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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
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Abstract

Lianen zijn belangrijke componenten in tropische bossen, en verlagen door hun ingrijpende

invloed 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�ciënte 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 lianensoorten (Serjania schiedeana(Sapindaceae),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 door 50-waarden, werd

vastgesteld tussen lianen.  50 varieerde van -1.15 MPa (AE-methode) en -1.07 MPa

(OV-methode) in respectievelijk de tak en het blad vanCissus, tot -9.48 MPa (AE-methode) en

-5.13 MPa (OV-methode) in respectievelijk tak (AE-methode) en blad vanBanisteriopsis. Echter,

de vastgestelde 50-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 strategieën.
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Deze masterthesis duidt op de grote heterogeniteit van de lianen-groeivorm. Tot op vandaag

worden lianen beschouwd als een homogene groep, gekenmerkt door ef�ciënte en kwetsbare

vasculaire systemen. Dit wordt echter betwist door de resultaten uit deze masterthesis. Zij

beschrijven een grote diversiteit tussen lianen, met een lage (Cissus), tot matige (Acacia), en zelfs

hoge (Banisteriopsis, CydistaenSerjania) 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.
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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

invloed op de bosdynamiek, verminderen lianen de koolstofopname en -opslag van tropische

bossen (Van Der Heijdenet al., 2015). Recente studies duiden bovendien op een toename van

lianen in neotropische bossen (Campanelloet al., 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 (DeWaltet al., 2010).

Hydraulisch falen, of het breken van de waterkolom, wordt beschouwd als een van de

voornaamste oorzaken van droogte-geïnduceerde plantensterfte (Powerset al., 2020). Lianen

worden vaak beschouwd als een homogene groep (e.g. in statistische of vegetatiemodellen), die

verondersteld wordt te beschikken over een ef�ciënt vasculair systeem dat sterk verschilt van dat

van bomen (Hackeet al., 2006). Dit ef�ciënt transportweefsel zou lianen echter ook vatbaar

maken voor hydraulisch falen (De Guzmanet al., 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 lianensoorten (Serjania

schiedeana(Sapindaceae),Acacia tenuifolia(Fabaceae),Cydista heterophylla(Bignoniaceae),

1



HOOFDSTUK 1. Introductie

Banisteriopsis muricata(Malpighiaceae) enCissus microcarpa(Vitaceae)) 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 tijdens 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. Inzicht in 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 Brugneraet al., 2019), en de bekomen resultaten kunnen worden

gebruikt voor de verdere ontplooiing van deze modellen.
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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)
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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; DeWaltet al., 2010). 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 nutriënten) 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 (Rodríguez-Ronderoset al., 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-Nielsenet al., 2009) van bomen. Daarnaast zorgen lianen voor een

verdubbeling tot verdriedubbeling van de mortaliteit (Ingwellet al., 2010; Phillipset al., 2005),

en verstoren ze de vestiging van kiemplanten (Stevens, 1987; Barker en Pérez-Salicrup, 2000;

Schnitzer, 2001; Van Der Heijdenet 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; Augustoet al., 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 Heijdenet al., 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 Heijdenet al., 2015).

Tropische bossen omvatten bijna 30% van alle aardse koolstof en beslaan 40% van de mondiale

koolstofreservoirs (Van Der Heijdenet al., 2015). Ze spelen dus een cruciale rol bij het

onttrekken van CO2 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 Azië (Figuur 2.2) (Schnitzer en

Bongers, 2011; Campanelloet al., 2016; Bongerset al., 2020). Tot vandaag blijven de

mechanismen verantwoordelijk voor dit patroon onduidelijk (Wrightet al., 2015). De invloed van

klimaatverandering als het gecombineerde effect van hogere atmosferische CO2 concentraties en

intensere droogteperiodes, en een toenemende graad van natuurlijke en antropogene verstoringen,

werden reeds gesuggereerd (Phillipset al., 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 Campanelloet 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 geïntegreerd (Di Porcia E Brugneraet al., 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 essentiële molecule bij de fotosynthese. Door de reactie met CO2, opgenomen uit

de atmosfeer, worden suikers geproduceerd (Steppe, 2018).

ii) 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).

iii) 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 nutriënten

(Steppe, 2018).

2.2.1 Watertransport

De waterpotentiaal ( [MPa]) wordt gebruikt om de beschikbaarheid van water aan te geven en

heeft een thermodynamische grondslag. kan 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 negatieve , meestal 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 de (Scholanderet al., 1965).

� P = 2:�=r m (2.1)

met� P [Pa] het drukverschil over de meniscus,� de oppervlaktespanning van water (=0.072 Pa.m

bij 25� C) en rm [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 continuüm 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� 1] de hydraulische

weerstand met als inverse de hydraulische geleidbaarheid (K [kg.MPa� 1.s� 1]) 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, tracheïden 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 continuüm 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 poriën, 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 termen van Ks [kg.m� 1.MPa� 1.s� 1].

Dit is het debiet bij een gegeven drukverschil doorheen een gegeven oppervlakte en lengte van

spinthout, of de stam-speci�eke hydraulische geleidbaarheid. Ks is zowel afhankelijk van de totale

geleidende oppervlakte als van het aantal houtvaten en hun diameter (Diaset al., 2019). 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, de Ks van de 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 van Ks, aangezien ongeveer de helft van R afkomstig is

van eindwand-structuren (stippels en perforatieplaten), en deze wet bovendien uitgaat van ideale

capillairen (Jansenet al., 2009). Verschillen in hydraulische architectuur van een plant duiden op

verschillen in watergebruik, en in een positionering tussen hydraulische ef�ciëntie en hydraulische

veiligheid (Choatet al., 2005; Jacobsenet 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-barrière

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 (Rockwellet al., 2014).

Kleine bellen (straal < r*) kunnen onder invloed van de oppervlaktespanning van water terug

oplossen in het xyleemsap (Tyreeet al., 1994). Bij grote spanning, dit is een sterk negatieve ,

kan de luchtbel groeien (Tyreeet 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).

Geëmboliseerde vaten zijn met lucht gevuld waardoor ze onbruikbaar worden voor watertransport.

Hierdoor daalt Ks en komt het watertransport in gevaar (Hölttä et al., 2012). Embolismevorming

kan optreden ten gevolge van droogtestress (Cochard, 2006; Rockwellet al., 2014), vriezen en

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

van deze masterproef zal enkel droogtestress-gerelateerde embolismevorming worden besproken.

Wat volgt, zijn enkele veel beschreven theorieën van dit fenomeen.

Air-seeding hypothese

Het proces waarbij lucht uit een geëmboliseerd vat via het stippelmembraan een functioneel vat

binnendringt, wordt beschreven in deair seedinghypothese (Cochardet al., 1992; Zimmermann,

2013), en wordt beschouwd als de belangrijkste bron voor vat-embolisme (Rockwellet al., 2014).
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