koolstofrijke stam, vertalen zich in een sterke afname van de koolstofopname
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en -opslag, en in een versnelde koolstofcyclus (Van Der Hegdlah, 2015; Schnitzer, 2018). Zo
waren lianen verantwoordelijk voor een reductie van 75% van de bovengrondse koolstofopname
in een tropisch bos in Panama (Gigante Peninsula) (Van Der Hegjdan 2015).

Tropische bossen omvatten bijna 30% van alle aardse koolstof en beslaan 40% van de mondiale
koolstofreservoirs (Van Der Heijdest al, 2015). Ze spelen dus een cruciale rol bij het
onttrekken van C@®aan de atmosfeer en het vertragen van de klimaatopwarming. Recente studies
tonen een sterke toename in de abundantie van lianen in neotropische bossen, maar een
stabilisatie of zelfs afname in tropische bossen in Afrika en Azié (Figuur 2.2) (Schnitzer en
Bongers, 2011; Campanellet al, 2016; Bongerset al, 2020). Tot vandaag blijven de
mechanismen verantwoordelijk voor dit patroon onduidelijk (Wrigteil,, 2015). De invloed van
klimaatverandering als het gecombineerde effect van hogere atmosferisgle@@ntraties en
intensere droogteperiodes, en een toenemende graad van natuurlijke en antropogene verstoringen,
werden reeds gesuggereerd (Phillgtsal, 2002; Schnitzer en Bongers, 2011). Wat de oorzaken
ook zijn, de toename van lianen in neotropische bossen heeft verstrekkende gevolgen op de
toekomstige koolstofbalans in de tropen, en dus ook voor de opwarming van de aarde. Om de

Figuur 2.2: De locatie van studiesites die de verandering van lianenabundantie opvolgen in de tijd. Blauwe
cirkels geven de sites aan waar de abundantie of densiteit is gestegen, witte cirkels waar de
abundantie is gedaald en grijze cirkels waar de abundantie onveranderd is gebleven. Aangepast
van Campanellet al. (2016).

hedendaagse en toekomstige koolstofcyclus in de tropen te simuleren, mogen lianen niet langer
genegeerd worden. Foutieve representaties van demogra sche processen maken het onmogelijk
voor de huidige ecosysteemmodellen om de koolstofcyclus op een realistische manier te
simuleren. Door ook lianen in rekening te brengen, kunnen deze modellen erin slagen om de
tropische koolstofcylus accurater te modelleren. Er bestaat echter nog veel onzekerheid over het
fysiologisch functioneren van lianen, en uitgebreide datasets om te gebruiken in globale
vegetatiemodellen zijn vooralsnog beperkt (Verbeeck en Kearsley, 2016). Dit leidde ertoe dat
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lianen lange tijd werden genegeerd. Toch werd recent voor de eerste maal een vegetatiemodel
ontwikkeld waarin lianen werden geintegreerd (Di Porcia E Brugeesd, 2019). In dit model

werd echter nog geen rekening gehouden met de hydraulische eigenschappen van lianen. De
hydraulische architectuur en geassocieerde eigenschappen zijn van cruciaal belang om het gedrag
van planten in het huidige en toekomstige klimaat te begrijpen. De hydraulische werking van
lianen zou een verklaring kunnen bieden voor de hoge abundantie in tropische droogbossen.
Uitgebreide kennis van algemene hydraulische processen in planten en de toepassing hiervan op
lianen, is daarom noodzakelijk.

2.2 Ecofysiologische processen

Elke dag stromen honderden liters water door de stam van een volwassen boom (Cochard, 2006).
Dit water wordt, onder invloed van een passief proces, tientallen meters opwaarts getransporteerd
van de wortels naar de bladeren (Cochard, 2006), waar het vervolgens verdampt aan de atmosfeer
(transpiratie). Tot op vandaag blijft dit proces, wat volgens sommigen balanceert op de grens van
de fysische mogelijkheid, voer voor discussie onder plantenfysiologen (Tyree, 1997; Zimmermann
et al,, 2004; Bentrup, 2017).

Eensgezindheid bestaat er wel over het cruciaal belang van water op vier verschillende
functioneringsniveaus in de plant.

I) Water is een essentiéle molecule bij de fotosynthese. Door de reactie meo@2nomen uit
de atmosfeer, worden suikers geproduceerd (Steppe, 2018).

i) Water treedt op als koelvloeistof tijdens transpiratie. Het energieverbruik bij de omzetting van
water in waterdamp in de substomatale ruimten laat de plant toe om de bladtemperatuur in de buurt
van de omgevingstemperatuur te houden, ondanks een hoge lichtinstraling (Steppe, 2018).

iil) Water zorgt voor een hydrostatische druk, turgor, die de plant veerkracht en elasticiteit verleent,
en noodzakelijk is voor celexpansie en groei van de plant (Steppe, 2018).

Iv) Water doet ook dienst als een oplos- en transportmiddel voor voedingsstoffen en nutriénten
(Steppe, 2018).

2.2.1 Watertransport

De waterpotentiaal ( [MPa]) wordt gebruikt om de beschikbaarheid van water aan te geven en
heeft een thermodynamische grondslagan worden gede nieerd als de hoeveelheid arbeid per
volume-eenheid nodig om water van een referentietoestand (bv. vrij water bij standaard druk en
temperatuur) over te brengen naar een bepaalde plaats in de plant. Een sterk negatieve waarde duidt
op een lage waterbeschikbaarheid en een grote zuigspanning. Water verplaatst zich dus passief van
minder negatieve, meestal in de wortels, naar een meer negatieweestal in de bladeren (Figuur
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2.3) (Steppe, 2018).

Het basisprincipe achter dit opwaartse watertransport werd meer dan 100 jaar geleden voor het
eerst benoemd als de cohesie-tensie theorie (Dixon en Joly, 1895). Door een sterke adhesie met
de hydro ele xyleemwand en door cohesiekrachten tussen de watermoleculen onderling, wordt
water omhooggetrokken. De aanwezigheid van waterstofbruggen tussen watermoleculen zorgt
voor de vorming van een ketting van de wortels tot de bladeren. In de bladeren wordt de continue
waterkolom gesplitst, en vele lucht-water menisci worden gevormd aan de celwanden die de
substomatale ruimte begrenzen. Door de hoge relatieve luchtvochtigheid diffundeert waterdamp
via de stomata naar de atmosfeer. Deze transpiratie, gedreven door zonne-energie, ligt aan de
bron van de opwaartse waterstroom.

Dit wordt duidelijker door in te zoomen op de meniscus. Door verdamping trekt water zich terug
en verkleint de kromtestraal van de meniscus. Dit leidt, volgens de vergelijking van Young-Laplace
(Vergelijking 2.1), tot een verhoogd drukverschil over de meniscus. Transpiratie veroorzaakt zo
een negatieve hydrostatische druk (zuigspanning) die zorgt voor de opwaartse beweging van de
waterkolom, en die kan worden opgemeten als d&cholandeet al., 1965).

P=2:=r, (2.1)

met P [Pa] het drukverschil over de meniscusje oppervilaktespanning van water (=0.072 Pa.m
bij 25 C) en r, [m] de kromtestraal van de meniscus.

Transpiratie in de bladeren gevolgd door wateropname in de wortels vormt de basis van de
waterbalans van de plant. Aangezien transpiratie het gevolg is van het atmosferische
dampdrukde cit en wateropname afhankelijk is van de bodemwaterstatus, kan de waterstroming
beschouwd worden in het continuiim bodem-plant-atmosfeer.

Hierin kan, indien transpiratie gelijk is aan opname (stationaire stroming), de waterstroom
kwantitatief beschreven worden in analogie met de wet van Ohm (Vergelijking 2.2, analogon
model van Van Den Honert (1948)):

J= =R (2.2)

met J [kg.s 1] het sapstroomdebiet, [MPa] het verschil in , R [MPa.s.kg!] de hydraulische
weerstand met als inverse de hydraulische geleidbaarheid (K [kg.MP4]) of het gemak
waarmee water zich doorheen de plant verplaatst (Figuur 2.3) (Zimmermann, 1978; McCulloh en
Sperry, 2005).

R kent zijn oorsprong door frictie tussen het water en het weefsel verantwoordelijk voor het
opwaarts watertransport, het xyleem (Zimmermann, 1978; Mc- Culloh Sperry, 2005). In
angiospermen omvat het xyleem vier cellulaire componenten: parenchym, vezels, tracheiden en
houtvaten, en samen vormen ze de hydraulische architectuur van de plant (Hacke and Sperry,
2015). Het zijn de houtvaten die verantwoordelijk zijn voor de geleiding van water. Deze zijn
opgebouwd uit verschillende houtvatelementen waartussen de dwarswanden zijn gemodi ceerd
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Figuur 2.3: Waterstroming in het bodem-plant-atmosfeer continuim voorgesteld aan de hand van het
analogon model. Deze waterstroming wordt bepaald door het waterpotentiaalverschil (
en de hydraulische geleidbaarheid (K). Een grote K in de plant is het gevolg van een lage R of
frictie tussen het water en het transportweefsel in de plant (Tyree en Ewers, 1991).

tot perforatieplaten. Bij volledige ontwikkeling zijn dit dode cellen zonder celinhoud en met een
geligni ceerde celwand (Zimmermann, 1978).

Water in de plant verplaatst zich over een grotere afstand dan de lengte van één enkel houtvat.
Radiaal watertransport tussen houtvaten is daarom noodzakelijk en wordt mogelijk gemaakt door
de aanwezigheid van stippels. Dit zijn uitsparingen in de secundaire celwand, waardoor twee
houtvaten nog enkel worden gescheiden door een poreus stippelmembraan (primaire celwand en
middenlamel). Dit stippelmembraan vormt een net van microscopische porién, gevormd door niet
volledig op elkaar aansluitende lagen van cellulose micro brillen (Schenk et al., 2015).

Voor het vervolg van deze thesis moet K begrepen worden in termenyfkg i .MPa t.s 1.

Dit is het debiet bij een gegeven drukverschil doorheen een gegeven opperviakte en lengte van
spinthout, of de stam-speci eke hydraulische geleidbaarheids Kowel afhankelijk van de totale
geleidende oppervlakte als van het aantal houtvaten en hun diametee{@ias2019). Hierbij

is Ks evenredig aan de vatdiameter tot de vierde macht volgens de wet van Hagen-Poiseuille. Dit
betekent dat bij stammen met eenzelfde geleidende oppervlakte, d@nkde stam met enkele
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grote xyleemvaten groter zal zijn dan deze van de stam met meer kleine vaten. De wet van Hagen-
Poiseuille geeft echter een overschatting vanaé@ngezien ongeveer de helft van R afkomstig is

van eindwand-structuren (stippels en perforatieplaten), en deze wet bovendien uitgaat van ideale
capillairen (Janseat al, 2009). Verschillen in hydraulische architectuur van een plant duiden op
verschillen in watergebruik, en in een positionering tussen hydraulische ef ciéntie en hydraulische
veiligheid (Choaget al,, 2005; Jacobseet al., 2012).

2.2.2 Embolismevorming

Het xyleemsap (d.i. water met opgeloste mineralen) staat onder grote spanning. Onder deze
metastabiele toestand (Tyree en Dixon, 1986; Cochard, 2006) is het zeer gevoelig voor een
plotselinge faseovergang naar de meer stabiele gasfase. Hiervoor moet echter een energie-barriére
worden overwonnen, gelijk aan het ontstaan van een luchtbel met een kritieke straal r*. Tot op
vandaag blijven er vragen bestaan over hoe planten deze spanning verdragen zonder de constante
vorming van luchtbellen die de onstabiele staat van het xyleemsap verstoren (Jansen en Schenk,
2015). Deze onduidelijkheid zorgde reeds regelmatig voor controverse rond de cohesie-tensie
theorie als basis voor het opwaartse watertransport (Peirce, 1936; Smith, 1994; Zimmermann
et al, 2004).

Bubbels ontstaan door heterogene nucleatie (Tyree en Sperry, 1989), wat wil zeggen dat de
nucleus zich altijd op een oppervlak zal vormen. Vaak zijn dit ruwe, hydrofobe delen van de
xyleemwand of verontreinigingen. Lucht kan ook het xyleem binnentreden door mechanische
schade aan bladeren of de stam, of als een onvermijdelijke consequentie van de groei bij het
strekken van het protoxyleem (Rockwetlal., 2014).

Kleine bellen (straal < r*) kunnen onder invioed van de oppervlaktespanning van water terug
oplossen in het xyleemsap (Tyreeal, 1994). Bij grote spanning, dit is een sterk negatieye

kan de luchtbel groeien (Tyrest al, 1994). Als de bel de kritieke straal r* bereikt, dan neemt het
volume explosief toe tot ze het hele lumen bezet en al het aanwezig water heeft verplaatst naar
aanliggende vaten (Or en Tuller, 2002).

Geémboliseerde vaten zijn met lucht gevuld waardoor ze onbruikbaar worden voor watertransport.
Hierdoor daalt K en komt het watertransport in gevaar (Holtta et al., 2012). Embolismevorming
kan optreden ten gevolge van droogtestress (Cochard, 2006; Roekvall 2014), vriezen en

dooien van xyleemsap (Cochard, 2006), of pathogenen (Vilagrioah 2012). Gezien de opzet

van deze masterproef zal enkel droogtestress-gerelateerde embolismevorming worden besproken.
Wat volgt, zijn enkele veel beschreven theorieén van dit fenomeen.

Air-seeding hypothese

Het proces waarbij lucht uit een geémboliseerd vat via het stippelmembraan een functioneel vat
binnendringt, wordt beschreven in d& seedinghypothese (Cocharet al., 1992; Zimmermann,
2013), en wordt beschouwd als de belangrijkste bron voor vat-embolisme (Roektwagl2014).

9
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(Loepfe et al, 2007; Cocharcet al,, 2013). Een vat kan dus
emboliseren wanneer het via het stippelmembraan in contact
staat met een met lucht-gevuld vat. Dit impliceert dat de
verspreiding van embolismevorming sterk kan worden beinvioed
door netwerk-effecten en conductiviteitspatronen tussen vaten
(Holtta et al, 2012). Door de vat-verbindende rol van het
stippelmembraan vormt het xyleem een geintegreerd geheel
(sectie 2.2.1). Daarnaast is dit membraan verantwoordelijk voor
het voorkomen van luchtverspreiding van geémboliseerde vaten
naar aanliggende vaten. In de stippels tussen een functioneel
en lucht-gevuld vat ontstaat een lucht-water meniscus (Figuur
2.4) (Tyreeet al, 1994), waarvoor de vergelijking van Young-
Laplace (Vergelijking 2.1) geldt. Ten gevolge van het dagelijkse
transpiratiepatroon varieert dein het xyleem, en verandert het
drukverschil over de meniscus. De stabiliteit van de lucht-water
meniscus blijft gevrijwaard door het voortdurend aanpassen van
de kromtestraal van de meniscus (Tyreeal, 1994). Bij
toename van het drukverschil door toenemende droogtestress,
neemt de kromtestraal van de meniscus af tot de minimale straal,
gelijk aan de straal van de porie, wordt bereikt (Tyedeal,
1994). Indien het drukverschil verder toeneemt, dan breekt
de meniscus en wordt een bubbel, voornamelijk gevuld met
waterdamp, in het functionele vat gezogen. Vervolgens vergroot
de bel explosief en vult deze het volledige lumen met waterdamp
(Tyreeet al, 1994; Tyree en Sperry, 1989; Or en Tuller, 200Ajiguur 2.4: Stippelstructuur

waarna lucht uit omringende weefsels het vat binnendringt. Het tug;en . een
geémboliseerd en

vat is volledig geémboliseerd (Tyree en Dixon, 1986). Conform nog functioneel vat.

de vergelijking van Young-Laplace wordt de kwetsbaarheid voor De capillaire kracht

. : . van de lucht-water
embolismevorming bepaald door de grootste porie in het vat, : .

meniscus verhindert

aangezien deze meniscus eerst zal breken. Poriegrootte is zowel het verspreiden van

soort als vat afhankelijk en varieert gewoonlijk van 2 tot 200 nm lucht. Wanneer

daalt, wordt de

(Janseret al,, 2009; Choatt al,, 2008). Hoe meer stippels een .
meniscus  gradueel

vat heeft, hoe groter de kans op een snel falende stippel met grote door de  porie
porie (d.i. de'rare pit hypothesis{Wheeleret al, 2005)). getrokken  (Tyree
et al, 1994).

Nanobubbel theorie

Recent onderzoek toonde de rol aan van opperviakte-actieve

stoffen, zoals fosfolipiden, in het xyleem van angiospermen (Scheak 2015). Aanwezigheid

van deze lipide-surfactanten verlaagt de oppervlaktespanning van het xyleemsap en het benodigde
drukverschil voomir-seedingen heterogene nucleatie. Schexnlal. (2017) veronderstellen echter

dat de surfactanten een coating rond de luchtbubbels aanbrengen. Door de verlaging van de

10
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oppervlaktespanning neemt de afmeting van de bubbels af, en wordt r* niet bereikt. Hele kleine
belletjes, "nanobubbels' zouden aan de lucht-water meniscus ontsnappen zonder hierbij embolisme
te veroorzaken. De aanwezigheid van gestabiliseerde nanobubbels in het xyleem is dus zeker niet
ongewoon (Schenkt al,, 2017). Deze kunnen vervolgens oplossen, of stabiel aanwezig blijven
tot wanneer nachtelijke temperaturen de gasoplosbaarheid verhogen (Henry's law) (Schlenk
2015). Lipide surfactanten zijn echter niet in staat om planten volledig te beschermen. Wanneer
het drukverschil de lucht-water meniscus breekt, is de productie van gecoate luchtbellen niet
meer mogelijk en is embolismevorming onvermijdelijk. In oorsprong stabiele bellen kunnen ook
vergroten door een dalendeof door het samenvloeien van verschillende bellen tot een bel met
een straal groter dan r* (Scheekal,, 2015).

Hydraulisch falen of stress verlagen?

Bij het optreden van vat-embolisme verlaagt de ¥an de plant. Indien transpiratie blijft
behouden, leert het analogonmodel dat de stamwaterpotentigatdrder daalt. Dit heeft als
risico dat nog extra vaten zullen emboliseren. Riin away embolismkan uiteindelijk leiden tot
100% geleidingsverlies, en de dood van de plant (Tyree en Sperry, 1988; Mc2twk|l2008).

In het vervolg van deze masterproef zal “hydraulisch falen' gebruikt worden om te verwijzen naar
dit fenomeen. Hydraulisch falen wordt gezien als een van de voornaamste oorzaken van
droogte-geinduceerde sterfte bij planten (Powatral, 2020). De hydraulische veiligheid ten
opzichte van dit hydraulisch falen zal steeds beschreven worden aan de hangh-vesarden
[MPa]. Dit is de ¢ waarbij de potentiéle hydraulische geleidbaarheid (d.i.s B 0%
embolismevorming, Kyo) met 50% is verminderd ten gevolge van embolismevorming. Een
vatbaarheidscurve (VC, Figuur 2.5) weerspiegelt het verlies aan K (‘percentage loss of
conductivity', PLC [%]) ten opzichte van (Cochardet al, 2013). Naast de 5o-waarde wordt

een VC gekenmerkt door nog twee andere belangrijke indicatorgren gg, die overeenkomen

met respectievelijk de start van embolismevorming (i-air-seeding’ waterpotentiaal) en het
moment waarna herstel onmogelijk is (i.e. de dood van de plant) (Epédh 2017).

Ondanks dat embolismevorming bij grote droogtestress een gevaar inhoudt voor de plant, is het
op korte termijn in staat de droogtestress te verlagen (Mekizal, 2001). Water, afkomstig uit

het geémboliseerde vat, komt in de aanliggende vaten terecht en wordt gebruikt in de
transpiratiestroom (Holtt&t al, 2009). Bijgevolg kan vat-embolisme worden gezien als een
manier om interne waterreserves aan te spreken wanneer de vraag naar water het hoogst is. De
duur van dit droogtestress verlagend effect is proportioneel met de transittijd van water in het
xyleem, en neemt toe met de plantgrootte (H@ttal., 2012).

Sommige soorten beschikken over het vermogen om geémboliseerde vaten te herstellen en
opnieuw te vullen met water (Kleiet al., 2018). Lang werd gedacht dat dit enkel 's nachts, onder
een positieve worteldruk, mogelijk was (Speetyal., 1987). Recente studies tonen echter bewijs
voor het hervullen van met lucht-gevulde vaten onder een (licht) negatieve spanning (Nardini
et al, 2011; Brodersen en McElrone, 2013; Klahal,, 2018). Osmotische krachten zouden aan

de basis liggen van dit proces. Toch is het mechanisme nog niet helemaal opgeklaard en wordt het

11
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Figuur 2.5: Een VC als de relatieve verandering in PLC in functie vanTwee extreme vormen worden
waargenomen. Planten waarbij embolismevorming zich reeds voordoet bij lage droogtestress
vertonen een exponentiéle curve (stippellijn). Deze planten zullen dagelijks te maken krijgen
met embolismevorming. Planten kunnen ook een veiligheidszone (grijze zone) inbouwen
waarbij embolisme wordt voorkomen. Hier bestaat er een sigmoidaal verband (volle lijn) tussen

en embolismevorming (Cochaed al., 2013).

voorkomen ervan ook niet door iedereen erkend (Rockeitedll, 2014; Charrieret al,, 2016).
Hoewel de theorie nog onvolledig is, steunt deze op twee kernpunten: (i) creatie van een positieve
waterdruk door het vrijstellen van suikers, afkomstig van zetmeel depolymerisatie in
vat-geassocieerde cellen (VAC), in het met lucht-gevulde vat (Secchi en Zwieniecki, 2011,
Nardini et al, 2011; Tomasellat al, 2017), en (ii) de verhoogde expressie van niet-structurele
koolhydraten (NSK) en aquaporinen in VAC (Chitagtaal., 2014), waardoor een belangrijke rol

voor het parenchym en/of oéem wordt verondersteld (Seetlail., 2017). In overeenstemming

met deze theorie toonden Tri lét al. (2019) aan dat vooral soorten met veel xyleemparenchym,
een proxy voor de opgeslagen hoeveelheid NSK in de stam, over dit herstelvermogen beschikken.

2.2.3 De afweging tussen hydraulische geleidbaarheid en hydraulische
veiligheid

Wijde vaten verhogen &, €n staan dus in voor een ef ciént watertransport. In deze optiek is het
vreemd dat er nooit een vatdiameter groter dan 0.5 mm werd waargenomen. Er is echter een
consequentie verbonden aan een hogg.K met name een verhoogde vatbaarheid voor
hydraulisch falen (Choaet al, 2012). De positionering van de plant tussen hydraulische
geleidbaarheid (K) en veiligheid heeft vergaande gevolgen voor zijn functioneren

Een hoge K betekent dat er voor een gegeven drukverschil potentieel meer kan worden
getranspireerd, waardoor meer £kan worden opgenomen via de stomata. Dit is waarom een

12
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hoge K gecorreleerd is met een hoge bladfotosynthesecapaciteit (Brodribb en Feild, 2000;
Santiagoet al., 2004), een snelle groei en een grote bladoppervlakte per opperviakte spinthout
(Tyreeet al, 1998; Gleasomt al, 2012). Anderzijds is er voor een bepaalde transpiratiestroom
een kleinere transversale doorsnede xyleem nodig. Dit impliceert een lagere constructie-en
onderhoudskost van het xyleem per eenheid getranspireerd water (Gleasan 2016).
Bovendien is er een kleiner drukverschil vereist voor een gegeven transpiratiesnelheid.

Planten met een hoge hydraulische veiligheid (lagg) kunnen functioneren bij een meer
negatieve . Bij deze planten zal voor een gegevenminder embolismevorming optreden
(Gleasonet al, 2016). Een hoge hydraulische veiligheid kan zorgen voor een verlengde
transpiratie doorheen de dag of het jaar, en een verminderde investering in wortels.

2.3 Hydraulische architectuur van lianen

De levenswijze van lianen verschilt sterk met deze van bomen. Bomen zijn genoodzaakt te
investeren in een brede en verhoute stam met groot soortelijk gewicht om zelfstandig te groeien.
Lianen maken slechts gebruik van deze reeds aanwezige, stevige structuur om de top van het
bladerdak te bereiken. Lianen zullen dus sterk inzetten op stam elongatie, en zijn gebaat bij een
hoge stam exibiliteit (Angyalossyet al, 2012). Ontogenetische verschillen kunnen echter
bestaan aangezien sommige lianen verschillende levensfases kennen. Jonge lianen kunnen initieel
zelfondersteunend zijn, maar zullen uiteindelijk altijd evolueren naar een steunzoekende
levenswijze. Sterke morfologische en fysiologische verschillen bestaan tussen deze twee uitersten
(e.g. verschil in biomassa-allocatie en verminderde exibiliteit bij zelfondersteunende soorten
(Wyka et al,, 2013; Campanellet al, 2016)) In deze masterthesis zal worden gefocust op de
meest beschreven hydraulische eigenschappen van adulte lianen. Aangezien nog niet veel
geweten is over de eigenschappen van bladeren en wortels, zullen voornamelijk de hydraulische
eigenschappen van de stam besproken worden.

De stam

Een hoge exibiliteit van de stam betekent een lage houtdichtheid, xyleem met weinig vezels,
veel niet-geligni eerd parenchym en wijde vaten (Zareteal,, 2010). Lianen hebben de langste
houtvaten reeds beschreven in het plantenrijk (Figuur 2.6). Verschillende studiest (&ai

2009; Zhu, 2009; Angyalossst al., 2012; Wykaet al., 2013) beschrijven bovendien een grotere
gemiddelde vatdiameter voor een gegeven stamdiameter bij lianen dan bij bomen (Figuur 2.7 (b)).
Aangezien R van de stam ook toeneemt met zijn lengte, en lianen meestal langer zijn dan bomen,
is ook een vergelijking op basis van stamlengte gewenst (Eeteas, 2015). Om de K van

planten te kunnen vergelijken, moet er bovendien rekening gehouden worden met de verdeling
van de houtvatgrootte (sectie 2.2.1). De hydraulisch gewogen vatdiameter is gebaseerd op de wet
van Hagen-Poiseuille en re ecteert dg ¥an vaten. Voor een bepaalde stamlengte vonden Olson

et al. (2014) geen verschil in gemiddelde vatdiameter, maar wel in gemiddelde hydraulisch
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Figuur 2.6: Vergelijking van de vatlengte tussen verschillende groeivormen toont het verschil tussen lianen
en zelfondersteunende soorten (bomen en struiken). Elke bar representeert een verschillende

soort (Jacobseet al, 2012).

(@) (b)

(©)

Figuur 2.7: Detail van de vaten in lianen met (a) de doorsnede van de stanfatathorea pandorana
(Bignoniaceae), waar naast grote vaten (V') ook verschillende kleinere vaten ("'v') voorkomen
(vatdimor sme) (Olsoret al,, 2014). De vergelijking in gemiddelde vatdiameter tussen lianen
en zelfondersteunende planten op basis van (b) stamdiameter en (c) stamlengte. Met de
hydraulisch gewogen vatdiameter wordt ook K in rekening gebracht (@isaly 2014).

gewogen vatdiameter (Figuur 2.7 (c)). Dit valt te verklaren door het veel voorkomende
dimor sme van de vaten van lianen (Figuur 2.7 (a)). Dit betekent dat de stam naast enkele wijde,
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lange vaten voornamelijk veel kleine, korte vaten bevat ((Carlquist, 1984; Gentry en Vasquez,
1993). De aanwezigheid van slechts enkele wijde vaten in lianen (tot #@Mij Cissus
hypoglauca(Ewers et al, 2015)) verhoogt de gemiddelde hydraulisch gewogen vatdiameter.
Aangezien lianen geen nood hebben aan grote mechanische stabiliteit, zijn niet veel vezels
aanwezig en kunnen wijde vaten gecombineerd worden met een hoog percentage sap-geleidend
xyleem (R). Deze combinatie leidt tot een hoge KHackeet al, 2006). Indien er wordt
gecorrigeerd voor de bladopperviakte in plaats van de spinthoutdoorsnede (blad-speci eke
hydraulische geleidbaarheid; fg.m 1.MPa !.s 1), tonen studies meer gevarieerde resultaten.
Reeds lagere (Zhu, 2009), gelijkaardige (Ewetral, 2015) en hogere (De Guzmanal.,, 2017)
Ki;-waarden werden gerapporteerd voor lianen in vergelijking met zelfondersteunende planten.
Wel consistent in deze studies is een kleine transverse spintopperviakte voor een te bevoorraden
bladoppervlakte, dit is de Huber waarde. Samenvattend wordt de lianenstam gekenmerkt door een
kleine spintopperviakte met een hoge, iKinder invioed van enkele zeer wijde en lange vaten. Het
typische hydraulische design van deze lianenstam met bijhorende eigenschappen wordt
geillustreerd in Figuur 2.8 en Tabel 2.1 voor verschillende groeivormen in het geBadhinia

De homogeniteit van de hydraulische architectuur van lianen wordt echter in vraag gesteld door
Meunieret al. (2020). In een tropisch regenwoud in Frans-Guyana werden sterk uiteenlopende
anatomische kenmerken gevonden tussen lianen onderling.

Het is echter belangrijk op te merken dat &n K, geen rekening houden met de lengte van het
hydraulische pad. Het hydraulische voordeel van lianen zou daarom wel eens kunnen verdwijnen,
indien de lange en onregelmatige weg van een lianenstam naar en in het bladerdek in rekening
wordt gebracht (Ewerst al, 2015). Een smalle stam met lage houtdichtheid laat lianen toe om
meer te investeren in blad-en wortelontwikkeling (WAgkaal., 2013; Cheret al,, 2015). Gerwing

en Farias (2000) tonen aan dat lianen tot vijf keer meer bladoppervlakte per centimeter
stamdiameter hebben dan bomen. De hogeskhodig om de relatief grote bladoppervlakte te
voorzien van water en nutriénten. Smith-Margn al. (2019b) vonden in een bladverliezend
tropisch droogbos echter gelijke allocatiepatronen tussen bomen en lianen indien er werd
herschaald naar biomassa.

Wortels

Over de omvang en diepte van het wortelgestel zijn studies momenteel verdeeld. Lianen zouden
dieper geworteld zijn dan bomen waardoor ze in droge perioden uit diepere bodemlagen water
kunnen opnemen (Restom en Nepstad, 2004; Andeadé, 2005; Schnitzer, 2005). Lianen zijn

meer afhankelijk van bodemwater dan bomen, aangezien hun dunne stam weinig interne
waterreserves toelaat (Chen al, 2016). Een sterk ontwikkeld wortelgestel lijkt ook evident
uitgaande van hun hoge transpiratiesnelheid en nachtelij@&chnitzer, 2005; Zhu, 2009). Dit

lijkt echter geen consistente eigenschap en de meest recente studies duiden voornamelijk op een
oppervlakkig wortelgestel bij lianen (Eweet al, 2015; De Deurwaerdegt al, 2018). Ook
Smith-Martinet al. (2019a) toonden aan dat lianen minder diep geworteld zijn dan bomen, maar
vonden wel langere wortels per centimeter stamdiameter bij lianen.
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Figuur 2.8: Vergelijking van de transsectionele doorsnede van verschillende groeivormen binnen het genus
Bauhiniamet (a) liaarB. fassoglensijgb) boomB. blakeanaen (c) struikB. galpinii. De drie
afbeeldingen worden weergegeven op dezelfde vergroting (schaalbalkje isB08Ik van de
stammen bevoorraden 3.F mladopperviakte (Tyree en Ewers, 1991).

Tabel 2.1: Parameters van het xyleemtransport voor de verschillende groeivormen uit Figuur 2.8 (Tyree en
Ewers, 1991).

Soort Huber value [1Pm/m] | Ks [kgs MPa 'm 1] | K, [10 %kgs MPa 'm 1]
B. fassoglensis 1.4 03 171.1 297 11.0 07
B. blakeana 11.8 31 141 1.9 11.2 14
B. galpinii 6.0 0:8 11.0 1.9 5.8 0:8

Een vergelikende studie waarbij 51 lianensoorten en 11 zelfondersteunende soorten in
beschouwing werden genomen, vond geen verschil in vatdiameter in de wortels @Evetrs

1997). Over de vatlengte in de wortels is de kennis momenteel beperkt (Etvats 2015).
Worteldruk is een relatief veel voorkomend fenomeen bij klimmende planten (Evats 1997;
Jiménez-Castillo en Lusk, 2013). Hoewel deze niet sterk genoeg is om geémboliseerde vaten te
herstellen in het bovenste deel van de stam, kan dit wel van belang zijn in de wortels en de
onderstam (Ewerst al,, 2015).

Bladeren

De hydraulische architectuur van lianenbladeren blijft voorlopig grotendeels ongekend (Wyka
et al, 2013). Wel lijken de bladeren van lianen fysiologisch sterk te verschillen van
boombladeren, zeker in seizoensgebonden tropische bossen @ved;s2015). Wrightet al.

(2004) lanceerden het begripleaf economic spectrum'(LES), een set gecorreleerde
bladkarakteristieken. Samen beschrijven ze een continuim van strategieén met als basis de
afweging tussen productiviteit (acquisitief) en persistentie (conservatief). Bladeren met een hoge
productiviteit zijn structureel goedkoop, kortlevend en gekenmerkt door een snelle
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koolstof-terugverdientijd. In het conservatieve scenario worden kwalitatieve en langlevende
bladeren met een trage koolstof-terugverdientijd aangemaakt. Daar waar bomen verdeeld zijn
over het spectrum, bevinden lianen zich typisch aan de productieve, acquisitieve zijde. Dit
vertaalt zich in kortlevende bladeren met een hoge nutriéntenconcentratie (N en P)diéka
2013), gebruiksef ciéntie (Zhu en Cao, 2010) en fotosynthesesnelheid (Paul en Yavitt, 2011; Zhu
en Cao, 2010; Wykat al,, 2013), en een lage constructiekost (hoge speci eke bladoppervlakte;
SLA) (Wykaet al,, 2013; Werderet al., 2018).

2.4 Lianen als enthousiaste groeiers onder droogte

De grote variabiliteit tussen lianen onderling maakt het echter moeilijk om hun algemene gedrag
of vorm te beschrijven. Zo toonden Asner en Martin (2012) de klimaat-afhankelijkheid aan van
de chemische samenstelling van lianenbladeren. Het verschil tussen boom- en lianenbladeren was
maximaal bij een gemiddelde jaartemperatuur van @%n 2500 mm jaarneerslag. Echter, in
koudere of nattere omstandigheden convergeerde de chemische samenstelling van lianenbladeren
naar deze van bomen. Deze klimaat-afhankelijkheid zou een verklaring kunnen geven voor de
schijnbaar tegengestelde conclusies uit een nat bos (3100 mm/jaar) in Panama, en een
seizoensgebonden tropisch bos (1500 mm/jaar) in China (Xishuangbanna), waar respectievelijk
een lagere (Santiago en Wright, 2007) en hogere éCal., 2009; Zhu, 2009; Cheet al., 2015)

CO, assimilatie per eenheid bladmassa,{4 [nmol.g 1.s 1]) werd gevonden voor lianen in
vergelijking met bomen. Lianenbladeren lijken dus voornamelijk te verschillen van deze van
bomen in de drogere tropische gebieden.

Cai et al. (2009) en Cheret al. (2015) toonden in het tropisch droogbos (Xishuangbanna)
bovendien een seizoenaal verschil aan in de bladfysiologie van immergroene lianen. Zo is de
relatieve daling ten opzichte van het natseizoen vapsAde fosfor massaconcentratie (g

[mg.g 1]) en de fotosynthetische N-gebruiksef ciéntie (PNUE) kleiner bij lianen dan bij bomen.
Lianen lijken dus voornamelijk in seizoensgebonden tropische bossen meer koolstof te xeren
dan bomen, en dit effect is meer uitgesproken in het droogseizoen in vergelijking met het
natseizoen.

Functionele kenmerken op bladniveau zijn richtinggevend en bepalend voor de strategie van de
volledige plant, aangezien ze betrokken zijn in de transpiratie; G@hame, en nutriénten
gebruiksef ciéntie (Reich, 2014). De seizoensgebonden groeivoordeelhypothese, geintroduceerd
door Schnitzer (2005), beschrijft een competitief voordeel van immergroene lianen ten opzichte
van bomen in seizoensgebonden tropische bossen. Lianen groeien beter dan bomen onder droge
omstandigheden, waardoor ze kunnen toenemen in relatieve en absolute abundantie.

Lianen hebben een sterkere hoogtegroei in vergelijking met bomen ten gevolge van hun beperkte
benodigde hoeveelheid biomassa per eenheidslengte (sectie 2.3) (Schnitzer, 2005). Schnitzer
(2005) toonde aan dat dit verschil in hoogtegroei sterk seizoensgebonden is (Figuur 2.9 (a)). In
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een tropisch bos in Panama groeiden immergroene lianen dubbel zo snel in het natseizoen en
zeven keer sneller in het droogseizoen. Ook meer recente studies ondersteunen dit
seizoensgebonden groeivoordeel voor bladhoudende lianen. Een dataset over vijf jaar gaf aan dat
de groeisnelheid van voornamelijk immergroene lianen, ditmaal gede nieerd als de relatieve
diametergroei, hoger was in het droogseizoen dan het natseizoen (Schnitzer en Van Der Heijden,
2019). De groei van bomen werd daarentegen sterk aangetast, en stopte volledig tijdens het zeer
droge El Nifio seizoen in 2015 (‘Year 5' in Figuur 2.9 (b)). In een gecontroleerd
irrigatie-experiment toonden Smith-Martiet al. (2019a) aan dat bomen in goed bewaterde
conditie grotere stamdiameters en meer totale biomassa hadden dan seizoenaal
droogtegestresseerde bomen, terwijl dit niet het geval was bij immergroene of
semi-groenblijvende lianen.

In tropische seizoensgebonden bossen zijn lianen in staat te proteren van de intense
zonnestraling tijdens het droogseizoen door gebruik te maken van droogte-vermijdende
strategieén.  Een droogseizoen verschaft deze lianen een groeivoordeel dat wegvalt in
niet-seizoenale bossen. Dit groeivoordeel biedt zo een mogelijke verklaring voor de hoge
abundantie van (immergroene) lianen in tropische bossen met een droogseizoen (sectie 2.1).

Het typische hydraulische design van lianen, gekenmerkt door een hagedéassocieerde hoge
productiviteit, lijkt echter ook kwetsbaar voor hydraulisch falen. Tot op heden is er echter nog maar
weinig onderzoek uitgevoerd naar de afweging tussen hydraulische ef ciéntie en hydraulische
veiligheid bij lianen, en hoe deze verschilt ten opzichte van bomen (Van Der &aadle2019;

Tack, 2019).
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@)

(b)

Figuur 2.9: Seizoensgebonden groeivoordeel van immergroene lianen met (a) de hoogtegroei van bomen
(N=12) en lianen (N=10) in het droog- en natseizoen (Schnitzer, 2005) en (b) de relatieve
diameter groeisnelheid van (links) lianen (N=54) en (rechts) bomen (N=128) (Schnitzer en Van
Der Heijden, 2019). Balken en errorbalken geven respectievelijk de gemiddelde groei en het
95% betrouwbaarheidsinterval aan. Signi cante verschillen tussen seizoenen en tussen bomen
en lianen onderling zijn aangegeven met *<P0.01 en *** P< 0.001 in (a), en met * K
0.05en* 0.05< P< 0.1in (b).
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2.5 Lianen en droogte

2.5.1 De afweging tussen hydraulische geleidbaarheid en hydraulische
veiligheid

De hoge K van lianen gaat meestal gepaard met laggwaarden. De K,.en so-waarden van

bomen en lianen worden voor enkele studies weergegeven in tabel 2.2. In een seizoensgebonden
tropisch bos in China (Xishuangbanna) werd echter een trend waargenomen met een meer
negatieve so voor lianen dan voor bomen (Zhareg al, 2019). Dit verschil is echter niet

signi cant en werd toegeschreven aan de hoge variabiliteit tussen lianen onderling. In hetzelfde
bos vonden Cheat al. (2017), hoewel ook niet signi cant, een minder negatieyg voor lianen

dan voor bomen.

Tabel 2.2: Vergelijking van K pot [kg s *MPa 'm 1] en 5o [MPa] tussen bomen en lianen. De twee
laatste studies (Van Der Saneteal., 2013, 2019) behandelen jonge individuen en hier stags
telkens uitgedrukt in [mol stMPa Im 1]. ** geeft een signi cant verschil tussen bomen en
lianen aan (P < 0.05).

. Boom Liaan
Studie Ks,pot 50 Ks,pot 50
De Guzmaret al. (2017) 5.31* -0.70*| 10.50| -0.35
Chenet al. (2017) 3.18* -2.13 | 8.00 -1.34
Zhanget al. (2019) 1.92 -1.97 | 3.54 -2.3[7
Van Der Sandet al. (2019) | 396.11* -1.81% 867.66 -1.12
Van Der Sandet al. (2013) | 320.46 | -1.987 844.2Fy -0.99

De afweging tussen&en sq is terug te brengen tot op anatomisch niveau en wordt in belangrijke
mate bepaald door de stippels (secties 2.2.1 en 2.2.2). Een grote hoeveelheid stippels verhoogt de
kans op een falende porie (i.e. d@e pit hypothese), maar verhoogt wel.KDaarnaast is ook

de vatdiameter van belang. Grote en wijde vaten komgteK goede, maar zijn sneller vatbaar

voor embolismevorming (Hargraw al., 1994; Cai en Tyree, 2010). Dit laatste kan ook verklaard
worden door deare pit hypothese, aangezien grote vaten meer stippels bevatten en dus meer kans
hebben op de aanwezigheid van een falende porie. Het verband tussen vatdiameter en hydraulische
veiligheid is echter variabel en wordt niet bij alle plantensoorten waargenomendtah<2011).

Tot op heden focusten slechts drie studies op de relatie tussen Kso bij bomen en lianen.

De Guzmaret al. (2017) onderzochten het evenwicht tussendden 5o voor drie lianensoorten

en zes boomsoorten in een tropisch droogbos in Panama, en vonden een negatieve correlatie
(Figuur 2.10 (a)). Het is echter belangrijk te bemerken dat bomen en lianen in deze studie samen
werden beschouwd, en dat eventuele verschillen tussen de groeivormen niet werden nagegaan.
Lianen werden bovendien gekenmerkt door een lagere capaciteit (i.e. de hoeveelheid vrijgegeven
water uit interne reserves per eenheidlaling) en een kleiner verschil tussen, en 5q. In
combinatie met hun minder negatieveso (Tabel 2.2) maakt dit lianen kwetsbaar voor
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droogtestress geinduceerde embolismevorming.

Van Der Sandet al. (2019) onderzochten het verband tussenpdien s op jonge individuen

van 24 lianensoorten en 27 boomsoorten in een nat tropisch bos in Panama. Bomen toonden een
signi cant negatief verband tussengl§: en s0. Deze negatieve correlatie werd echter niet
teruggevonden bij lianen (Figuur 2.10 (b)). Hoewel geen enkele soort, boom of liaan, erin slaagde
een hoge Kp: met een negatievesg (en dus een hoge hydraulische veiligheid) te combineren,
biedt de ontkoppeling bij lianen ruimte voor het gebruik van verschillende ecologische
strategieén. De so-waarde van lianen bleek bovendien, in tegenstelling tehoK niet
gecorreleerd met andere functionele kenmerken (Figuur 2.10 (c)), en lijkt dus gecontroleerd door
nog ongekende mechanismen.

De resultaten van De Guzmanal. (2017) en Van Der Sandst al. (2019) zijn niet noodzakelijk
tegenstrijdig, aangezien verschillende habitats aanleiding kunnen geven tot verschillende
plantstrategieén. Zo vermindert de hoge waterbeschikbaarheid en de lage lichtintensiteit in een
nat tropisch bos het belang van respectievelijk een hoge hydraulische veiligheid en een,hoge K
Dit verandert in een tropisch droogbos waar bomen en lianen gedwongen worden om dichter bij
hun limieten te functioneren, en een belangrijke afweging tussen hydraulische veiligheid en K
gemaakt dient te worden. Zhaegal. (2019) vonden echter ook geen relatie tussgg.ken so

voor twaalf lianensoorten en tien boomsoorten uit een seizoensgebonden tropisch bos in
zuidwest-China. Geen signi cant verband kon worden vastgesteld voor de gecombineerde data
van lianen en bomen, noch na opsplitsing per groeivorm (Figuur 2.10 (d)).

Ontkoppeling van het traditionele verband tussendd 5o kan verklaard worden door de
onafhankelijkheid van embolismevorming van het aantal of de oppervlakte aan stippels (Lens
et al, 2011). Voor sommige soorten werd reeds vastgesteld dat vooral de stippelstructuur een
bepalende rol uitoefent (Leret al, 2011). Zo bleken irAcer planten de membraandikte, diepte

van de stippelholte en grootte van de stippelopening sterk gecorreleerd met embolismevorming.
Ook het belang van de chemische structuur van het stippelmembraan werd reeds naar voor
geschoven, aangezien een hoge calciumconcentratie de exibiliteit en de luchtverspreiding
vermindert (Herbette en Cochard, 2010). Meer onderzoek naar de (chemische) samenstelling van
het stippelmembraan lijkt dus essentieel, zowel bij bomen als bij lianen. Naast de stippelstructuur
kan ook de connectiviteit tussen vaten (i.e. het aantal vaten waarmee een vat in verbinding staat)
het verband tussengen de hydraulische veiligheid beinvioeden. Hoewel een hoge connectiviteit

in theorie een verhoogde kans op embolismevorming betekent (Le¢fie 2007), kan dit in

droge gebieden ook noodzakelijk zijn om de geémboliseerde vaten te omzeilen (Carlquist, 2009)
en watertransport te blijven garanderen. Tot slot kan ook het xyleemdimor sme bij lianen (sectie
2.3) een belangrijke rol spelen om een hoge et een hoge hydraulische veiligheid te
combineren (Zhet al, 2017). Dit lijkt echter niet voor een meer negatieg te kunnen zorgen,
aangezien de grote, wijde vaten instaan voor het grootste deel ygpn (Re Guzmanet al,

2017).
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Figuur 2.10: Het verband tussen 4ot €n 50 gevonden in (a) De Guzmaet al. (2017) (open: lianen;
gesloten: bomen), (b) Zhareg al. (2019) (open: lianen; gesloten: bomen) (c) Van Der Sande
et al. (2019) (zwart: lianen; rood: bomen). (d) Schematische voorstelling voor lianen
van de relatie tussen sg (-P5g9) en Ks en andere functionele kenmerken, nl. maximale
vatlengte (MVL), Huber waarde (H, houtdichtheid (WD), watergebruiksef ciéntie (WUE),
stomatale geleidbaarheidg{g fotosynthetische ef ciéntie (Ae9, drogestofgehalte van het
blad (LDMC) en speci eke bladoppervlakte (SLA), waarbij de kleur wijst op een positief
(groen) of negatief (rood) verband en de dikte van de lijnen de sterkte van deze relatie aangeeft
(Van Der Sandet al,, 2019).

2.5.2 Lianen onder droogte

Hoewel de relatie tussengsKen hydraulische veiligheid voorlopig onduidelijk blijft, werden
voornamelijk minder negatieveso-waarden voor lianen in vergelijking met bomen gemeten,
zowel in een jong (Van Der Saneé¢ al., 2013, 2019) als volwassen stadium (Zhu, 2009; Johnson

et al, 2013; De Guzmaset al, 2017). Toch slagen lianen erin om te overleven, en zelfs oreren,

in tropische droogbossen (sectie 2.1). Een aantal verklarende hypotheses werden reeds naar voor
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geschoven, en kunnen worden samengevat op drie verschillende niveaus.

Aanpassingen van de hydraulische architectuur

Aangezien de stam van lianen niet genoodzaakt is hoge mechanische stabiliteit te verlenen, hebben
deze planten de mogelijkheid om hun vasculaire strategie aan te passen. Een vergelijking van de
stamanatomie van bomen en lianen uit een tropisch droogbos en regenwoud leert dat lianen uit
het droogbos werden gekenmerkt door een hoggrg.Kten gevolge van een grotere geleidende
oppervlakte en wijdere vaten in vergelijking met lianen uit het tropisch regenwoud éD&ls

2019). Bomen verschilden niet insk,: tussen beide wouden. Deze aanpassingsmogelijkheid van
de vasculaire strategie van lianen in combinatie met het voorkomen van vatdimor sme, maakt
het voor lianen mogelijk hun watertransport ook onder droge omstandigheden op peil te houden.
De Guzmaret al. (2017) registreerden bij lianen uit een tropisch droogbos een snel verlies van
Ks met aflnemende. Dit resulteerde in een minder negatiew en kon verklaard worden door
vroegtijdige embolismevorming in de wijde, lange vaten die een belangrijke bijdrage leveren aan
Ks,por Verdere afname vandverliep vervolgens meer gradueel. Dankzij hun hogg.kKhebben

lianen zelfs na 50 % verlies, een hoge resterenddlqarnaast isoleren en omsingelen de smallere
vaten de brede, waardoor luchttransport tussen wijde vaten onderling wordt vermeden (Carlquist,
1984).

Ontwikkeling van droogtevermijdende strategieén op blad en wortelniveau

In tegenstelling tot de meer gestrati ceerde kroon van bomen, situeert het bladerdek van lianen
zich volledig in de bovenste regionen van het kroondak. Daar worden de bladeren geconfronteerd
met hoge lichtintensiteit en VPD, met grote verdamping tot gevolg (€hah, 2015). De manier
waarop lianen omgaan met deze grote watervraag, zeker in combinatie met de beperkte
wateropslag in de dunne stam, is een sleutelelement in hun overlevingsstrategiee{Gthen
2016). Strikte stomatale regulatie zorgt voor een evenwicht tussen transpiratie en fotosynthese
enerzijds, en het vermijden van embolismevorming anderzijds. Stomatale controle is een complex
mechanisme en is afhankelijk van,, bladwaterpotentiaal (), VPD en het ABA-hormoon
(Salleoet al, 2000; Brodribbet al, 2007; Scoffoniet al, 2012). Twee extreme strategieén
bestaan voor het watergebruik van planten. Isohydrische planten of droogtevermijdende planten
reguleren hun stomata actief en houden zozo constant mogelijk doorheen de dag. Deze
strategie vermijdt embolismevorming, maar beperkt ook de hoeveelheid opgenomem dGs

de fotosynthese. Anisohydrische planten of droogtetolerante planten reguleren hun stomata
minder strikt, waardoor | sterk daalt bij toenemende lichtinstraling en VPD (Tardieu en
Simonneau, 1998; McDoweé#t al, 2008). Deze planten kunnen maximaal £&pnemen en
houden de fotosynthesesnelheig (Pmol.m 2:s 1]) hoog. Dit gaat echter wel ten koste van een
vergroot risico op embolismevorming in de stam en het blad.

De watergebruikstrategie van een plant heeft dus gevolgen op bladniveau met betrekking tot de
stomatale geleidbaarheids(gmol.m 2.s ]), P,, | en embolismevorming in het blad. Op
stamniveau is deze strategie bepalend voor het speci ek sapstroom deljlg).$3t.m ?]), s

en eventuele embolismevorming in de stam.

23



HOOFDSTUK 2. Literatuurstudie

Kennis van de dagelijkse variatie van () in lianen en de vergelijking ervan met bomen is
echter erg beperkt. De Guzmaet al. (2017) tonen een eerder anisohydrische
watergebruikstrategie aan van lianen in vergelijking met bomen in een tropisch droogbos in
Panama. De gemiddelde | van zes lianensoorten bedroeg 0.98 MPa, bij evenveel boomsoorten
bleef dit beperkt tot 0.69 MPa. Voor beide groeivormen werd een negatief verband vastgesteld
tussen | en de capaciteit van het spinthout. Lianen lijken dus voornamelijk te vertrouwen op
hun sterke geleidingsvermogen, bomen doen in belangrijke mate beroep op hun interne
waterreserves. -metingen in een tropisch droogbos in Costa Rica (Horizontes) toonden echter
geen verschillen in watergebruikstrategieén (Wereeal., 2018) tussen zeventien boomsoorten

en zeven lianensoorten. Beide groeivormen hanteerden een continulm aan strategieén, van
isohydrisch tot anisohydrisch.

Metingen van het dagverloop van Bn g van de zonnebladeren van vijf boomsoorten en vier
lianensoorten uit het tropisch droogbos van Xishuangbanna (China) toonden een duidelijk
verschil in het gedrag van beide groeivormen (Figuur 2.12) (Gteal, 2017). Lianen hadden

een maximale Pen g in de voormiddag (10u), waarna deze sterk afnamen rond de middag en
doorheen de namiddag (12u-16u). Bomen vertoonden echter een min of meer constmtg P

over het ganse verloop van de dag (10u-16u).

Figuur 2.11: Dagverloop van R en g voor lianen (links) en bomen (rechts) in het tropisch droogbos van
Xishuangbanna (China) (Chenmal, 2017).

Een gelijkaardig patroon werd waargenomen bij de relatie tussen ¥PD (Cheret al,, 2015,
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2017). In geval van stationaire stroming doorheen de plant, karoen gelijkgesteld met het

totale watergebruik van de plant en komt ze overeen met de transpicak@n @chter verschillen

van de transpiratie wanneer de interne waterreserves worden geraadpleegd of aangevuld (d.i.
voornamelijk 's ochtends en 's avonds) (Gimeretzl, 2013; Steppet al, 2015). Een lineaire
toename vansdmet toenemende VPD werd waargenomen in bomgm lianen nam snel toe bij

lage VPD (< 1 kPa), waarna deze constant bleef bij hogere VRDn Jianen was ook steeds

hoger dan die van bomen, ongeacht de VPD (Figuur 2.12). De versnelde toenapévéanén

bij lage VPD (Cheret al, 2015, 2017), ondanks een gelijkaardige(@henet al,, 2017), is een
aanduiding van de beperkte interne waterreserves en het belang van bodemwatertransport bij
lianen. Bij verdere stijging van het VPD bleef de transpiratie van lianen constant door het
toenemend sluiten van hun stomata. In combinatie met een ef ciént watertransport zorgt dit voor
een minder negatieves bij maximale lichtinstraling in lianen dan in bomen (Chetral,, 2017).

De strategie van lianen lijkt dus tweevoudig: (i) snelle opening van stomata (en dus )dgg P

lage VPD, gevolgd door (ii) vroegtijdige sluiting van stomata bij toenemende VPD. Met behulp
van deze actieve stomatale regulatie slagen lianen er in om een maximale koolstof xatie met een
minimaal waterverlies te combineren. Meer onderzoek naar de verspreidheid van deze strategie is
echter noodzakelijk, aangezien beide studies (Céteal, 2015, 2017) werden uitgevoerd in
hetzelfde droogbos (Xishuangbanna).

Figuur 2.12: J; van bomen (open cirkels, groene lijn) en lianen (volle cirkels, rode lijn) ten opzichte van
het VPD tijdens het droogseizoen (Chetral., 2015).

Rekening houdend met de tegenstrijdige bevindingen over de omvang en morfologie van het
wortelgestel van lianen (sectie 2.3), lijkt het bestaan van een spectrum van isohydrische,
oppervlakkig gewortelde soorten tot anisohydrische, diep gewortelde lianen aannemelijk (Wyka
et al, 2013). De suggestie van codrdinatie tussen de bovengrondse watervraag en de
ondergrondse allocatie van biomassa werd ook door Smith-Mattimal. (2019b) gedaan.
Immergroene bomen in een tropisch droogbos bleken immers het diepst geworteld,
bladverliezende bomen bleken juist over een beperkt wortelgestel te beschikken. Meer onderzoek
naar de ondergrondse biomassa-allocatie van bomen en lianen is echter nodig, aangezien dit
cruciaal is om het hydraulisch functioneren van de plant te kunnen begrijpen.
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Herstel van geémboliseerde vaten

Bij maximale lichtinstraling werden er bij lianen reeds-¥erliezen opgemeten van 40% en 49%

in de stam (Chemt al, 2017; Johnsort al., 2013), en 78% in het blad (Johnsenal, 2013).
Embolismevorming is hier dus een dagelijks fenomeen, wat herstel van geémboliseerde vaten doet
vermoeden (sectie 2.2.2). Dagelijkse cycli van embolismevorming en vat-herstel werden reeds
aangetoond voor de liaartis vinifera(Broderseret al,, 2010; Zuffereyet al, 2011).

De wijze waarop dit vat-herstel optreedt is echter nog onduidelijk (sectie 2.2.2). De worteldruk in
lianen lijkt niet in staat om vaten tot in de bovenstam te hervullen met water (Ewats 1997).

De relatief grote hoeveelheid parenchym in de stam van lianen werd reeds gesuggereerd als een
potentiéle regulator in dit proces (Johnsaral., 2013).

Figuur 2.13: De positionering van lianen in een conceptueel framework van overlevingsstrategieén

2.6 Naar een case study in Costa Rica

Er is nog veel onzekerheid over de manier waarop lianen met droogtestress omgaan en hoe lianen
hierin onderling verschillen.

Het hydraulische design van lianen is van levensbelang voor hun groei en overlevingskansen in
seizoenale tropische gebieden. Voorgaande studies legden reeds enkele algemene kenmerken
bloot. Hoge K-waarden geven aan dat lianen enthousiaste groeiers zijn, en sterke groei werd
voornamelijk waargenomen onder droge omstandigheden. Hgg®aarden en beperkte interne
waterreserves wijzen echter op hun gevoeligheid voor droogte, en bevestigen de risicovolle
strategie van lianen. De eventuele aanwezigheid van embolisme-herstelmechanismen kan deze
strategie ondersteunen (Figuur 2.13).

De toenemende abundantie van lianen in neotropische bossen geeft echter aan dat deze strategie
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lijkt te renderen. Deze toename heeft grote gevolgen voor de koolstofbalans, en kan de
klimaatopwarming verder versnellen (sectie 2.1). De oorzaken van deze toename blijven echter
onduidelijk. Hoe de abundantie van lianen onder klimaatopwarming verder zal evolueren, is

evenzeer onbekend. Een grondige kennis van het hydraulisch functioneren van lianen is hiertoe
essentieel.

Het hydraulisch functioneren en de hiermee gepaard gaande droogtetolerantie van lianen is
vandaag de dag echter nog een (te) onbekend terrein. Lianen worden meestal beschouwd als een
homogene groeivorm en relatief weinig studies onderzochten de eventuele inter-en intraspeci eke
variabiliteit, zowel op plantniveau als tussen plantorganen, van de droogtolerantie van lianen.
Kennis van deze variabiliteit is echter essentieel om de aanwezigheid van lianen in tropische
droogbossen te kunnen verklaren en beschrijven. Daarom focust deze masterthesis zich op de
hydraulische eigenschappen van lianen in een tropisch droogbos in Costa Rica.
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Materiaal en methoden

3.1 Site en proefopzet

Data werd verzameld in een seizoensgebonden tropisch droogbos, namelifkstaeton
experimental y forestal de HorizontéSiguur 3.1) gelegen in het noordwesten van Costa Rica
(10.718 N, 85.594 W), in de maanden augustus en september van het jaar 2019.

(@) (b)

Figuur 3.1: (a) De site is gesitueerd in het noordwesten van Costa Rica in de regio Guanacaste, de droogste
regio van Costa Rica. (b) Uitzicht op het secundair tropisch droogbos van Horizontes vanop
een uitkijkpost voor branddetectie.

De gemiddelde jaartemperatuur bedraagt 25°C en de gemiddelde jaarneerslag 1750 mm. Zo goed
als de volledige jaarlijkse neerslag valt doorheen het natseizoen van mei tot november (Waring
et al, 2019). Interjaarlijkse variabiliteit in regenval is echter hoog vanwege de El Nifio-Zuidelijke
Oscillatie. De maandelijkse temperatuur en neerslag van oktober 2018 tot en met het einde van de
meetcampagne in september 2019 zijn weergegeven in Figuur 3.2. In deze tijdspanne viel slechts
1073.4 mm neerslag (gegevens van het meetstation ter plaatse).
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Het terrein werd lang blootgesteld aan landbouwactiviteiten, maar na inmiddels dertig jaar
regeneratie is Horizontes vandaag een secundair bosgebied met hoge biodiversiteit en een mix
van pionier- en midsuccesionele soorten (Wereteal, 2018). De meerderheid van de aanwezige
bomen zijn bladverliezend, acht soorten zijn groenblijvend.

Figuur 3.2: Maandelijkse neerslag (blauwe balken) en gemiddelde maandtemperatuur (rode lijn) in
Horizontes voor de periode oktober 2018 tot en met het einde van de meetcampagne, op 30
september 2019.

Vijf abundante lianensoorten uit verschillende families werden geselectgerjdnia schiedeana
(SapindaceaeRpcacia tenuifolia(Fabaceae)Cydista heterophyllgBignoniaceae)Banisteriopsis
muricata (Malpighiaceae) erCissus microcarpgVitaceae). Alle soorten zijn bladverliezend in

het droogseizoen. De selectie gebeurde op basis van de abundantie en bereikbaarheid van soorten.
Ook de aanwezigheid van voldoende takken met gewenste diameter (3-10 mm, ten gevolge van
limitaties van de meetapparatuur) was belangrijk in deze keuze. Om de droogtestress van de
onderzochte lianen in kaart te brengen, werd gedurende zes weken (17 augustus tot 30 september
2019) op regelmatige basis de stamwaterpotentiag) {n het veld gemeten, zowel voor
zonsopgang (s may als tijdens maximale lichtinstraling (tussen 11u en 13u){,). Vatbaarheid

voor droogte op tak- en bladniveau, gekarakteriseerd door een vatbaarheidscurve (VC), werd
bepaald met behulp van drie techniekeercentage loss of conductivifiLC) (tak), akoestische
emissie (AE) (tak) en de optische methodgt{cal vulnerability OV) (blad). Deze methodes
verschillen van elkaar door de manier waarop embolismevorming wordt geregistreerd.

De PLC-methode wordt gezien als de standaard voor het opstellen van VC's (Cathalrd

2013). De hydraulische geleidbaarheid (K) van verschillende uitdrogende takken wordt over een
range aan stamwaterpotentialen)(gemeten, en de vermindering van K (PLC) in vergelijking

met een goed bewaterde referentietak wordt bepaald. Bij de PLC-methode zijn dus meerdere
takken nodig voor het opstellen van een VC. Dit is niet het geval bij de AE en OV-methode, waar
de embolismevorming wordt bepaald in respectievelijk een enkele uitdrogende tak of blad. Bij
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deze methoden wordt niet de PLC opgemeten, maar wel de embolismevorming relatief ten
opzichte van de start van de meting, op een optische (OV) of akoestische (AE) wijze.

Voor elk van deze methoden werd embolismevorming geinduceerd door geleidelijke uitdroging
(bench dehydration Voor de geoogste takken werd een oorspronkelijk goed bewaterde toestand
verondersteld. PLC-metingen werden uitgevoerd tussen 21 augustus en 28 september 2019, OV-
metingen tussen 26 augustus en 16 september 2019. Beide metingen werden uitgevoerd ter plaatse
in het meetstation. Voor de AE-methode werden de takken (twee voor de s8erfania, Acacia

en Banisteriopsisvijf voor de soorterCydista en Cissyverzameld in de nacht van 30 september

op 1 oktober, en vervolgens getransporteerd naar Belgié. Metingen werden uitgevoerd in de eerste
twee weken van oktober op de Universiteit Gent (Laboratorium voor Plantecologie). Een overzicht
van de uitgevoerde metingen en resulterende VC's is te vinden in Tabel 3.1.

Tabel 3.1: Overzicht van de uitgevoerde uitdrogingsexperimenten met voor elke methode het aantal
verkregen VC's per soort (#curves) en het aantal takken waarop metingen zijn uitgevoerd
(#takken) om tot deze curves te komen. Getallen tussen haakjes geven het totaal aantal
bemonsterde takken weer, aangezien sommige metingen niet konden worden gebruikt voor de
constructie van de VC's (zie tekst).

PLC-methode OV-methode AE-methode
Soort (21/08-28/09) (26/08-16/09) (03/10-14/10)
#takken #curves #takken #curves #takken #curves

Acacia 711« 1 0 0 2 2
Banisteriopsis| 9(13) , 1 46) , 4 2 2
Cissus 6 (13) | 1 5(6) | 5 4 (5) 4
Cydista | 10(22)! 1 6 ' 6 45) 1 4
Serjania 7(33) 1 6 6 2 2

3.2 In situ-waterpotentiaalmetingen

Om een idee te krijgen van het reéle stressniveau van de lianen in het veld, werd zgweills

smin Opgemeten. Er werden drie individuen per soort uitgekozen £metingen werden,
doorheen de tijd, steeds op dezelfde individuen uitgevoerd. Vanaf 25/08 werden slechts twee
individuen per soort opgemeten. De geselecteerde planten waren steeds bereikbare, volwassen en
omvangrijke lianen met voldoende bladeren die bovendien sterk aan zonlicht werden
blootgesteld. Voor elk individu en tijdstip werds driemaal gemeten. Met het oog op
consequentie werden steeds gezonde, volwassen bladeren op ooghoogte gemeten. Voor de
soortenSerjania, Banisteriopsis en Cissugerd eenmalig (respectievelijk op 17/08, 19/08 en
01/09, en steeds in zonnige omstandigheden) en slechts op een enkel individu, de
bladwaterpotentiaal driemaal gemeten tijdens maximale instraling,f. Hoewel beperkt in
aantal, zullen deze metingen gebruikt worden om een inschatting te kunnen maken van het
eventuele voorkomen van blad-embolismevorming in het veld.
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s en | werden gemeten met een drukbom (Model 1505D, PMS Instrument Company, VSA).

smin Werd gemeten door minstens 1 uur voor de meting bladeren af te dekken met een donker
zakje bekleed met aluminiumfolie. Zo kon een hydraulisch evenwicht worden bekomen tussen
stam en blad. De zakjes werden niet te nauw aangesloten, zodat luchtcirculatie mogelijk bleef en
waterdamp van de transpirerende bladeren zou kunnen ontsnappen. Wanneer de binnenkant van de
zakjes toch vochtig waren, werden de metingen niet meegenomen in de analyse. Aangezien voor
zonsopgang, in afwezigheid van transpiratie, reeds evenwicht tussen stam en blad wordt verwacht,
werden geen zakjes gebruikt voor dgnaxrmetingen.

Dataverwerking

smin €N smaxMetingen werden apart geanalyseerd en werden opgesplitst op basis van de datum
van de meting. Aangezien niet alle soorten op eenzelfde dag konden worden opgemeten, en om
de vergelijking tussen soorten mogelijk te maken, werden genetingen van twee dagen
samengenomen (31/08 met 01/09 en 23/09 met 30/Q%{), 11/09 met 13/09 en 29/09 met
30/09 ( smay)- Op deze dagen werd een gelijkaardige droogtestress verondersteld. ledere groep
van metingen werd ge t aan een lineair gemengd-effect model (LME), met de lianensoort en de
gemeten boom als respectievelijk vast en random effect. Vervolgens werd een variantieanalyse
(ANOVA) uitgevoerd op elk van de verkregen modellen om verschillengpi, €n s maxtussen
soorten te detecteren (P0.05, tweezijdige test).

Om ook te kunnen testen op verschillen igyin €N smax Overheen de tijd, werd de data een
tweede maal opgesplitst, maar nu op basis van de soort (elke groep bestaande uit alle metingen
op een enkele soort). Deze data werd vervolgens get aan het LME-model met de datum van
de meting als vast en de gemeten boom als random effect, waarna opnieuw een ANOVA werd
uitgevoerd (< 0.05, tweezijdige test).

De statistische analyse van dgmetingen vond plaats plaats in RStudio (versie 1.2.5033).

3.3 Maximale vatlengte

De soortspeci eke maximale vatlengte (MVL) werd voor alle soorten bepaald. Het proximale
einde van een lange (3-4 m) geoogste tak werd aangesloten op een exibel plastic buisje verbonden
met een met lucht gevulde spuit. Lucht werd onder druk door de tak gestuwd waarna het distale
takeinde stelselmatig onder water werd ingekort tot een regelmatige stroom van bubbels werd
waargenomen. De lengte van de tak werd opgemeten en komt overeen met de lengte van het
langste vat in de tak (De Baerdemaekeal., 2019).
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3.4 0Oogsten en transport van takken

Takken werden steeds verzameld volgens het protocol van @ha@dt(2015). Aangezien het
oogsten van takken uit de kruin praktisch niet mogelijk was, werden volwassen en gezond uitziende
lianen op makkelijk bereikbare en relatief open plekken geselecteerd. Takk@oaaimaenCissus

konden steeds (PLC, AE en OV-methode) uit dezelfde lianenpopulatie worden geoogst. Dit was
echter niet mogelijk vooBanisteriopsis, Serjanian Cydista Geoogste takken waren steeds 3-

10 mm in diameter, zowel voor de PLC, AE als OV-methode. Takken werden geoogst bij een
minimale xyleemspannning voor zonsopgang, om embolismevorming bij het afsnijden van de tak
te minimaliseren. Bij het oogsten van takken voor de PLC en AE-methode werd getracht om takken
met een lengte van ongeveer tweemaal de MVL te selecteren om arti ciéle embolismevorming in
het distale eind te vermijden. Dit was bij de PLC-methode echter niet altijd mogelijk omwille
van (i) de grote benodigde hoeveelheid takken en (ii) de lange MVL, voornamelijiCissus

(233.2 49.30 cm) ermBanisteriopsis(149 43.80 cm). Door de hoge zeldzaamheid van de
langste vaten, en de selectie van takken met een afstand tussen het proximale eind en de zone van
embolisme-opmeting slechts iets korter dan de MVL, is de kans op beinvloeding van de stam-
speci eke geleidbaarheid @ echter klein (Melcheet al,, 2012). Indien de geselecteerde tak lang
genoeg was, werd met een tweede snede de tak onder water verder ingekort (30-40 cm) om de
xyleemspanning te relaxeren.

Bij het oogsten van takken voor de OV-methode werd de MVL niet gerespecteerd, aangezien de
focus hier lag op het zoeken van sterk bebladerde takken om voldogndetingen te kunnen
uitvoeren.

Na het afsnijden werden de takken getransporteerd met het snijeinde ondergedompeld in een
zakje of ton gevuld met water. Bladeren werden van het zonlicht afgedekt met een donkere, licht
bevochtigde vuilniszak om transpiratie te vermijden. PLC en OV-metingen werden uitgevoerd in
een laboratorium op de site op een twintigtal minuten rijden van de oogstplaatsen. Takken
gebruikt voor de opstelling van VC's met de AE-methode werden getransporteerd naar Belgié,
waarna metingen werden uitgevoerd in het Laboratorium voor Plantecologie op de Universiteit
Gent.

3.5 Uitdrogingsexperimenten

3.5.1 Vatsbaarheidcurven op basis van de PLC-methode

Voorbereiding van taksegmenten

Takken werden uitgespreid over de vloer om te drogen. Het aantal takken per soort varieerde tussen
11 (Acacig en 33 Serjanig. Takken lagen in de schaduw en de snijzijde werd afgeplakt met te on
tape om heterogene uitdroging te vermijden. De uitdrogingsperiode varieerde tussen 0 en 100
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uur (Cissug, maar was voor elke soort anders wegens de sterk verschillende uitdrogingspatronen.
Om een idee te krijgen van het uitdrogingsstadium van de takken, wexgl regelmatige basis
opgemeten. Bij het bereiken van de gewensteverd de gemiddeldes van de takken bepaald.
Hiervoor werden drie bladeren, verspreid over de volledige taklengte, gedurende minimaal een
uur ingepakt met zilverpapier, waarng kon worden opgemeten met de drukbom. Bij extreme
uitdroging werd het echter moeilijk om met de drukbom te bepalen, en werd ook de WP4C
(WP4C Dewpoint Potentiometer, Decagon Devices, USA) gebruikt. De wissel van meetmethode
was voor de meeste soorten noodzakelijk tussen -5 en -6 MPa. Door grote variatie tussen WP4C-
metingen, werd het gebruik van deze methode vermeden indien mogelijk.

Na de bepaling vans werd een gezond taksegment aan het distale eind van de tak geselecteerd.
Een segment van 15 cm werd verkregen door de tak stelselmatig onder water in te korten. Dit om
de xyleemspanning te relaxeren en artefacten ten gevolge van afknippen te vermijden (Wheeler
et al, 2013)). \olledige opening van xyleemvaten aan beide zijden werd verzekerd door het
snijoppervlak onder water te hersnijden met een scherp scheermesje. Om rechtstreekse
instroming in de xyleemvaten te verzekeren, werd de bast aan beide zijden van het taksegment
verwijderd (De Baerdemaeket al,, 2019). Eventuele bladeren op het taksegment werden onder
water verwijderd (De Baerdemaeket al, 2019), en de wonden werden met te on tape
omwikkeld om lekken te voorkomen.

De reden voor het kiezen van een segmentlengte van 15 cm was tweevoudig: (i) uit praktische
overwegingen omwille van de lange MVL, daar enkel correcte PLC-metingen worden verkregen
bij segmenten veel korter (alle vaten open) of langer (alle vaten gesloten) dan de MVL, en (i)
aangezien 15 cm wordt gezien als de standaard, zoals oorspronkelijk uitgevoekdeop
saccharumMarshall door Sperrgt al. (1988).

Opstelling en meting

De opstelling voor het meten van K wordt weergegeven in Figuur 3.3. Een reservoir met een
ontgaste en gedestilleerde 10 mmol KCl-oplossing hangt op een instelbare hoogte en zorgt voor
het benodigde drukverschil P [Pa]) over het taksegment. Het taksegment wordt tussen twee
afsluitkraantjes aangesloten op een plastic buizensysteem. De KCl-oplossing wordt, via dit
buizensysteem, in zijn natuurlijke stroomrichting doorheen het taksegment gestuwd, waarna het
verder naar de pipet stroomt, waar het debiet (E.$nt] kan worden gekwanti ceerd. P is
instelbaar via aanpassing van de hoogte van het reservoir (h [m]) volgens Vergelijking 3.1:

P = :g:h (3.1

met g [m s ?] de gravitatieconstante enfkg m 3] de densiteit van de oplossing (997 kg rbij
25C).1

De invloed van de temperatuur van de oplossing op de PLC werd minimaal bevonden (0.2% verschil bij een verschil
van 5 C en 50% PLC), waardoor afwijkingen op deze assumptie gedurende ochtend- en middagmetingen geen groot
effect zouden mogen hebben.

33



HOOFDSTUK 3. Materiaal en methoden

€Y (b)

(©)

Figuur 3.3: Opstelling in het meetstation voor het opmeten van de hydraulische geleidbaarheid (K). (a)
Een reservoir met een 10 mmol KCl-oplossing zorgt voor het nodige drukverschil over het
taksegment, waarmee het via een exibel buizensysteem is verbonden. (b) Bij aansluiting van
het segment stroomt de oplossing in beide richtingen aangegeven door de rode pijlen. Bij
de start van de meting wordt de positie van sluitkraan 1 gewijzigd, zodat enkel nog stroming
doorheen het taksegment mogelijk is. (c) Via het verschuiven van de meniscus in de pipet wordt
het debiet (F) in het xyleem bepaald.

Voor aansluiting van het segment worden luchtbellen uit het buizensysteem verwijderd (Jacobsen,
2011b). Het stroomopwaarts segmenteinde werd aangesloten op het buizensysteem ter hoogte van
sluitkraan 1 (Figuur 3.3 (b)) via nauw aansluitende connectoren. Sluitkraan 1 staat hierbij in de
open positie zodat de oplossing door beide buisjes stroomt en de druk over het taksegment
beperkt wordt. Gedurende een tiental seconden werd installatie van het taksegment met het
buizensysteem getest onder het laagste drukverschil. Indien lekken voorkwamen, werd dit
verholpen met te on tape. Vervolgens werd het stroomafwaarts segmenteinde onder water
verbonden met het buizensysteem.
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Bij de start van de meting werd de positie van de sluitkranen aangepast, zodat de oplossing enkel
door het taksegment kon vloeien. Een stabiele K kan pas gemeten worden in afwezigheid van
radiale stroming doorheen het taksegment (instroom = uitstroom). Deze radiale stroming, van
xyleem naar de bast, neemt eerst toe, waarna deze daalt naar nul en een stabiele K kan worden
opgemeten. Aangezien de lange stabiliseringstijd (tot 300 minMalus domestica

(De Baerdemaekest al., 2019)) gepaard gaat met de hervulling van vaten, is de stabiliteit van K
echter niet het beste criterium bij het meten van PLC (De Baerdemaglar, 2019). Om
hervulling en bijhorende PLC-onderschatting te vermijden, werd daarom niet gewacht op een
hydraulisch stabiele toestand. Teneinde de metingen te standaardiseren, werd deze steeds direct
na aansluiting van het taksegment gestart, aangezien de gevolgen van radiale waterstroming en
hervulling van geémboliseerde vaten op dat moment minimaal zijn (De Baerdenetekkr

2019). Voor ieder taksegment werd F bepaald over drie verschilleide (3, 6 en 8.5 kPa). De

eerste meting werd steeds uitgevoerd bij het laagdge waarna dit werd opgebouwd. Het
buizensysteem met het taksegment en de pipet bevonden zich steeds op dezelfde hoogte, enkel het
reservoir werd in hoogte verplaatst. Voor een gegeven drukverschil werd driemaal de benodigde
tijd gemeten om 0.1 ml (of 0.05 ml bij een kleine F) in de pipet te vullen. Uit het gemiddelde van
deze waarden werd F berekend voor de overeenkomstiyK is de richtingscoéf ciént van de

lineaire regressie van F in functie varP (Vergelijking 3.2):

K=F=P (3.2)

Tot slot werd de gemeten K gecorrigeerd voor de gemiddelde doorsnede en de lengte van het
segmentxyleem (K[kg.m *.MPa 1.s 1]). Dit maakt de berekening van de PLC mogelijk via
Vergelijking 3.3:

PLC=(1 K=Kc¢ma) 100 (3.3)

met K. maxde maximale K bij een goed gehydrateerde tak. De PLC van alle taksegmenten wordt
dus berekend relatief ten opzichte van een goed bewaterd referentiesegment (met PLC = 0). Een
andere optie zou zijn om voor ieder taksegmegtkte bepalen. Ditis mogelijk door na K-meting

water onder hoge druk door het taksegment te stuwen (spoeling van het taksegment). Hierbij
worden alle geémboliseerde vaten hersteld, waara.kkan worden opgemeten. Het spoelen

van taksegmenten kan echter leiden tot een overschatting of onderschattingygn Kierom en

omwille van praktische overwegingen met betrekking tot het spoelen (apparatuur en tijdsgebrek),
werd de assumptie gemaakt datk«gelijk is aan de K gemeten bij goed bewaterde takken.

Dataverwerking
De PLC van alle takken werd bepaald relatief ten opzichte van een referentietak (Vergelijking 3.3).
In afwezigheid van dagelijkse cycli van embolismeherstel, zal de PLC pas toenemen indien de
s hegatiever wordt dan des van de tak in het veld (Jacobsen, 2011a). Dit betekent dat.K
(de referentie) kan worden opgemeten wanneer de droogtestress van de tak niet hoger is dan de

20Overschatting door vaten te spoelen die gedurende de ontwikkeling hun functionaliteit verloren hebben (Jacobsen en
Pratt, 2012). Onderschatting doordat vaten verstopt kunnen raken door partikels in de spoel-oplossing of door gels in
het xyleem (Cochardt al,, 2013; De Baerdemaeket al., 2019).
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droogtestress ondervonden in het veld. Als referentie werd daarom gekozen voor de hgegste K
meting bij een ¢ (-0.13 MPa CissusenAcacig tot -2.34 MPa Banisteriopsi¥) groter dan s mjn.

Dit was echter niet het geval bjanisteriopsiswaar de referentie werd gekozen bij eeniets
negatiever dan s min (-0.13 MPa).

Bij extreme uitdroging van de takken werden regelmatig luchtbellen waargenomen in het normaal
volledig met oplossing gevuld plastic buizensysteem. Dit wijst op de hervulling van
geémboliseerde vaten met water, en resulteert in een foutieve meting. Wanneer bellen enkel bij
het derde drukverschil werden waargenomen, werd de PLC berekend op basis van de metingen
bij de eerste twee drukverschillen. Indien reeds bij het eerste of tweede drukverschil bellen
werden waargenomen, werden de metingen niet meegenomen in de analyse, behalve indien deze
punten omwille van hun zeer hoge PLC (>88%) een meerwaarde betekenden voor het verloop van
de curve.

Aangezien slechts vanaf 13/09 consequent werd gelet op de aanwezigheid van bellen, is het
mogelijk dat er voordien foutieve metingen werden geregistreerd. Om deze toch in rekening te
brengen, werd uit de dataset van metingen na 13/09 voor elke soort de minst negatiaagbij

bellen werden waargenomens i, bepaald. Voor metingen uitgevoerd véor 13/09 bij egn
negatiever dan s, IS de kans op onderschatting van de PLC reéel. Deze metingen werden
vergeleken met de overige PLC-metingen bij dezelfde soort. Wanneer een onderschatting van de
PLC werd waargenomen, werden deze metingen niet opgenomen in de analygeadgen
Cissuswerden respectievelijk twee en één punt(en) toch opgenomen, ondanks het feit dat er hier
sprake zou kunnen zijn van een onderschatting. Dit omwille van het kleine aantal PLC-metingen
dat kon worden gebruikt voor het opstellen van een VC.S&jjaniawerd reeds bij -0.05 MPa
luchtbellen in het buizensysteem waargenomen. Metingen uitgevoe8kganiavoor 13/09,
werden daarom niet opgenomen in de analyse. Afgezien hiervan werden negatieve en afwijkende
PLC-waarden (dit zijn voornamelijk afwijkend hoge waarden ten opzichte van de rest van de
curve) niet geselecteerd voor het opstellen van de VC, aangezien zij het bepalen van een klassieke
VC onmogelijk maakten. Om een volledig en genuanceerd beeld te kunnen geven van de
uitgevoerde metingen, zullen steeds alle opgemeten waarden, ook deze die niet werden
geselecteerd voor bepaling van de uiteindelijke curve, worden weergegeven.

3.5.2 Vatbaarheidscurves op basis van de optische methode (M§)

De OV-methode werd toegepast zoals beschreven door Broelrélb(2016). De methode steunt

op de relatief hoge re ectantie van geémboliseerde vaten. Van elke soort werden drie takken met
voldoende bladeren, ieder afkomstig van een ander individu, voor zonsopgang verzameld. Eén
blad per tak werd tussen twee dekglaasjes met tape op een scanner (Epson V800 Transparency
Scanner) bevestigd (Figuur 3.4). Elke tien minuten en tot volledige uitdroging werd van een op
voorhand aangeduid venster van ieder blad automatisch een scan genorBamigie(iopsiy

tot 4.625 Cissu$ dagen). De overige bladeren van de tak werden gebruikt vganetingen.
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Figuur 3.4: Eén blad per tak en in totaal drie bladeren werden in een ontspannen houding met
tape vastgemaakt op de scanner, opdat bladeren zo weinig mogelijk mechanische stress
ondervinden.

Bladeren werden ingepakt met aluminiumfolie (minstens 1 uur voor de meting), waaredere

0.5 - 2u (in uitzondering de periode tussen 20:00u en 07:30u) werd gemeten met de drukbom.
Deze procedure werd voor alle soorten tweemaal herhaald, waardoor maximaal zes (3x2) optische
VC's (VCop) per soort konden worden opgesteld.

Dataverwerking

Een analyse van de gescande beeldsequentie van de uitdrogende bladeren werd uitgevoerd in
ImageJ om snelle veranderingen van lichttransmissie in de bladnerven ten gevolge van
embolismevorming te identi ceren (Brodriblet al, 2016). Hiervoor werd deimage
subtraction-functie gebruikt, waarbij pixelwaarden van opeenvolgende afbeeldingen van elkaar
worden afgetrokken. Hierdoor worden veranderingen van lichttransmissie in opeenvolgende
afbeeldingen geaccentueerd, en trage veranderingen geassocieerd met het opdrogen van de
bladeren wegge Iterd. Voor elke beeldsequentie van een uitdrogend blad werd een
drempelwaarde voor de minimale veranderingen van lichttransmissie, karakteristiek voor
embolismevorming, bepaald. Deze drempelwaarde was afhankelijk van de hoeveelheid ruis en dit
minimale pixelwaardeverschil tussen opeenvolgende afbeeldingen varieerde van drie (weinig
ruis) tot acht (veel ruis). Hierbij werd steeds getracht om de structuur van het embolisme zo
duidelijk mogelijk in beeld te brengen, en gelijktijdig ruis, afkomstig van trichomen en
inkrimping van het blad, te beperken. Vervolgens werd de beeldsequentie omgezet naar binaire
afbeeldingen en dit resulteerde in zwarte embolismegebeurtenissen op een witte achtergrond. Om
ruis verder te beperken, werd danalyse particlesfunctie gebruikt. Aangezien dit niet
voldoende bleek, werd overgebleven ruis handmatig verwijderd (Figuur 3.5).

Het totaal aantal zwarte (geémboliseerde) pixels per foto werd bepaald maviedesure
stack-functie, en de som van de pixels over de foto's heen werd gelijk gesteld aan 100%
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