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A n a l y s is  o f  c ir c u l a r  b o r d e r e d  p it  f u n c t io n

I. A n g io s p e r m  v e s s e l s  w it h

HOMOGENOUS PIT MEMBRANES1

Jo h n  S. S p e r r y 2 a n d  U w e  G. H a c k e

B i o lo g y  D e p a r tm e n t ,  U n i v e r s i ty  o f  U ta h ,  2 5 7  S o u t h  1 4 0 0  E a s t ,  S a l t  L a k e  C i ty ,  U t a h  8 4 1 1 2  U S A

A  m o d e l  p r e d i c t e d  p i t  a n d  v e s s e l  c o n d u c t iv i t y ,  t h e  a i r - s e e d  p r e s s u r e  f o r  c a v i t a t i o n ,  a n d  t h e  i m p l o s i o n  p r e s s u r e  c a u s in g  v e s s e l  c o l l a p s e .  

P r e d ic t io n s  w e r e  b a s e d  o n  m e a s u r e m e n ts  f r o m  2 7  a n g io s p e r m  s p e c ie s  w i t h  c i r c u la r  b o r d e r e d  p i t s  a n d  a i r - s e e d  p r e s s u r e s  o f  0 . 2 - 1 1 .3  

M P a .  V e s s e l  i m p l o s i o n  p r e s s u r e  e x c e e d e d  a i r - s e e d  p r e s s u r e  b y  a  s a f e ty  f a c t o r  o f  1 .8  a c h ie v e d  b y  t h e  i n c r e a s e  i n  v e s s e l  w a l l  t h ic k n e s s  

p e r  v e s s e l  d i a m e te r  w i t h  a i r - s e e d  p r e s s u r e .  I n t e r v e s s e l  p i t t in g  r e d u c e d  t h e  i m p l o s i o n  p r e s s u r e  b y  2 0  t o  4 0 % . P i t  h y d r a u l i c  c o n d u c t i v i t y  

d e c r e a s e d  b y  3 0 - f o l d  f r o m  lo w  ( < 1  M P a )  t o  h i g h  ( > 1 0  M P a )  a i r - s e e d  p r e s s u r e  p r im a r i l y  b e c a u s e  o f  d e c r e a s in g  p i t  m e m b r a n e  

c o n d u c t iv i t y .  V e s s e l  c o n d u c t i v i t y  ( p e r  l e n g t h  a n d  w a l l  a r e a )  i n c r e a s e d  w i th  v e s s e l  l e n g th  a s  h i g h e r  l u m e n  c o n d u c t i v i t y  o v e r c a m e  lo w  

p i t  c o n d u c t iv i t y .  A t  t h e  “ s a tu r a t i n g  v e s s e l  l e n g t h , ’’ v e s s e l  c o n d u c t i v i t y  m a x i m iz e d  a t  t h e  H a g e n - P o is e u i l l e  v a lu e  f o r  t h e  l u m e n  p e r  

w a l l  a r e a .  S a t u r a t e d  v e s s e l  c o n d u c t i v i t y  d e c l i n e d  b y  s ix f o ld  w i th  i n c r e a s i n g  a i r - s e e d  p r e s s u r e  b e c a u s e  o f  i n c r e a s e d  w a l l  t h ic k n e s s  

a s s o c i a te d  w i th  i n c r e a s e d  i m p l o s i o n  r e s i s ta n c e .  T h e  s a tu r a te d  v e s s e l  l e n g t h  is  l i k e l y  t h e  o p t im a l  l e n g t h  b e c a u s e :  ( a )  s h o r t e r  v e s s e l s  

h a v e  l o w e r  c o n d u c t i v i t i e s ,  ( b )  l o n g e r  v e s s e l s  d o  n o t  i n c r e a s e  c o n d u c t i v i t y  w h e n  f u n c t i o n a l  y e t  d e c r e a s e  i t  m o r e  w h e n  c a v i t a te d ,  ( c )  

o b s e r v e d  p i t  s t r u c tu r e  m o s t  c lo s e l y  o p t im iz e d  v e s s e l  c o n d u c t i v i t y  a t  t h e  s a tu r a te d  l e n g th ,  a n d  ( d )  s a tu r a te d  l e n g th s  w e r e  s im i l a r  to  

m e a s u r e d  le n g th s .

Key words: f u n c t i o n a l  w o o d  a n a to m y ;  h y d r a u l i c  a r c h i te c tu r e ;  p l a n t  b i o m e c h a n ic s ;  p l a n t  w a t e r  t r a n s p o r t ;  x y l e m  c a v i t a t i o n ;  x y l e m  

h y d r a u l i c  c o n d u c t iv i t y .

X y l e m  c o n d u i t  w a l l s  m u s t  p e r f o r m  t h r e e  i m p o r t a n t  f u n c ­

t i o n s :  ( 1 )  p e r m i t  w a t e r  f l o w  b e t w e e n  a d j a c e n t  c o n d u i t s ,  ( 2 )  

p r e v e n t  a i r  e n t r y  f r o m  e m b o l i z e d  ( g a s - f i l l e d )  c o n d u i t s  t o  a d ­

j a c e n t  w a t e r - f i l l e d  f u n c t i o n a l  o n e s ,  a n d  ( 3 )  p r e v e n t  i m p l o s i o n  

u n d e r  t h e  s i g n i f i c a n t  n e g a t i v e  p r e s s u r e  o f  t h e  t r a n s p i r a t i o n  

s t r e a m  ( Z i m m e r m a n n ,  1 9 8 3 ;  C a r l q u i s t ,  1 9 8 8 ) .  T h e s e  f u n c t i o n s  

a r e  f u l f i l l e d  b y  a  t h i c k  l i g n i f i e d  w a l l  f o r  s t r e n g t h  t h a t  i s  p u n c ­

t u a t e d  w i t h  t h i n  a r e a s  ( p i t s )  t o  a l l o w  w a t e r  f l o w  ( F i g .  1 ) .  T h e  

p i t s  l a c k  t h i c k  s e c o n d a r y  w a l l  l a y e r s ,  a n d  t h e  t h i n  c o m p o u n d  

m i d d l e  l a m e l l a  o f  a d j a c e n t  p r i m a r y  c e l l  w a l l s  i s  m o d i f i e d  t o  

f o r m  a  r e l a t i v e l y  p o r o u s  p i t  m e m b r a n e .  T h e  s u r r o u n d i n g  s e c ­

o n d a r y  w a l l  a r c h e s  o v e r  t h e  p i t  m e m b r a n e ,  f o r m i n g  a  p i t  b o r ­

d e r  w i t h  a n  a p e r t u r e  o p e n i n g  t o  t h e  i n n e r  p i t  c h a m b e r  ( F i g .  

1 C ,  D ) .  T h e  f i r s t  f u n c t i o n  i s  i n  d i r e c t  c o n f l i c t  w i t h  t h e  o t h e r  

t w o  b e c a u s e  t h e  w a l l  f e a t u r e s  t h a t  p r e v e n t  a i r  e n t r y  ( s t r o n g  p i t  

m e m b r a n e s  w i t h  n a r r o w  p o r e s )  a n d  i m p l o s i o n  ( t h i c k ,  l i g n i f i e d  

w a l l  l a y e r s  w i t h  f e w  p i t s )  a l s o  i n h i b i t  w a t e r  f l o w .

P r e s u m a b l y ,  t h e  s t r u c t u r e  o f  t h e  x y l e m  c o n d u i t s  o p t i m i z e s  

t h e s e  c o n f l i c t i n g  f u n c t i o n s  t o  s o m e  d e g r e e ,  p r o v i d i n g  t h e  n e c ­

e s s a r y  h y d r a u l i c  c o n d u c t i v i t y  w i t h  t h e  l e a s t  i n v e s t m e n t  i n  w a l l  

m a t e r i a l  a n d  a t  a  g i v e n  s a f e t y  f r o m  a i r - s e e d i n g  a n d  i m p l o s i o n .  

T h e  s t r u c t u r e  o f  t h e  i n t e r c o n d u i t  p i t  i t s e l f  h a s  l o n g  b e e n  a s ­

s u m e d  t o  r e f l e c t  a  b e n e f i c i a l  c o m p r o m i s e  b e t w e e n  m a i n t a i n i n g  

w a l l  s t r e n g t h  a n d  s a f e t y  f r o m  e m b o l i s m  o n  t h e  o n e  h a n d  v s .  

p r o m o t i n g  w a t e r  f l o w  o n  t h e  o t h e r  ( C a r l q u i s t ,  1 9 8 8 ) .  T h e  a r c h ­

i n g  b o r d e r  o f  c i r c u l a r  b o r d e r e d  p i t s  p l a c e s  c o m p r e s s i v e l y  

s t r o n g  l i g n i f i e d  w a l l  m a t e r i a l  f a r  f r o m  t h e  n e u t r a l  a x i s  w h e r e  

i t  c a n  w i t h s t a n d  t h e  b e n d i n g  f o r c e s  b e s t .  T h e  a p e r t u r e ,  t h o u g h  

r e l a t i v e l y  n a r r o w ,  h a s  a  c o n d u c t i v i t y  m u c h  g r e a t e r  t h a n  a n

1 M a n u s c r ip t  r e c e i v e d  1 J u ly  2 0 0 3 ;  r e v i s io n  a c c e p t e d  2 1  O c t o b e r  2 0 0 3 .
T h e  a u th o r s  w i s h  t o  t h a n k  P r o f e s s o r  L a r r y  D e V r ie s  o f  t h e  U n i v e r s i ty  o f

U ta h  M e c h a n i c a l  E n g i n e e r i n g  D e p a r tm e n t  a n d  P r o f e s s o r  F r e d  A d l e r  o f  th e  
U n i v e r s i ty  o f  U ta h  B i o lo g y  D e p a r tm e n t  f o r  n u m e r o u s  d i s c u s s io n s  c o n c e r n in g  

t h e  m o d e l in g  o f  s t r e s s e s  a n d  s t r a in s  i n  t h e  x y l e m .  T h i s  r e s e a r c h  w a s  s u p p o r t e d  
b y  N S F  g r a n t  I B N - 0 1 1 2 2 1 3 .

2 E - m a i l :  s p e r r y @ b i o lo g y .u t a h . e d u .

e q u a l  a r e a  o f  p i t  m e m b r a n e .  T h e  o p e n  p i t  c h a m b e r  e x p o s e s  

m a x i m a l  s u r f a c e  a r e a  o f  t h i s  l i m i t i n g  m e m b r a n e  w i t h o u t  w e a k ­

e n i n g  t h e  w a l l .  T h e  m e m b r a n e  i s  r e l a t i v e l y  t h i n ,  n o n l i g n i f i e d  

a n d  h e n c e ,  p o r o u s  a n d  h y d r o p h i l i c .  T h i s  e n h a n c e s  h y d r a u l i c  

c o n d u c t i v i t y  w h e n  w a t e r  i s  o n  b o t h  s i d e s ,  b u t  a l s o  m i n i m i z e s  

t h e  a i r - s e e d i n g  o f  c a v i t a t i o n  t h r o u g h  t h e  p i t  w h e n  a n  a i r - w a t e r  

i n t e r f a c e  b e c o m e s  d r a w n  i n t o  t h e  p i t  m e m b r a n e .

I n t u i t i v e l y ,  a  p i t  t h a t  i s  m o r e  r e s i s t a n t  t o  a i r - s e e d i n g  s h o u l d  

a l s o  b e  l e s s  c o n d u c t i v e  t o  w a t e r .  I f  s o ,  t h i s  c o u l d  b e  o n e  r e a s o n  

f o r  t h e  o b s e r v e d  c o r r e l a t i o n  b e t w e e n  a  s p e c i e s ’  a i r - s e e d  p r e s ­

s u r e  a n d  t h e  s e v e r i t y  o f  w a t e r  s t r e s s  i t  m u s t  e n d u r e  ( D a v i s  e t  

a l . ,  1 9 9 9 ;  H a c k e  e t  a l . ,  2 0 0 0 ;  P o c k m a n  a n d  S p e r r y ,  2 0 0 0 ) .  T h e  

x y l e m  s h o u l d  b e  n o  m o r e  r e s i s t a n t  t o  a i r - s e e d i n g  t h a n  i t  h a s  

t o  b e  i f  i n  d o i n g  s o  i t  u n n e c e s s a r i l y  s a c r i f i c e s  h y d r a u l i c  c o n ­

d u c t i v i t y .  T h e  v a r i a t i o n  i n  p i t  s h a p e  a n d  m e m b r a n e  s t r u c t u r e  

m a y  b e  a d a p t i v e  i n  o p t i m a l l y  b a l a n c i n g  t h e  c o n f l i c t  b e t w e e n  

c o n d u c t i v i t y  a n d  s a f e t y  f r o m  a i r - s e e d i n g .

P e r h a p s  t h e  m o s t  s t r i k i n g  d i f f e r e n c e  b e t w e e n  p i t  t y p e s  i s  t h e  

c o n t r a s t  b e t w e e n  t h e  t y p i c a l  ‘ ‘h o m o g e n o u s ’ ’ p i t  m e m b r a n e  o f  

w i d e  p h y l o g e n e t i c  d i s t r i b u t i o n  t h a t  i s  u n i f o r m l y  t h i n  a n d  m i -  

c r o p o r o u s  v s .  t h e  t o r u s - m a r g o  s t r u c t u r e  o f  m a n y  g y m n o s p e r m  

t r a c h e i d s .  T h e  t w o  m e m b r a n e  t y p e s  r e p r e s e n t  d i f f e r e n t  s o l u ­

t i o n s  t o  t h e  s a m e  p r o b l e m ;  b u t  i t  s e e m s  l i k e l y  t h a t  t h e y  m a y  

h a v e  q u i t e  d i f f e r e n t  h y d r a u l i c  c o n d u c t i v i t i e s  f o r  t h e  s a m e  a i r -  

s e e d  p r e s s u r e  ( L a n c a s h i r e  a n d  E n n o s ,  2 0 0 2 ) .

I n  a d d i t i o n  t o  b e i n g  i n f l u e n c e d  b y  p i t  s t r u c t u r e ,  t h e  h y d r a u ­

l i c  c o n d u c t i v i t y  o f  a  c o n d u i t  i s  a l s o  d e t e r m i n e d  b y  t h e  w i d t h  

a n d  l e n g t h  o f  t h e  c o n d u i t  l u m e n .  A c c o r d i n g  t o  t h e  H a g e n -  

P o i s e u i l l e  e q u a t i o n ,  h y d r a u l i c  c o n d u c t i v i t y  o f  t h e  l u m e n  

s h o u l d  i n c r e a s e  w i t h  t h e  f o u r t h  p o w e r  o f  t h e  c o n d u i t  w i d t h .  

T h i s  g a i n  i n  c o n d u c t i v i t y  c a n  o n l y  b e  r e a l i z e d ,  h o w e v e r ,  i f  t h e  

l u m e n  i s  s u f f i c i e n t l y  l o n g  s o  t h a t  t h e  p i t  c o n d u c t i v i t y  i s  n o t  

l i m i t i n g .  T h e  w o r k  o f  G i b s o n  a n d  c o l l e a g u e s  ( C a l k i n  e t  a l . ,  

1 9 8 6 ;  S c h u l t e  e t  a l . ,  1 9 8 7 ;  S c h u l t e  a n d  G i b s o n ,  1 9 8 8 )  h a s  

s h o w n  t h a t  t r a c h e i d  l e n g t h  m u s t  i n c r e a s e  w i t h  t r a c h e i d  d i a m ­
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F ig .  1 . R e l e v a n t  f e a t u r e s  o f  a n g io s p e r m  v e s s e l  w a l l  s t r u c tu r e .  ( A )  T r a n s v e r s e  v i e w  o f  t w o  a d j a c e n t  c o n d u i t s  a n d  p i t t e d  w a l l .  N e g a t iv e  p r e s s u r e  i n  w a te r -  
f i l le d  c o n d u i t s  i n d u c e s  c i r c u m f e r e n t ia l  h o o p  s t r e s s e s  i n  t h e  c o n d u i t  w a l l .  L a r g e r  b e n d in g  s t r e s s e s  a r e  i n d u c e d  w h e n  t h e  a d j a c e n t  c o n d u i t  i s  a i r - f i l l e d  a n d  th e  

c o m m o n  w a l l  b e n d s  t o w a r d s  t h e  w a te r - f i l l e d  s id e .  b  =  w id th  o f  t h e  p i t t e d  c o m m o n  w a l l .  ( B )  F a c e  v i e w  o f  p i t t e d  w a l l .  D a =  a p e r t u r e  d i a m e te r ;  D m =  m e m b r a n e  
d i a m e te r ;  s  =  s p a c in g  b e tw e e n  p i ts ;  L e =  l i g a m e n t  e f f i c i e n c y  ( r a t io  o f  d i m e n s io n s  l / l ' ) . ( C )  T r a n s v e r s e  v i e w  o f  p i t t e d  w a l l  s h o w in g  p i t  a p e r tu r e ,  b o r d e r ,  a n d  

m e m b r a n e .  r y =  r a d iu s  o f  c u r v a t u r e  o f  m e m b r a n e  d e f l e c te d  d i s t a n c e  y  f r o m  f la t  p o s i t io n ;  r ya =  r a d iu s  o f  c u r v a t u r e  o f  i n n e r  c h a m b e r  w a l l ;  tw =  d o u b l e  w a l l  
t h ic k n e s s ;  t a =  t h ic k n e s s  o f  s in g l e  a p e r tu r e .  ( D )  M e d ia n  t r a n s v e r s e  s e c t io n  t h r o u g h  a  s in g l e  p i t :  y  =  m e m b r a n e  d e f l e c t i o n  f r o m  f la t  p o s i t io n ;  y a =  m e m b r a n e  

d e f l e c t i o n  f o r  r a d i u s  o f  c u r v a t u r e  rya; y l d i s t a n c e  f r o m  f la t  m e m b r a n e  t o  i n n e r  e d g e  o f  a p e r tu r e ;  a n g le  o f  m e m b r a n e  d e f l e c t i o n  f r o m  f la t  p o s i t io n .

e t e r  i f  t h e r e  i s  t o  b e  a  n e t  g a i n  i n  t o t a l  t r a c h e i d  c o n d u c t i v i t y ,  

a n d  t h i s  i s  p r e s u m a b l y  w h y  t r a c h e i d  d i a m e t e r  a n d  l e n g t h  a r e  

c o r r e l a t e d .  T h e  s a m e  p r i n c i p l e  a p p l i e s  f o r  v e s s e l s  w h e r e  l e n g t h  

a n d  d i a m e t e r  a r e  a l s o  p o s i t i v e l y  r e l a t e d  ( E w e r s  a n d  F i s h e r ,  

1 9 8 9 ) .

A d j u s t m e n t s  i n  c o n d u i t  d i a m e t e r  a n d  l e n g t h  m a y  c o m p e n ­

s a t e  f o r  t h e  c h a n g e s  i n  p i t  c o n d u c t i v i t y  a s s o c i a t e d  w i t h  d i f f e r ­

e n t  a i r - s e e d  p r e s s u r e s .  T h u s ,  a  s p e c i e s  c a p a b l e  o f  a v o i d i n g  c a v ­

i t a t i o n  b y  a i r - s e e d i n g  a n d  n e c e s s a r i l y  h a v i n g  l o w - c o n d u c t i v i t y  

p i t s  d o e s  n o t  n e c e s s a r i l y  h a v e  t o  h a v e  a  l o w  o v e r a l l  c o n d u c ­

t i v i t y  i f  t h e  c o n d u i t  w i d t h  a n d  l e n g t h  i n c r e a s e  t o  o v e r c o m e  t h e  

a d d e d  p i t  r e s i s t a n c e .  T h e  i n t e r a c t i o n  b e t w e e n  p i t  a n d  l u m e n  

c o n d u c t i v i t y  m a y  u n d e r l i e  t h e  v a r i a b l e  r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  

c a v i t a t i o n  r e s i s t a n c e  a n d  x y l e m  c o n d u c t i v i t y ,  w i t h  s o m e  r e ­

s e a r c h e r s  s h o w i n g  a  t r a d e - o f f  o f  v a r y i n g  s i g n i f i c a n c e  a n d  o t h ­

e r s  s h o w i n g  n o  r e l a t i o n s h i p  a t  a l l  ( S p e r r y  a n d  S a l i e n d r a ,  1 9 9 4 ;  

T y r e e  e t  a l . ,  1 9 9 4 ;  D a v i s  e t  a l . ,  1 9 9 8 ;  P o c k m a n  a n d  S p e r r y ,  

2 0 0 0 ;  H a c k e  a n d  S p e r r y ,  2 0 0 1 ;  M a r t i n e z - V i l a l t a  e t  a l . ,  2 0 0 2 ) .

i n  t h i s  s e r i e s  o f  t w o  p a p e r s ,  w e  p r e s e n t  a  m o d e l  t h a t  p r e d i c t s  

t h e  t h r e e  f u n c t i o n s  o f  p i t t e d  c o n d u i t s — h y d r a u l i c  c o n d u c t i v i t y ,  

a i r - e n t r y  p r e s s u r e  ( =  ‘ ‘a i r - s e e d  p r e s s u r e ’ ’ ) ,  a n d  m e c h a n i c a l  

s t r e n g t h — f r o m  c o n d u i t  s t r u c t u r e .  F o r  s i m p l i c i t y ,  w e  c o n f i n e  

o u r s e l v e s  t o  s p e c i e s  w i t h  c i r c u l a r  b o r d e r e d  p i t s .  T h e  m o d e l  

e x t e n d s  P e t t y ’s  m e c h a n i c a l  a n a l y s i s  o f  p i t  m e m b r a n e s  ( P e t t y ,  

1 9 7 2 ) ,  o u r  p r e v i o u s  s t u d y  o f  c o n d u i t  w a l l  s t r e n g t h  a g a i n s t  i m ­

p l o s i o n  ( H a c k e  e t  a l . ,  2 0 0 1 a ) ,  a n d  s e v e r a l  p r e v i o u s  s t u d i e s  o f  

t r a c h e i d  c o n d u c t i v i t y  ( C a l k i n  e t  a l . ,  1 9 8 6 ;  S c h u l t e  a n d  G i b s o n ,  

1 9 8 8 ;  L a n c a s h i r e  a n d  E n n o s ,  2 0 0 2 )  t o  a c c o u n t  f o r  a l l  t h r e e  

c o n d u i t  f u n c t i o n s  w i t h  a  r e l a t i v e l y  s i m p l e  s e t  o f  c a l c u l a t i o n s .

i n  t h i s  f i r s t  p a p e r ,  w e  d e s c r i b e  t h e  m o d e l  i n  d e t a i l  a n d  a p p l y  

i t  t o  t h e  u n i f o r m l y  t h i n  a n d  h o m o g e n o u s  p i t  m e m b r a n e  s t r u c ­

t u r e  t y p i c a l  o f  i n t e r v e s s e l  p i t s  o f  a n g i o s p e r m s .  W e  c o m p a r e  

t h e  m o d e l  t o  d a t a  f r o m  r o o t  a n d  s t e m  x y l e m  o f  2 7  a n g i o s p e r m  

s p e c i e s  w i t h  m e a s u r e d  a i r - s e e d  p r e s s u r e s  r a n g i n g  f r o m  0 . 2  t o  

1 1 . 3  M P a ,  h e n c e ,  r e f l e c t i n g  t h e  b r o a d  r a n g e  o f  n e g a t i v e  p r e s ­

s u r e  e x h i b i t e d  b y  v a s c u l a r  p l a n t s  ( T a b l e  1 ) .  W e  e v a l u a t e d  t h e  

t r a d e - o f f s  b e t w e e n  t h e  t h r e e  f u n c t i o n s  a n d  c o n s i d e r e d  t h e  e x ­

t e n t  t o  w h i c h  v e s s e l  s t r u c t u r e  h a s  o p t i m i z e d  c o n d u c t i v i t y  p e r  

i n v e s t m e n t  i n  c o n d u i t  s t r u c t u r e  a n d  p e r  a i r - s e e d  p r e s s u r e .

I n  t h e  s e c o n d  p a p e r  o f  t h e  s e r i e s  ( H a c k e  e t  a l . ,  2 0 0 4 ) ,  w e  

d e s c r i b e  e x t e n s i o n s  o f  t h e  m o d e l  t o  t h e  t o r u s - m a r g o  p i t  s t r u c ­

t u r e  o f  g y m n o s p e r m  t r a c h e i d s  a n d  e v a l u a t e  t r a c h e i d  s t r u c t u r e  

a n d  f u n c t i o n  i n  c o m p a r i s o n  w i t h  t h e  r e s u l t s  f o r  v e s s e l s .

m a t e r i a l s  a n d  M E T H O D S

T h e  d a t a  s e t  a n d  a i r - s e e d  p r e s s u r e  ( P a) — T h e  d a t a  s e t  w a s  l a r g e ly  c o m p i l e d  

f r o m  p r e v i o u s  s tu d ie s ,  i n c l u d i n g  a  c o m p a r a t i v e  a n a ly s i s  o f  c a v i t a t i o n  r e s i s ­

t a n c e  a n d  w o o d  d e n s i t y  ( H a c k e  e t  a l . ,  2 0 0 1 a ) .  T h e  m o s t  i m p o r t a n t  c r i t e r io n  

w a s  t o  h a v e  a  w id e  r a n g e  o f  c a v i t a t i o n  r e s i s t a n c e  f o r  c o m p a r i s o n  w i t h  c o n d u i t
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T a b l e  1 . S t u d y  s p e c i e s  l i s t e d  a l p h a b e t i c a l l y  b y  f a m i l y .  H a b i t a t s  a r e  W a s a t c h  M o u n t a i n s  o f  U t a h  ( W M ) ,  P i e d m o n t  o f  N o r t h  C a r o l i n a  ( N C ) ,  U t a h ’s 

G r e a t  B a s i n  ( G B ) ,  g r e e n h o u s e - g r o w n  p l a n t s  ( G H ) ,  S o n o r a n  D e s e r t  ( S D ) ,  C a l i f o r n i a  C h a p a r r a l  ( C C ) ,  P e p p e r d i n e  U n i v e r s i t y  c a m p u s  ( P P ) .  I n  
s o m e  s p e c i e s ,  b o t h  s t e m  ( S )  a n d  r o o t  ( R )  o r g a n s  w e r e  m e a s u r e d .  I n  r i c e ,  l e a v e s  ( L )  w e r e  m e a s u r e d .  T h e  a i r - s e e d  p r e s s u r e  ( P a)  i s  t h e  a b s o l u t e  

v a l u e  o f  t h e  n e g a t i v e  p r e s s u r e  r e q u i r e d  t o  e l i m i n a t e  5 0 %  o f  t h e  h y d r a u l i c  c o n d u c t i v i t y  o f  t h e  x y l e m  s a m p l e .  W h e n  t w o  P a v a l u e s  a r e  g i v e n ,  
t h e  s e c o n d  o n e  r e f e r s  t o  r o o t s .  D a t a  s o u r c e  i s  g i v e n  w h e r e  m e a s u r e m e n t s  w e r e  n o t  m a d e  s p e c i f i c a l l y  f o r  t h i s  p a p e r .

Species Family Organ Habitat p . (MPa) Source

A c e r  g r a n d i d e n t a t u m A c e r a c e a e s , r W M 4 . 0 ,  0 . 8
A .  n e g u n d o A c e r a c e a e s , r W M 2 . 4 ,  0 .3 H a c k e  e t  a l . ,  2 0 0 1 b

A .  r u b r u m A c e r a c e a e s N C 3 .3
N e r i u m  o l e a n d e r A p o c y n a c e a e s P P 1 .7

B a c c h a r i s  s a l i c i f o l i a A s t e r a c e a e s S D 3 .0 P o c k m a n  a n d  S p e r r y ,  2 0 0 0
C h r y s o t h a m n u s  n a u s e o s u s A s t e r a c e a e R g b 2.1 S p e r r y  a n d  H a c k e ,  2 0 0 2

C .  p a r r y i A s t e r a c e a e R g b 2 .7 S p e r r y  a n d  H a c k e ,  2 0 0 2
C .  v i s c i d i f l o r u s A s t e r a c e a e R g b 1 .7 S p e r r y  a n d  H a c k e ,  2 0 0 2

H e l i a n t h u s  a n n u u s A s t e r a c e a e
( w e l l - w a t e r e d ) s g h 1 .7 S t i l l e r  a n d  S p e r r y ,  2 0 0 2

( d r o u g h t - g r o w n ) s g h 3 .5 S t i l l e r  a n d  S p e r r y ,  2 0 0 2
T e t r a d y m i a  g l a b r a t a A s t e r a c e a e

( f i n e  s o i l  h a b i t a t ) R g b 3 . 2 S p e r r y  a n d  H a c k e ,  2 0 0 2
( c o a r s e  s o i l  h a b i t a t ) R g b 1.8

A l n u s  i n c a n a B e t u l a c e a e s , r W M 1.6 ,  0 . 2 H a c k e  e t  a l . ,  2 0 0 1 b
B e t u l a  o c c i d e n t a l i s B e t u l a c e a e s , r W M 1 .3 ,  0 .3 H a c k e  e t  a l . ,  2 0 0 1 b

A c a c i a  c o n s t r i c t a F a b a c e a e s s d 6.0 P o c k m a n  a n d  S p e r r y ,  2 0 0 0
A .  g r e g g i i F a b a c e a e s s d 5 . 4 P o c k m a n  a n d  S p e r r y ,  2 0 0 0

P r o s o p i s  v e l u t i n a F a b a c e a e s s d 6.2 P o c k m a n  a n d  S p e r r y ,  2 0 0 0
L a u r u s  n o b i l i s L a u r a c e a e s g h 1 .7 H a c k e  a n d  S p e r r y ,  2 0 0 3

F r a x i n u s  v e l u t i n a o l e a c e a e s s d 2 .7 P o c k m a n  a n d  S p e r r y ,  2 0 0 0
O r y z a  s a t i v a P o a c e a e

( I R  6 4 ) L g h 1 .9 S t i l l e r  e t  a l . ,  2 0 0 3
( A z u c e n a ) L g h 1 .9 S t i l l e r  e t  a l . ,  2 0 0 3

C e a n o t h u s  c r a s s i f o l i u s R h a m n a c e a e s C C 9 . 4 D a v i s  e t  a l . ,  2 0 0 2
C .  c u n e a t u s R h a m n a c e a e s C C 9 .5 D a v i s  e t  a l . ,  1 9 9 9

C .  o l i g a n t h u s R h a m n a c e a e s C C 6.2 D a v i s  e t  a l . ,  1 9 9 9
C .  m e g a c a r p u s R h a m n a c e a e s C C 11.0 D a v i s  e t  a l . ,  1 9 9 9

A d e n o s t o m a  f a s c i c u l a t u m R o s a c e a e s C C 8 .3 D a v i s  e t  a l . ,  1 9 9 8
P r u n u s  v i r g i n i a n a R o s a c e a e s W M 3 .8

P o p u l u s  f r e m o n t i i S a l i c a c e a e s s d 2.1 P o c k m a n  a n d  S p e r r y ,  2 0 0 0
P o p u l u s  a n g u s t i f o l i a S a l i c a c e a e s W M 1 .9 H a c k e  e t  a l . ,  2 0 0 1 b

L a r r e a  t r i d e n t a t a Z y g o p h y l l a c e a e s s d 1 1 .3 P o c k m a n  a n d  S p e r r y ,  2 0 0 0

s t r u c tu r e .  T h e  c a v i t a t i o n  r e s i s ta n c e  o f  e a c h  x y l e m  s a m p le  i n  t h e  d a t a  s e t  is  

r e p r e s e n te d  b y  t h e  ‘‘a i r - s e e d  p r e s s u r e  ( P a) ’’ ( T a b le  1 ) , w h i c h  is  t h e  p r e s s u r e  

d i f f e r e n c e  ( a  p o s i t i v e  v a lu e )  r e q u i r e d  t o  f o r c e  a i r  i n t o  t h e  x y l e m  c o n d u i t s  a n d  

c a u s e  c a v i t a t i o n .  i t  i s  e q u a l  a n d  o p p o s i t e  t o  t h e  n e g a t i v e  s a p  p r e s s u r e  a t  c a v ­

i t a t io n .  i t  w a s  o b t a i n e d  f r o m  v u l n e r a b i l i ty  c u r v e s  m e a s u r e d  w i t h  t h e  c e n t r i f ­

u g a l  f o r c e  m e t h o d  ( P o c k m a n  e t  a l. ,  1 9 9 5 )  o n  n  a  6  x y l e m  s a m p le s  p e r  s p e c ie s  

a n d  o r g a n  ( u s u a l ly  s te m s  o r  r o o ts ) .  S e g m e n t s  1 4  c m  l o n g  w e r e  f lu s h e d  a t  1 0 0  

k P a  w i t h  d e io n iz e d ,  f i l t e r e d  ( 0 .2  |x m )  w a t e r  t o  r e m o v e  a n y  x y l e m  e m b o l i s m .  

T h e  m a x i m u m  h y d r a u l i c  c o n d u c t i v i t y  o f  e a c h  s e g m e n t  w a s  s u b s e q u e n t ly  m e a ­

s u r e d  w i th  a  c o n d u c t i v i t y  a p p a r a tu s  ( S p e r r y  e t  a l . ,  1 9 8 8 ) .  T h e n ,  s e g m e n t s  w e re  

s p u n  i n  a  c e n t r i f u g e  t o  a  k n o w n  x y l e m  p r e s s u r e  ( P o c k m a n  e t  a l. ,  1 9 9 5 ) .  A f t e r  

s p in n in g ,  t h e  l o s s  o f  h y d r a u l i c  c o n d u c t i v i t y  w a s  m e a s u r e d  a n d  p l o t t e d  v s .  th e  

c o r r e s p o n d in g  x y l e m  p r e s s u r e  t o  o b t a i n  v u l n e r a b i l i ty  c u r v e s .  S h o o t s  w e r e  5 ­

1 3  m m  i n  d ia m e te r .  R o o t  d i a m e te r  r a n g e d  f r o m  3  t o  1 3  m m . T h e  a i r - s e e d  

p r e s s u r e  o f  a  x y l e m  s a m p le  w a s  r e p r e s e n te d  b y  t h e  p r e s s u r e  r e q u i r e d  t o  c a u s e  

a  5 0 %  lo s s  o f  h y d r a u l i c  c o n d u c t i v i t y  b y  c a v i t a t i o n  ( th e  a b s o lu t e  v a lu e  o f  P 50 

s e n s u  H a c k e  e t  a l . ,  2 0 0 1 a ) .  B y  i n c l u d i n g  s p e c i e s  f r o m  n u m e r o u s  d i v e r s e  h a b ­

i t a t s ,  w e  w e r e  a b le  t o  o b t a i n  a  w id e  r a n g e  o f  P a f r o m  a  m in i m u m  o f  0 .2  M P a  

i n  A l n u s  i n c a n a  r o o t s  t o  a  m a x i m u m  o f  1 1 .3  M P a  i n  L a r r e a  t r i d e n t a t a  s te m s  

( T a b le  1 ).

i t  w a s  i m p o r t a n t  t o  s a m p le  b r o a d l y  a c r o s s  p h y l o g e n e t i c  l in e a g e s ,  g r o w th  

f o r m ,  a n d  o r g a n  t o  i n c l u d e  t h e s e  p o t e n t i a l  s o u r c e s  o f  v a r i a t i o n  i n  s t r u c tu r e  

t h a t  m ig h t  b e  i n d e p e n d e n t  o f  v a r i a t i o n  i n  c a v i t a t i o n  r e s i s ta n c e .  T h e  2 7  s p e c ie s  

a r e  i n  1 2  f a m i l i e s  o f  w i d e s p r e a d  p h y l o g e n e t i c  a f f in i ty ,  i n c l u d i n g  h e r b s ,  w o o d y  

s h ru b s ,  a n d  t r e e s  ( T a b le  1 ) . S t e m  a n d  r o o t  m e a s u r e m e n ts  w e r e  a v a i l a b le ,  a s  

w e l l  a s  l e a f  d a ta  f r o m  o n e  s p e c ie s  ( O r y z a  s a t i v a ) .  R o o t s  t e n d  t o  b e  m o re

v u l n e r a b le  t o  c a v i t a t i o n  t h a n  s te m s  ( S p e r r y  a n d  S a l ie n d r a ,  1 9 9 4 ;  M e n c u c c in i  

a n d  C o m s to c k ,  1 9 9 7 ;  K o l b  a n d  S p e r r y ,  1 9 9 9 a ;  H a c k e  e t  a l . ,  2 0 0 0 ) .  T h is  w a s  

a l s o  s e e n  i n  t h e  p r e s e n t  d a t a  s e t  w h e r e  r o o t  P a a v e r a g e d  1 .9  M P a  l e s s  th a n  

s te m  P a f o r  t h e  f o u r  s p e c ie s  w i t h  d a t a  f o r  b o t h  o r g a n s .

A n a t o m i c a l  m e a s u r e m e n t s — P i t  a n d  c o n d u i t  d i m e n s io n s  ( F ig .  1 )  w e r e  m e a ­

s u r e d  o n  t h e  s a m e  o r  s im i l a r  x y l e m  s a m p le s  u s e d  t o  d e te r m i n e  t h e  P a. M e a ­

s u r e d  p a r a m e te r s  i n c l u d e d  t h e  h y d r a u l i c  m e a n  c o n d u i t  d i a m e te r :  D c =  2 d c5/  

2 d c4, w h e r e  d c =  in d iv i d u a l  c o n d u i t  d i a m e te r  ( K o lb  a n d  S p e r r y ,  1 9 9 9 b ) .  T h e  

D c r e p r e s e n ts  t h e  s iz e  o f  a  c o n d u i t  c a v i t a t i n g  a t  P a u n d e r  t h e  f o l l o w i n g  c o n ­

d i t i o n s .  ( 1 )  A  n o r m a l  d i s t r ib u t io n  o f  h y d r a u l i c  c o n d u c t i v i t y  v s .  d c f o r  a  x y l e m  

s a m p le .  T h i s  m e a n s  t h a t  5 0 %  o f  t h e  h y d r a u l i c  c o n d u c t i v i t y  w i l l  o c c u r  in  

c o n d u i t s  g r e a t e r  t h a n  D c a n d  5 0 %  w i l l  o c c u r  i n  c o n d u i t s  n a r r o w e r  t h a n  D c.

( 2 )  W id e r  c o n d u i t s  h a v e  l o w e r  a i r - s e e d  p r e s s u r e s  t h a n  n a r r o w e r  o n e s  w i th in  

a  x y l e m  s a m p le .  T h u s ,  t h e  p r e s s u r e  c a u s in g  a  5 0 %  lo s s  o f  h y d r a u l i c  c o n d u c ­

t i v i t y  ( th e  P a)  w i l l  b e  t h e  c a v i t a t i o n  p r e s s u r e  o f  a  v e s s e l  o f  d i a m e te r  D c. B o th  

c o n d i t i o n s  a r e  c o n s i s t e n t  w i th  o b s e r v a t io n s  ( S a l l e o  a n d  L o  G u l lo ,  1 9 8 9 ;  L o  

G u l lo  a n d  S a l le o ,  1 9 9 3 ;  H a r g r a v e  e t  a l. ,  1 9 9 4 ) .

C o n d u i t  d i m e n s io n s  w e r e  m e a s u r e d  i n  t r a n s v e r s e  f r e e h a n d  s e c t io n s  s ta in e d  

w i t h  p h lo r o g l u c in o l - H C l .  T o  d e t e r m i n e  t h e  D c, l u m e n  a r e a  w a s  m e a s u r e d  f o r  

a l l  v e s s e l s  i n  r a d i a l  s e c to r s  o f  r e c e n t  g r o w t h  r in g s  f r o m  e a c h  x y l e m  s a m p le  

u s e d  t o  d e te r m i n e  th e  P a. T h e  d c w a s  c a l c u l a t e d  a s  t h e  d i a m e te r  o f  a  c i r c le  

w i t h  t h e  s a m e  lu m e n  a re a ,  a n d  D c w a s  c a lc u l a t e d  f o r  e a c h  x y l e m  s a m p le  

b e f o r e  t h e  m e a n  D c w a s  o b t a i n e d  f o r  a l l  s a m p le s .  T h e  th ic k n e s s  o f  i n te r v e s s e l  

w a l ls  ( tw; F ig .  1 C )  w a s  m e a s u r e d  o n l y  f o r  c o n d u i t  p a i r s  t h a t  a v e r a g e d  w i th in  

± ^ m  o f  D c. T h e  w id th  o f  t h e  c o m m o n  w a l l  ( b ,  F ig .  1 A )  w a s  a s s u m e d  e q u a l
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t o  D c. T h is  p r o v e d  t o  b e  a  b e t t e r  a p p r o x i m a t i o n  f o r  v e s s e l s  t h a n  u s in g  th e  

s id e  o f  a  s q u a r e  o f  e q u a l  a r e a  t o  t h e  c o n d u i t  l u m e n  a s  u s e d  p r e v i o u s ly  ( H a c k e  

e t  a l. ,  2 0 0 1 a ) .

P i t  d i m e n s io n s  w e r e  m e a s u r e d  i n  l o n g i t u d in a l  f r e e h a n d  s e c t io n s  s ta in e d  

w i t h  p h lo r o g l u c in o l - H C l .  A l l  s p e c i e s  h a d  c i r c u l a r  b o r d e r e d  p i ts .  P h o to g r a p h s  

w e r e  t a k e n  w i th  a  d ig i t a l  c a m e r a  a t t a c h e d  t o  a  l i g h t  m ic r o s c o p e  u n d e r  o i l  

i m m e r s i o n  a t  1 0 0 0  X  m a g n i f ic a t i o n .  T h e  d i a m e te r  o f  t h e  p i t  m e m b r a n e  ( D m) 

a n d  p i t  a p e r t u r e  ( D a; F ig .  1 B )  w a s  m e a s u r e d  w i th  s ta n d a r d  i m a g e  a n a ly s i s  

s o f tw a r e  o n  n  a  1 0  p i t s  p e r  p l a n t  o r g a n  a n d  s p e c i e s .  F o r  i r r e g u la r  p i t  a p e r tu r e  

s h a p e s ,  t h e  a p e r t u r e  d i a m e te r  w a s  c a lc u l a t e d  a s  t h e  d i a m e te r  o f  a  c i r c le  w i th  

a n  a r e a  e q u a l  t o  t h e  a p e r t u r e  a r e a .  D e f in i t io n s  o f  s y m b o l s  a r e  p r o v id e d  i n  

T a b le  2 .

M O D E L  D E S C R I P T I O N

T h e  m o d e l  w a s  d e s i g n e d  t o  p r o v i d e  t h r e e  p r e d i c t i o n s  f r o m  

c o n d u i t  s t r u c t u r e :  ( 1 )  t h e  s t r e n g t h  o f  t h e  c o n d u i t  w a l l s  a g a i n s t  

i m p l o s i o n ,  ( 2 )  t h e  a i r - s e e d  p r e s s u r e ,  ( 3 )  t h e  c o n d u c t i v i t y  o f  t h e  

v e s s e l ,  i n c l u d i n g  b o t h  l u m e n  a n d  p i t  c o m p o n e n t s ,  e x p r e s s e d  

p e r  t r a n s v e r s e  s e c t i o n a l  w a l l  a r e a .  T a b l e  2  s u m m a r i z e s  t h e  

m o d e l  p a r a m e t e r s  b y  l i s t i n g :  ( a )  c o n s t a n t s ,  ( b )  i n p u t  v a r i a b l e s  

e i t h e r  t a k e n  f r o m  d i r e c t  m e a s u r e m e n t s  o r  i n p u t  i n  i n c r e m e n t a l  

f a s h i o n  f o r  o b s e r v i n g  t h e  e f f e c t  o n  o u t p u t  v a r i a b l e s ,  ( c )  o u t p u t  

v a r i a b l e s .

C o n d u i t  i m p l o s i o n  p r e s s u r e  ( P i) — T h e  n e g a t i v e  w a t e r  p r e s ­

s u r e  i n  f u n c t i o n a l  c o n d u i t s  p u l l s  i n w a r d  o n  t h e  c o n d u i t  w a l l ,  

c r e a t i n g  m e c h a n i c a l  s t r e s s .  I f  t h i s  s t r e s s  e x c e e d s  t h e  w a l l  

s t r e n g t h ,  t h e  w a l l  w i l l  b u c k l e  i n w a r d s ,  o r  i m p l o d e .  T h e  l a r g e s t  

w a l l  s t r e s s  o c c u r s  w h e n  a  w a t e r - f i l l e d  c o n d u i t  a b u t s  a n  a i r -  

f i l l e d  o n e ,  c a u s i n g  t h e  c o m m o n  w a l l  t o  b e n d  t o w a r d s  t h e  w a ­

t e r - f i l l e d  s i d e  ( F i g .  1 A ) .  T h e s e  b e n d i n g  s t r e s s e s  a r e  g r e a t e r  

t h a n  t h e  c i r c u m f e r e n t i a l  h o o p  s t r e s s e s  g i r d l i n g  t h e  e n t i r e  w a l l  

( H a c k e  e t  a l . ,  2 0 0 1 a )  a n d  a r e  t h e  f o c u s  o f  t h e  i m p l o s i o n  a n a l ­

y s i s .  T h e  i m p l o s i o n  p r e s s u r e  ( P )  w a s  d e f i n e d  a s  t h e  p r e s s u r e  

d i f f e r e n c e  b e t w e e n  w a t e r  a n d  a i r  o n  e i t h e r  s i d e  o f  t h e  w a l l  ( a  

p o s i t i v e  n u m b e r )  t h a t  w a s  n e c e s s a r y  t o  c a u s e  t h e  b e n d i n g  

s t r e s s  t o  e x c e e d  t h e  w a l l  s t r e n g t h .  W h i l e  t h e  i m p l o s i o n  p r e s ­

s u r e  c a n  e x c e e d  t h e  a i r - s e e d  p r e s s u r e ,  t h e  r e v e r s e  s e e m s  u n ­

l i k e l y  i n  l i g n i f i e d  c o n d u i t s  b e c a u s e  a s  t h e  w a l l  i m p l o d e s  i t  

s h o u l d  t r i g g e r  a i r - s e e d i n g  a n d  c a v i t a t i o n — t h u s  e l i m i n a t i n g  t h e  

p r e s s u r e  d i f f e r e n c e .  I f  s o ,  c o n d u i t  w a l l s  s h o u l d  e x h i b i t  a  P i/ P a 

r a t i o  ( t h e  i m p l o s i o n  s a f e t y  f a c t o r )  o f  o n e  o r  m o r e .

T h e  i m p l o s i o n  p r e s s u r e  w a s  e s t i m a t e d  f r o m  c o n d u i t  d i m e n ­

s i o n s  u s i n g  s t a n d a r d  m e c h a n i c a l  e n g i n e e r i n g  e q u a t i o n s  

( Y o u n g ,  1 9 8 9 ) .  T h e s e  e q u a t i o n s  a s s u m e  t h a t  t h e  s o l i d  c e l l  w a l l  

m a t e r i a l  h a s  t h e  s a m e  m e c h a n i c a l  p r o p e r t i e s  i n  a l l  d i r e c t i o n s  

( i s o t r o p i c )  a n d  t h a t  t h e  w a l l  s t r u c t u r e  c o n f o r m s  t o  r e l a t i v e l y  

s i m p l e  g e o m e t r i e s  f o r  w h i c h  t h e r e  a r e  a n a l y t i c a l  a p p r o x i m a ­

t i o n s  f o r  m a x i m u m  s t r e s s e s  a n d  s t r a i n s .  N e i t h e r  c o n d i t i o n  i s  

c o m p l e t e l y  t r u e  b u t  i t  i s  a p p r o p r i a t e  t o  s t a r t  w i t h  a  s i m p l e  

a p p r o a c h .

W e  b u i l d  o n  a n  e a r l i e r  a n a l y s i s  o f  i m p l o s i o n  p r e s s u r e  ( P i)  

t h a t  i g n o r e d  p i t s  a n d  e s t i m a t e d  w a l l  s t r e s s ,  a s s u m i n g  t h e  w a l l  

i s  a  f l a t  s o l i d  p l a t e  o f  f i n i t e  w i d t h  b  a n d  e f f e c t i v e l y  i n f i n i t e  

l e n g t h  ( Y o u n g ,  1 9 8 9 ;  H a c k e  e t  a l . ,  2 0 0 1 a ) :

P i  ( w / p x w  ( 1 )

w h e r e  W  i s  w a l l  s t r e n g t h ,  |3  i s  a  c o e f f i c i e n t  t h a t  d e p e n d s  o n  

t h e  w i d t h - t o - l e n g t h  r a t i o  o f  t h e  w a l l  (  0 . 2 5  f o r  a  r a t i o  o f  0 . 5  

o r  l e s s ) ,  a n d  t w  i s  t h e  t h i c k n e s s  o f  t h e  d o u b l e  w a l l .  H e r e  w e  

a d d  t h e  w e a k e n i n g  e f f e c t  o f  p i t s  b a s e d  o n  t h e  a n a l y s i s  b y  

O ’ D o n n e l l  a n d  L a n g e r  ( 1 9 6 2 )  o n  t h e  b e n d i n g  s t r e s s e s  o f  p e r ­

f o r a t e d  p l a t e s .  R e g u l a r l y  s p a c e d  p e r f o r a t i o n s  i n c r e a s e  t h e

s t r e s s  i n  a  s o l i d  p l a t e  i n  i n v e r s e  p r o p o r t i o n  t o  t h e i r  ‘ ‘ l i g a m e n t  

e f f i c i e n c y ’ ’ ( L e) .  T h e  l i g a m e n t  e f f i c i e n c y  i s  t h e  m i n i m u m  d i s ­

t a n c e  b e t w e e n  t h e  e d g e s  o f  t h e  h o l e s  d i v i d e d  b y  t h e  d i s t a n c e  

b e t w e e n  t h e  h o l e  c e n t e r s  ( F i g .  1 B ) .  I n  t e r m s  o f  t h e  c i r c u l a r  

b o r d e r e d  p i t ,

L e  1  -  [ D a  +  a ) ]  ( 2 )

w h e r e  s  i s  t h e  m i n i m u m  h o r i z o n t a l  d i s t a n c e  b e t w e e n  p i t  e d g e s  

( F i g .  1 B ) .  P i b e c o m e s

P i  =  ( i ) ( t w/ b ) 2L e .  ( 3 )

E q u a t i o n  3  n e g l e c t s  t h e  p r e s e n c e  o f  a  p i t  c h a m b e r .  T h e  b u l k  

o f  t h e  c h a m b e r  v o l u m e  i s  l o c a t e d  n e a r  t h e  n e u t r a l  p l a n e  o f  

b e n d i n g  ( t h e  p i t  m e m b r a n e ) ,  a n d  i t  s h o u l d  n o t  w e a k e n  t h e  w a l l  

m u c h  c o m p a r e d  t o  a  s o l i d  w a l l .  N e v e r t h e l e s s ,  t o  a c c o u n t  f o r  

i t s  e f f e c t ,  w e  c a l c u l a t e d  t h e  r a t i o  o f  t h e  s e c o n d  m o m e n t  o f  a r e a  

( I )  f o r  a  m e d i a n  s e c t i o n  t h r o u g h  a  c i r c u l a r  b o r d e r e d  p i t  w i t h  

( I h)  a n d  w i t h o u t  ( I s)  a  c h a m b e r  p r e s e n t .  E q u a t i o n  3  a s s u m e s  

t h a t  P i W I s , s o  m u l t i p l y i n g  t h e  r i g h t - h a n d  s i d e  b y  t h e  ( I h / I s )  

r a t i o  c o r r e c t s  f o r  t h e  p r e s e n c e  o f  a  c h a m b e r .  T h e  i r r e g u l a r  g e ­

o m e t r y  o f  t h e  p i t  s e c t i o n  r e q u i r e d  a  n u m e r i c a l  c a l c u l a t i o n  o f

I .  T h e  I h/ I s r a t i o  w a s  c a l c u l a t e d  f o r  t h e  m e d i a n  s e c t i o n  w h e r e  

i t  w o u l d  b e  s m a l l e s t  a n d  r e p r e s e n t s  a  l i b e r a l  e s t i m a t e  o f  t h e  

w e a k e n i n g  e f f e c t  o f  a  c h a m b e r .  T h e  c o m p l e t e  c a l c u l a t i o n  o f  

P i w a s :

P i  =  ( W / p ) ( t w/ b ) 2L e ( I h/ I s) .  ( 4 )

W e  u s e d  E q .  4  t o  c a l c u l a t e  t h e  P i f r o m  m e a s u r e d  v a l u e s  o f  L e, 

t h e  “ t h i c k n e s s - t o - s p a n  r a t i o ’ ’ ( t w/ b ) 2 , a n d  e s t i m a t e s  o f  t h e  m i n ­

i m u m  ‘ ‘m o m e n t  r a t i o ’ ’ ( I h/ I s) .

A i r - s e e d  p r e s s u r e  ( P a) — T w o  m o d e s  o f  a i r - s e e d i n g  w e r e  

c o n s i d e r e d  ( F i g .  2 ) .  ‘ ‘C a p i l l a r y - s e e d i n g ’ ’ o c c u r s  b y  t h e  f a i l u r e  

o f  t h e  a i r - w a t e r  m e n i s c u s  i n  a  p r e e x i s t i n g  p i t  m e m b r a n e  p o r e  

( F i g .  2 A ) .  I t  o c c u r s  a t  a  p r e s s u r e  d i f f e r e n c e ,  P c, s u f f i c i e n t  t o  

o v e r c o m e  t h e  c a p i l l a r y  f o r c e  o f  t h e  m e n i s c u s  ( P i c k a r d ,  1 9 8 1 ;  

Z i m m e r m a n n ,  1 9 8 3 ) .

‘ ‘R u p t u r e - s e e d i n g ’ ’ o c c u r s  t h r o u g h  p o r e s  c r e a t e d  b y  m e m ­

b r a n e  r u p t u r e — s t r u c t u r a l  f a i l u r e  o f  t h e  m e m b r a n e  t h a t  c r e a t e s  

h o l e s  l a r g e  e n o u g h  f o r  a i r - s e e d i n g  t o  o c c u r  ( F i g .  2 B ) .  R u p t u r e -  

s e e d i n g  o c c u r s  a t  a  p r e s s u r e  d i f f e r e n c e  a c r o s s  t h e  m e m b r a n e ,  

P r , t h a t  c a u s e s  t h e  s t r e s s  i n  t h e  m e m b r a n e  t o  e x c e e d  i t s  

s t r e n g t h .  T h e  a i r - s e e d  p r e s s u r e ,  P a, o f  a  g i v e n  m e m b r a n e  w i l l  

b e  d e t e r m i n e d  b y  w h i c h  p r e s s u r e — P c o r  P r— i s  r e a c h e d  f i r s t  

a s  t h e  m e m b r a n e  i s  d e f l e c t e d  b y  t h e  a i r - w a t e r  i n t e r f a c e  ( e . g . ,  

F i g .  3 ) .

T o  c a l c u l a t e  t h e  a i r - s e e d  p r e s s u r e ,  w e  e x t e n d e d  P e t t y ’s  

( 1 9 7 2 )  a n a l y s i s  o f  h o w  t h e  p r e s s u r e  d i f f e r e n c e  a c r o s s  t h e  

m e m b r a n e  r e l a t e s  t o  i t s  d i s p l a c e m e n t  ( s t r a i n )  a n d  t h e  s t r e s s  i n  

i t s  l o a d - b e a r i n g  e l e m e n t s .  T h e  a n a l y s i s  a s s u m e d  a  l i n e a r  

s t r e s s - s t r a i n  r e l a t i o n s h i p  f o r  t h e  l o a d - b e a r i n g  m i c r o f i b r i l s  o f  

t h e  p i t  m e m b r a n e  a n d  c i r c u l a r - b o r d e r e d - p i t  g e o m e t r y .  W h e n  

a n  a i r - w a t e r  i n t e r f a c e  i s  p u l l e d  i n t o  t h e  m e m b r a n e ,  c a p i l l a r i t y  

e x e r t s  a n  a c t i n g  f o r c e  n o r m a l  t o  t h e  m e m b r a n e  e q u a l  t o  t h e  

p r e s s u r e  d i f f e r e n c e  ( P )  m u l t i p l i e d  b y  t h e  m e m b r a n e  a r e a :

a c t i n g  f o r c e  =  P t s D 2J 4 .  ( 5 )

A t  e q u i l i b r i u m ,  t h i s  a c t i n g  f o r c e  i s  b a l a n c e d  b y  a  r e - a c t i n g  

t e n s i l e  f o r c e  i n  t h e  m e m b r a n e .  P e t t y  a s s u m e d  t h a t  t h e  m o s t  

i m p o r t a n t  l o a d - b e a r i n g  e l e m e n t s  i n  t h e  m e m b r a n e  a r e  t h e  r a ­

d i a l  ‘ ‘ s p o k e s ’ ’ o f  m i c r o f i b r i l s  r u n n i n g  a c r o s s  t h e  m e m b r a n e  

c e n t e r  ( F i g .  4 ) .  T h e  t o t a l  r e s i s t i n g  f o r c e  i s  t h e n  t h e  s u m  o f  t h e



T a b l e  2 .  L i s t  o f  p a r a m e t e r s  i n  t h e  p i t  m o d e l  w i t h  s y m b o l ,  d i m e n s i o n  ( l ,  l e n g t h ;  f ,  f o r c e ;  p ,  p r e s s u r e  [ f  ■ l~ 2] ;  t ,  t i m e ) ,  d e f i n i t i o n ,  a n d  f o r  c o n s t a n t s ,  

t h e  v a l u e s  e m p l o y e d .

March 2004] Sperry and Hacke—Bordered pit function in vessels 373

Symbol Dim ension Definition

C o n s t a n t s

A f l2 c r o s s - s e c t i o n a l  a r e a  o f  m i c r o f i b r i l  s p o k e s  7 0 7  n m 2
a d e g r e e c o n t a c t  a n g l e  o f  a i r - w a t e r  m e n i s c u s  0

E f  ■ l -2 m o d u l u s  o f  e l a s t i c i t y  o f  m i c r o f i b r i l  s p o k e s ;  d e f a u l t  =  5  G P a

e ya ---- s p o k e  s t r a i n  a t  a s p i r a t i o n  0 . 0 3

F f  ■ ^ 2 s t r e n g t h  o f  m i c r o f i b r i l  s p o k e s ;  d e f a u l t  =  2 . 2  G P a

s f l s p a c i n g  b e t w e e n  p a r a l l e l  m i c r o f i b r i l s  i n  a  s h e e t ;  d e f a u l t  =  1 .5

t f l t h i c k n e s s  o f  m i c r o f i b r i l  s t r a n d  3 0  n m
W f  ■ ^ 2 s t r e n g t h  o f  s o l i d  w a l l  a t  s a t u r a t i o n  8 0  M P a

X ---- p i t t i n g  c o e f f i c i e n t ;  d e f a u l t  2
V p t v i s c o s i t y  o f  w a t e r  a t  2 0  C  0 . 0 0 1  P a  s

T f  ■ \ - 2 s u r f a c e  t e n s i o n  o f  w a t e r  a t  2 0  C  0 . 0 7 2 8  N  ■ m  1

i n p u t  v a r i a b l e s

b l w i d t h  o f  p i t t e d  w a l l  b e t w e e n  v e s s e l s

D c l h y d r a u l i c  m e a n  c o n d u i t  d i a m e t e r

d . l p i t  a p e r t u r e  d i a m e t e r

D m l p i t  m e m b r a n e  d i a m e t e r

L l c o n d u i t  l e n g t h

p . p a i r - s e e d  p r e s s u r e  =  — P 50 s e n s u  H a c k e  e t  a l .  ( 2 0 0 1 a )

t w l t h i c k n e s s  o f  d o u b l e  c o n d u i t  w a l l

o u t p u t  v a r i a b l e s

A w
l2 c r o s s - s e c t i o n a l  w a l l  a r e a  o f  v e s s e l

D p l m a x i m u m  p o r e  d i a m e t e r  i n  r e l a x e d  m e m b r a n e

D p ' l m a x i m u m  p o r e  d i a m e t e r  i n  s t r e t c h e d  m e m b r a n e

Dpe l e q u i v a l e n t  p o r e  d i a m e t e r  f o r  m e m b r a n e  c o n d u c t i v i t y

e , e y ---- s p o k e  s t r a i n  ( e )  a t  m e m b r a n e  d i s p l a c e m e n t  y  ( e y)
h ---- f r a c t i o n  o f  m e m b r a n e  a r e a  o c c u p i e d  b y  p o r e s

Is l4 s e c o n d  m o m e n t  o f  a r e a  f o r  s o l i d  w a l l  w i t h  n o  p i t  c h a m b e r s  p r e s e n t

Ih l4 s e c o n d  m o m e n t  o f  a r e a  f o r  m e d i a n  s e c t i o n  t h r o u g h  s i n g l e  p i t

Ksc l2 ■ t  ■ c o n d u i t  c o n d u c t i v i t y  p e r  l e n g t h  a n d  p e r  w a l l  a r e a

Ksp l  ■ t  ■ p  1 p i t  c o n d u c t i v i t y  p e r  m e m b r a n e  a r e a

n s ---- n u m b e r  o f  r a d i a l  m i c r o f i b r i l  s p o k e s  i n  m e m b r a n e

n po ---- n u m b e r  o f  p o r e s  i n  m e m b r a n e

n pi ---- n u m b e r  o f  p i t s  i n  t r a c h e i d

n pi' ---- n u m b e r  o f  p i t s  i n  o n e  r o w  o f  o p p o s i t e  p i t t i n g

L e - l i g a m e n t  e f f i c i e n c y

p y p p r e s s u r e  a c r o s s  m e m b r a n e  a t  d e f l e c t i o n  y

P c p c a p i l l a r y - s e e d  p r e s s u r e

P i p i m p l o s i o n  p r e s s u r e

P r p r u p t u r e - s e e d  p r e s s u r e
R p  ■ t - 1 ■ L 3 h y d r a u l i c  r e s i s t a n c e

r . p  ■ r 1 ■ ^ 3 h y d r a u l i c  r e s i s t a n c e  o f  s i n g l e  p i t  a p e r t u r e

R c p  ■ t - 1 ■ r 3 h y d r a u l i c  r e s i s t a n c e  o f  v e s s e l

R l p  ■ r 1 ■ ^ 3 h y d r a u l i c  r e s i s t a n c e  o f  v e s s e l  l u m e n

R m p  ■ r 1 ■ ^ 3 h y d r a u l i c  r e s i s t a n c e  o f  p i t  m e m b r a n e

R p p  ■ r 1 ■ ^ 3 h y d r a u l i c  r e s i s t a n c e  o f  p i t

R w p  ■ t - 1 ■ r 3 h y d r a u l i c  r e s i s t a n c e  o f  v e s s e l  w a l l
r' ya l r a d i u s  o f  c u r v a t u r e  o f  p i t  c h a m b e r  w a l l
r y l r a d i u s  o f  c u r v a t u r e  o f  m e m b r a n e  a t  d e f l e c t i o n  y

s l d i s t a n c e  b e t w e e n  p i t  e d g e s  f o r  o p p o s i t e  p i t t i n g  a r r a n g e m e n t

t a — p i t  a p e r t u r e  l e n g t h

v .
l 3 p i t  a p e r t u r e  v o l u m e

Vc l 3 p i t  c h a m b e r  v o l u m e  ( t o  o n e  s i d e  o f  m e m b r a n e )

Vs l 3 c o n d u i t  w a l l  v o l u m e  i f  n o  p i t s  w e r e  p r e s e n t

Vt l 3 c o n d u i t  w a l l  v o l u m e  m i n u s  p i t  s p a c e s

y l d e f l e c t i o n  o f  m e m b r a n e  c e n t e r  f r o m  f l a t  p o s i t i o n

y l l d i s t a n c e  f r o m  f l a t  m e m b r a n e  t o  i n n e r  e d g e  o f  a p e r t u r e

y . l m i n i m u m  d e f l e c t i o n  o f  m e m b r a n e  a t  a s p i r a t i o n

e d e g r e e a n g l e  o f  m e m b r a n e  d e f l e c t i o n

t e n s i l e  f o r c e  v e c t o r  i n  e a c h  r a d i a l  s p o k e  t h a t  i s  d i r e c t e d  n o r m a l  i n  e a c h  s p o k e ,  a n d  ®  i s  t h e  a n g l e  o f  m e m b r a n e  d e f l e c t i o n  f r o m  

t o  t h e  m e m b r a n e :  t h e  f l a t  p o s i t i o n  ( F i g .  1 D ) .  T h e  t e n s i l e  f o r c e  i s  i n  t u r n  e q u a l

r e s i s t i n g  f o r c e  =  n sT  s i n ©  ( 6 )  t o :

w h e r e  n s i s  t h e  n u m b e r  o f  r a d i a l  s p o k e s ,  T  i s  t h e  t e n s i l e  f o r c e T  =  E e A f ( 7 )



374 American Journal of Botany [Vol. 91

F ig .  2 . M o d e s  o f  a i r - s e e d in g  i n  a n g io s p e r m  v e s s e l s .  A i r - s e e d in g  o c c u r s  w h e n  t h e  p r e s s u r e  d i f f e r e n c e  ( P J  b e tw e e n  a i r  ( l e f t )  a n d  w a t e r  ( r i g h t)  a c r o s s  t h e  p i t  

m e m b r a n e  i s  h i g h  e n o u g h  t o  f o r c e  a i r  t h r o u g h  t o  n u c le a t e  c a v i t a t i o n .  ( A )  A i r - s e e d in g  b y  c a p i l l a r y  f a i l u r e  ( ‘‘c a p i l l a r y - s e e d in g ’’)  o c c u r s  w h e n  th e  a i r - w a te r  
m e n i s c u s  f a i l s  a t  p r e e x i s t i n g  p o r e s  i n  t h e  p i t  m e m b r a n e .  T h e  P a th u s  e q u a ls  t h e  p r e s s u r e  r e q u i r e d  t o  d i s p l a c e  s u c h  a  m e n i s c u s  ( P c). ( B )  A i r - s e e d in g  b y  m e m b r a n e  
r u p tu r e  ( ‘‘r u p tu r e - s e e d in g ’’ )  o c c u r s  w h e n  n e w  h o l e s  o p e n  u p  i n  t h e  m e m b r a n e  o w in g  t o  i t s  s t r u c tu r a l  f a i l u r e .  T h e  P a e q u a ls  t h e  p r e s s u r e  c a u s in g  t h e  m e m b r a n e  
t o  f a i l  (P r) .  a

w h e r e  E  i s  t h e  m o d u l u s  o f  e l a s t i c i t y  o f  t h e  s p o k e s ,  e  i s  t h e i r  

s t r a i n ,  a n d  A f  i s  t h e i r  c r o s s - s e c t i o n a l  a r e a  ( w e  u s e d  A f  =  7 0 7  

n m 2 f r o m  P e t t y ,  1 9 7 2 ) .  A s  r e p o r t e d  i n  t h e  r e s u l t s  s e c t i o n ,  w e  

p e r f o r m e d  a  s e n s i t i v i t y  a n a l y s i s  t o  a r r i v e  a t  p r o v i s i o n a l  s e t ­

t i n g s  f o r  E  a n d  t h e  m i c r o f i b r i l  s t r e n g t h ,  F .

C o m b i n i n g  E q s .  5 - 7  g i v e s  t h e  p r e s s u r e  d i f f e r e n c e  ( P y )  r e ­

q u i r e d  t o  d e f l e c t  t h e  m e m b r a n e  a  d i s t a n c e  y  f r o m  i t s  u n s t r e s s e d  

f l a t  p o s i t i o n  ( F i g .  1 D ) :

P y  =  2 n sE e y A / ( T r D m r y )  ( 8 )

w h e r e  t h e  s u b s c r i p t  “ y ”  d e n o t e s  a  v a l u e  a t  d i s p l a c e m e n t  y ,  

a n d  r  i s  t h e  r a d i u s  o f  c u r v a t u r e  o f  t h e  m e m b r a n e  ( F i g .  1 C ) .  

T h i s  e q u a t i o n  m a k e s  t h e  s i m p l i f y i n g  a p p r o x i m a t i o n  t h a t  t h e  

m e m b r a n e  c u r v a t u r e  i s  s p h e r i c a l ,  a l l o w i n g  D m/ 2 r y t o  b e  s u b ­

s t i t u t e d  f o r  s i n  . C o n t i n u i n g  w i t h  t h e  a s s u m p t i o n  o f  c i r c u l a r  

m e m b r a n e  c u r v a t u r e ,  r y  e q u a t e s  t o

-------/
/I

I
-  ^  ^

I 
I I f n // ,/ // // // /

'  ''/  < — r u  =  6 0/  s

1.0 1.2 

Membrane Deflection -  y  (j^m)

F ig .  3 . P r e s s u r e  d i f f e r e n c e  a c r o s s  p i t  m e m b r a n e  v s .  m e m b r a n e  d e f l e c t i o n  
(y )  i l l u s t r a t i n g  h o w  t h e  m o d e l  c o m p u t e d  a i r - s e e d  p r e s s u r e .  H e a v y  P y c u r v e  

s h o w s  p r e s s u r e  r e q u i r e d  t o  d i s p l a c e  m e m b r a n e  o f  n s =  1 0 0  s p o k e s  b y  d i s t a n c e  
y  f r o m  i ts  f la t  p o s i t io n .  S o l id  p o r t i o n  o f  c u r v e  is  b e f o r e  m e m b r a n e  a s p ir a t io n ,  

d a s h e d  p o r t i o n  o f  c u r v e  is  a f t e r  a s p i r a t i o n .  D a s h - d o t t e d  l in e s  s h o w  t h e  c a p -  
i l l a r y - s e e d  p r e s s u r e  (P c) ,  r u p tu r e - s e e d in g  p r e s s u r e  (P r) ,  a n d  a i r - s e e d  p r e s s u r e  

( P a)  f o r  t h e  n s =  1 0 0  p i t .  T h i s  p i t  a i r - s e e d e d  b y  c a p i l l a r y  f a i l u r e  ( P a =  1 .4  
M P a )  b e c a u s e  P y r e a c h e d  P c b e f o r e  P r. T h e  l i g h t  P y c u r v e  is  f o r  a  m e m b r a n e  

o f  n s =  6 0  s p o k e s ;  t h e  f e w e r  t h e  s p o k e s  t h e  l o w e r  t h e  a i r - s e e d  p r e s s u r e  ( P a 
=  0 .8  M P a ) .  A  g iv e n  a i r - s e e d  p r e s s u r e  w a s  a c h i e v e d  i n  t h e  m o d e l  b y  i t e r a t i n g  

t h e  s p o k e  n u m b e r  u n t i l  t h e  c a lc u l a t e d  P a r e a c h e d  t h e  d e s i r e d  v a lu e .

^  =  ( y *  +  D m / 4 ) / ( 2 y )  ( 9 )

a n d  e y  i s

e y  ( 2 a / J D J -  1 ( 1 0 )

w h e r e  a y =  A c o s [ ( r y -  y ) / r y] .  B y  i n c r e m e n t i n g  y  a n d  s o l v i n g  

f o r  P y , a  p r e s s u r e  v s .  d i s p l a c e m e n t  r e l a t i o n s h i p  c a n  b e  f o u n d  

( F i g .  3 ,  s o l i d  P y  l i n e ) .  W h e n  t h e  m e m b r a n e  r e a c h e d  t h e  p i t  

c h a m b e r  w a l l ,  a s p i r a t i o n  o c c u r s  ( F i g .  3 ,  a r r o w ) .  T h e  y  a t  a s ­

p i r a t i o n  ( y a , F i g .  1 D )  w a s  c a l c u l a t e d  f r o m  a  m e m b r a n e  s t r a i n  

a t  a s p i r a t i o n  e a 0 . 0 3 ,  a s  e s t i m a t e d  f r o m  t h e  m e a s u r e m e n t  o f  

s e v e r a l  p u b l i s h e d  m i c r o g r a p h s  o f  c i r c u l a r  b o r d e r e d  p i t s  o f  d i f ­

f e r e n t  s i z e s  ( P a n s h i n  a n d  d e  Z e e u w ,  1 9 7 0 ;  S i a u ,  1 9 7 1 ;  B a u c h  

e t  a l . ,  1 9 7 2 ;  C o r e  e t  a l . ,  1 9 7 9 ;  S i a u  e t  a l . ,  1 9 8 4 ) .  T h i s  c a l c u ­

l a t i o n  a s s u m e d  a  c o n s t a n t  r a d i u s  o f  c u r v a t u r e  o f  t h e  i n n e r  

c h a m b e r  w a l l  o f  r ya ( F i g .  1 C ) ,  w h i c h  w a s  s o l v e d  n u m e r i c a l l y  

f r o m  t h e  e q u a l i t y  ( d e r i v e d  f r o m  E q s .  9  a n d  1 0 ) :

r ^  =  D m/ [ 2 s i n  ( D m ( 1  +  e a) / 2 r y a) ] .  ( 1 1 )

F o r  d e f l e c t i o n  b e y o n d  a s p i r a t i o n  ( F i g .  3 ,  h e a v y  d a s h e d  l i n e ) ,  

E q .  8  w a s  m o d i f i e d  t o  a c c o u n t  f o r  t h e  d e f l e c t i o n  o f  t h e  m e m ­

b r a n e  t h r o u g h  t h e  p i t  a p e r t u r e :

P y  P aSp +  2 n A  e y E A ^ T i T y D a )  ( 1 2 )

w h e r e  P asp i s  t h e  p r e s s u r e  c a u s i n g  a s p i r a t i o n ,  D a i s  t h e  a p e r t u r e  

d i a m e t e r ,  r  i s  t h e  r a d i u s  o f  c u r v a t u r e  o f  t h e  m e m b r a n e  d e f l e c t ­

i n g  t h r o u g h  t h e  a p e r t u r e ,  a n d  e  i s  t h e  a d d i t i o n a l  s t r a i n  c a u s e d  

b y  d e f l e c t i o n  t h r o u g h  t h e  a p e r t u r e .  T h i s  s t r a i n  w a s  c a l c u l a t e d  

a s s u m i n g  t h a t  t h e  s t r e t c h  a c r o s s  t h e  a p e r t u r e  a f t e r  a s p i r a t i o n  

w a s  d i s t r i b u t e d  t h r o u g h o u t  t h e  e n t i r e  l e n g t h  o f  t h e  m i c r o f i b r i l  

s p o k e s .

E q u a t i o n s  8  a n d  1 2  w e r e  u s e d  t o  g e n e r a t e  a  P y  v s .  y  r e l a ­

t i o n s h i p  f o r  t h e  p i t  m e m b r a n e  ( F i g .  3 ) .  T h i s  c u r v e  a l l o w e d  u s  

t o  p r e d i c t  t h e  a i r - s e e d  p r e s s u r e  b a s e d  o n  w h i c h  l i m i t i n g  p r e s ­

s u r e  c a m e  f i r s t  d u r i n g  m e m b r a n e  d e f l e c t i o n :  t h e  r u p t u r e - s e e d  

p r e s s u r e  ( P r )  o r  t h e  c a p i l l a r y - s e e d  p r e s s u r e  ( P c) .  T h e  P r w a s  

e q u a l  t o  t h e  P y  w h e r e  s p o k e  s t r e s s  ( T / A f)  e q u a l e d  t h e  s p o k e  

s t r e n g t h  ( F ) .  I n  t h e  e x a m p l e  i n  F i g .  3 ,  P r i s  e q u a l  t o  1 . 8  M P a  

( F i g .  3 ,  d a s h - d o t t e d  P r  l i n e ) .  T h e  P c w a s  g i v e n  b y  t h e  c a p i l l a r y  

e q u a t i o n :

P c  c c o s ( a ) / D p ( 1 3 )

w h e r e  t  i s  t h e  s u r f a c e  t e n s i o n  o f  w a t e r ,  a  i s  t h e  c o n t a c t  a n g l e  

b e t w e e n  m e n i s c u s  a n d  w a l l ,  a n d  D p i s  t h e  s t r e t c h e d  d i a m e t e r
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A. single membrane sheet, B. membrane of 6 sheets and 12 spokes
2 radial spokes

^ = 1 2

F ig .  4 . R e p r e s e n t a t i o n  o f  p i t  m e m b r a n e .  ( A )  A  s in g l e  s h e e t  o f  p a r a l le l  m ic r o f ib r i l s ,  e a c h  s p a c e d  d i s t a n c e  s f  a p a r t .  O n e  s t r a n d  f r o m  e a c h  s h e e t  f o r m e d  a  p a i r  

o f  r a d i a l  s p o k e s  ( n u m b e r e d  h e a v y  l i n e )  a s s u m e d  t o  b e a r  t h e  l o a d  o n  t h e  s t r e s s e d  m e m b r a n e .  ( B )  A  m e m b r a n e  c o m p o s e d  o f  s ix  s h e e t s  a n d  n s =  1 2  r a d i a l  s p o k e s  
( n u m b e r e d  h e a v y  l in e s ) .  D p =  m a x i m u m  p o r e  d i a m e te r ;  D  =  e q u iv a l e n t  p o r e  d i a m e te r  g i v in g  s a m e  m e m b r a n e  c o n d u c t i v i t y  i f  a l l  p o r e s  w e r e  o f  e q u a l  s iz e ;  

D m =  m e m b r a n e  d i a m e te r ;  s f  =  s p a c in g  b e tw e e n  s t r a n d s  o f  a  s in g l e  s h e e t .

o f  t h e  m e m b r a n e  p o r e s .  T h e  s t r e t c h i n g  o f  t h e  p o r e s  d u r i n g  

m e m b r a n e  d e f l e c t i o n  c a u s e d  a  d e c r e a s e  i n  P c  w i t h  i n c r e a s i n g  

d e f l e c t i o n  y  ( F i g .  3 ,  d a s h - d o t t e d  P c c u r v e ) .  F o r  t h e  p i t  m e m ­

b r a n e  i n  F i g .  3 ,  t h e  P a w a s  1 . 4 2  M P a  ( d a s h - d o t t e d  P a l i n e ) ,  

a n d  a i r - s e e d i n g  o c c u r r e d  b y  c a p i l l a r y  s e e d i n g  b e c a u s e  t h e  d e ­

f l e c t i o n  p r e s s u r e  r e a c h e d  P c b e f o r e  P r.

M e m b r a n e  s t r u c t u r e — T o  b e  a b l e  t o  p r e d i c t  D p a n d  a l s o  

t h e  m e m b r a n e  h y d r a u l i c  c o n d u c t i v i t y ,  w e  n e e d e d  t o  l i n k  t h e  

n u m b e r  o f  l o a d - b e a r i n g  m i c r o f i b r i l  s p o k e s  t o  m e m b r a n e  p o ­

r o s i t y .  T h i s  r e q u i r e d  m a k i n g  s e v e r a l  a s s u m p t i o n s  a b o u t  m e m ­

b r a n e  s t r u c t u r e  ( F i g .  4 ) :  ( a )  t h e  m e m b r a n e  w a s  m a d e  u p  o f  

s e v e r a l  s h e e t s  o f  m i c r o f i b r i l s  s u p e r i m p o s e d  o n  o n e  a n o t h e r  

( F i g .  4 B ) ;  ( b )  e a c h  s h e e t  c o n s i s t e d  o f  p a r a l l e l  m i c r o f i b r i l s  

s p a c e d  a  c o n s t a n t  d i s t a n c e  s f  a p a r t  ( F i g .  4 A ) ;  ( c )  o n e  f i b r i l  o f  

e a c h  s h e e t  r a n  a c r o s s  t h e  c e n t e r  o f  t h e  m e m b r a n e ,  f o r m i n g  a  

p a i r  o f  m i c r o f i b r i l  s p o k e s  ( o r i e n t e d  1 8 0 °  f r o m  e a c h  o t h e r ) ,  s o  

t h a t  n s t w i c e  t h e  n u m b e r  o f  s h e e t s  c o m p o s i n g  t h e  m e m b r a n e  

( F i g .  4 A ) ;  ( d )  t h e  a n g l e  b e t w e e n  a d j a c e n t  r a d i a l  m i c r o f i b r i l s  

w a s  1 8 0 °  d i v i d e d  b y  t h e  n u m b e r  o f  s h e e t s  i n  t h e  m e m b r a n e ,  

o r  3 6 0 ° / n s ( F i g .  4 B ) .

T h e s e  a s s u m p t i o n s  a t  l e a s t  q u a l i t a t i v e l y  r e f l e c t  c e l l  w a l l  d e ­

v e l o p m e n t ,  g i v e n  t h a t  m i c r o f i b r i l s  a r e  l a i d  d o w n  i n  m u l t i p l e  

l a y e r s ,  a n d  t h e s e  l a y e r s  c a n  b e  c o m p o s e d  o f  r o u g h l y  p a r a l l e l  

m i c r o f i b r i l s ,  a n d  s u c c e s s i v e  l a y e r s  c a n  c r o s s  e a c h  o t h e r  a t  v a r ­

i o u s  a n g l e s  ( C a r p i t a  a n d  G i b e a u t ,  1 9 9 3 ) .  B e y o n d  t h i s  s i m i l a r ­

i t y  t o  m e m b r a n e  d e v e l o p m e n t ,  t h e  m a i n  p u r p o s e  o f  t h e s e  a s ­

s u m p t i o n s  w a s  t o  p r o v i d e  a  q u a n t i t a t i v e  l i n k  b e t w e e n  m e m ­

b r a n e  s t r e n g t h ,  w h i c h  d e p e n d e d  o n  t h e  n u m b e r  o f  r a d i a l  

s p o k e s  ( n s ) ,  a n d  t h e  m e m b r a n e  p o r o s i t y .

B a s e d  o n  m e a s u r e m e n t s  f r o m  e i g h t  m e m b r a n e s  o f  n s =  4  

t o  2 4 ,  t h e  d i a m e t e r  o f  t h e  l a r g e s t  c i r c u l a r  p o r e  ( D p)  i n s c r i b e d  

b e t w e e n  m i c r o f i b r i l s  ( F i g .  4 B )  w a s  a p p r o x i m a t e l y :

D p ~  2 f i n [ 1 8 0 / ( n s +  2 ) ] .  ( 1 4 )

T h e  s t r e t c h e d  p o r e  d i a m e t e r  ( D p )  a t  e a c h  m e m b r a n e  d e f l e c t i o n  

y  w a s  c a l c u l a t e d  a s s u m i n g  t h a t  m e m b r a n e  s t r e t c h  w a s  a c c o u n t ­

e d  f o r  b y  e x p a n s i o n  o f  p o r e s  w i t h o u t  a n y  s h r i n k a g e  o f  m i c r o ­

f i b r i l  t h i c k n e s s .  T h e  a p p r o x i m a t i o n  i n  E q .  1 4  w a s  o f  l e s s  c o n ­

c e r n  t h a n  i t s  m a i n  p u r p o s e  o f  e s t a b l i s h i n g  a  c o n s i s t e n t  q u a n ­

t i t a t i v e  l i n k  b e t w e e n  m e m b r a n e  s t r e n g t h  a n d  p o r o s i t y .

T o  s e t  s f, t h e  s p a c i n g  b e t w e e n  m i c r o f i b r i l s  o f  a  m e m b r a n e  

s h e e t  ( F i g .  4 ) ,  w e  u s e d  p e t t y ' s  m e a s u r e m e n t s  f r o m  c o n i f e r  

m e m b r a n e s  w h e r e  t h e  p o r o u s  s t r u c t u r e  o f  t h e  m a r g o  a l l o w s  

b o t h  D p a n d  n s t o  b e  m e a s u r e d .  P e t t y  ( 1 9 7 2 )  r e p o r t e d  t h a t  a  

p o r e  s i z e  o f  a p p r o x i m a t e l y  0 . 1  | x m  c o r r e s p o n d e d  w i t h  a n  n s 

o f  a p p r o x i m a t e l y  1 0 0 .  F r o m  E q .  1 4 ,  t h i s  g i v e s  a n  s f  o f  a p ­

p r o x i m a t e l y  1 . 5  m .  T h i s  s f  s e t t i n g  w a s  u s e d  a s  t h e  d e f a u l t  

f o r  a n g i o s p e r m  a n d  c o n i f e r  m e m b r a n e s  a l i k e  t o  s i m p l i f y  t h e  

c o m p a r i s o n  b e t w e e n  p i t  t y p e s .  v a r i a t i o n  i n  m e m b r a n e  p o r o s i t y  

w a s  t h u s  a c h i e v e d  b y  v a r y i n g  t h e  n u m b e r  o f  m i c r o f i b r i l  s h e e t s  

r a t h e r  t h a n  t h e  s p a c i n g  w i t h i n  a  s h e e t .  A s  n o t e d  i n  t h e  r e s u l t s  

s e c t i o n ,  w e  a s s e s s e d  t h e  e f f e c t  o f  v a r y i n g  t h e  s f  s e t t i n g  f r o m  

t h e  d e f a u l t  o v e r  a  r a n g e  f r o m  0 . 5  t o  3 . 0  | x m .

T o  m a t c h  a  g i v e n  m e m b r a n e  s t r u c t u r e  w i t h  a  s p e c i f i c  a i r -  

s e e d  p r e s s u r e ,  w e  i n c r e a s e d  t h e  n u m b e r  o f  s p o k e s  ( n s)  b y  i n ­

c r e m e n t s  o f  t w o  ( t w o  s p o k e s  p e r  m i c r o f i b r i l  s h e e t ;  F i g .  4 A )  

a n d  c a l c u l a t e d  t h e  a i r - s e e d  p r e s s u r e  f o r  e a c h  s p o k e  s e t t i n g  u n t i l  

t h e  d e s i r e d  a i r - s e e d  p r e s s u r e  w a s  r e a c h e d .  F o r  e x a m p l e ,  i n  F i g .

3  a  s p o k e  n u m b e r  o f  n s =  6 0  g a v e  a n  a i r - s e e d  p r e s s u r e  o f  0 . 8 8  

M P a  ( l i g h t  P y c u r v e ,  n s =  6 0 ) .  I f  t h e  t a r g e t  a i r - s e e d  p r e s s u r e  

w a s  1 . 4  M P a ,  n s f o r  t h i s  s a m e  p i t  w o u l d  h a v e  t o  b e  i n c r e ­

m e n t e d  t o  1 0 0  ( h e a v y  P y c u r v e ,  n s =  1 0 0 ) .

P i t  a n d  c o n d u i t  h y d r a u l i c  c o n d u c t i v i t y — C a l c u l a t i n g  t h e  

h y d r a u l i c  c o n d u c t i v i t y  o f  a  s i n g l e  p i t  b e g a n  w i t h  t h e  e q u a t i o n  

f o r  h y d r a u l i c  r e s i s t a n c e  ( R ,  r e c i p r o c a l  o f  c o n d u c t a n c e )  o f  a  

c i r c u l a r  p o r e  o f  d i a m e t e r  D p i n  a n  i n f i n i t e l y  t h i n  p l a t e  ( v o g e l ,  

1 9 9 4 ) :

R  =  2 4 W D p 3 ( 1 5 )

w h e r e  i s  v i s c o s i t y .  i f  t h e  m e m b r a n e  i s  a s s u m e d  t o  h a v e  c i r ­

c u l a r  p o r e s  o f  e q u a l  d i a m e t e r  a n d  t o  h a v e  n e g l i g i b l e  t h i c k n e s s ,  

t h e  t o t a l  m e m b r a n e  c o n d u c t a n c e  c o u l d  b e  e s t i m a t e d  a s  t h e  s u m  

o f  t h e  i n d i v i d u a l  p o r e  c o n d u c t a n c e s .  H o w e v e r ,  c l o s e l y  s p a c e d  

p o r e s  i n t e r a c t  s u c h  t h a t  t h e i r  i n d i v i d u a l  c o n d u c t a n c e s  a r e  g r e a t ­

e r  t h a n  p r e d i c t e d  f r o m  E q .  1 5 .  T i o  a n d  S a d h a l  ( 1 9 9 4 )  h a v e  

m o d e l e d  t h i s  e f f e c t  a n d  f o u n d  t h a t  t h e  p o r e  r e s i s t a n c e  i s  d e -
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c r e a s e d  b y  a  f r a c t i o n  e q u a l  t o  t h e  f o l l o w i n g  f u n c t i o n  o f  t h e  

p r o p o r t i o n  o f  t h e  p l a t e  a r e a  o c c u p i e d  b y  p o r e s  ( h ) :

f ( h )  =  1 -  0 . 8 9 h 15 -  0 . 1 1 h 2 5  — 0 . 0 6 6 h 3 5  -  0 . 0 4 8 h 4 5 . 

U s i n g  t h i s  e x p r e s s i o n  f o r  R m  g i v e s  t h e  f o l l o w i n g :

R m  =  [ 2 4 t , / ( « po f ( h )

( 1 6 )

( 1 7 )

w h e r e  n po  i s  t h e  n u m b e r  o f  p o r e s  i n  t h e  m e m b r a n e .

T h e  p o r e s  i n  t h e  m e m b r a n e  w e r e  n o t  o f  u n i f o r m  s i z e  n o r  

w e r e  t h e y  c i r c u l a r  ( F i g .  4 B ) .  T o  s i m p l i f y  t h e  u s e  o f  E q .  1 7 ,  

w e  e s t i m a t e d  t h e  e q u i v a l e n t  p o r e  d i a m e t e r  ( D pe; F i g .  4 B )  t h a t  

g a v e  t h e  s a m e  m e m b r a n e  c o n d u c t i v i t y  f o r  t h e  s a m e  n u m b e r  

o f  p o r e s  a s  i n  t h e  a c t u a l  m e m b r a n e .  W e  a s s u m e d  t h a t  p o r e s  

w e r e  t h e  l a r g e s t  c i r c l e  f i t t i n g  w i t h i n  t h e  m e m b r a n e  o p e n i n g s  

a n d  t h a t  m e m b r a n e  c o n d u c t i v i t y  w a s  p r o p o r t i o n a l  t o  t h e  s u m  

o f  t h e  p o r e  d i a m e t e r s  t o  t h e  t h i r d  p o w e r  ( E q .  1 7 ) .  B a s e d  o n  

m e a s u r e m e n t s  f r o m  t h e  s a m e  s e t  o f  e i g h t  m e m b r a n e s  u s e d  t o  

e s t i m a t e  t h e  m a x i m u m  p o r e  d i a m e t e r  D p  ( E q .  1 4 ) ,  t h e  e q u i v ­

a l e n t  p o r e  d i a m e t e r  w a s  a p p r o x i m a t e l y  6 3 %  o f  D p f o r  n , >  6  

( a l w a y s  t h e  c a s e ) :

D p e  ~  0 . 6 3 D p .  ( 1 8 )

T h e  p o r e  n u m b e r  ( n po) w a s  e s t i m a t e d  f r o m  t h e  t o t a l  m e m b r a n e  

a r e a  d i v i d e d  b y  t h e  a r e a  o f  a  s i n g l e  c i r c u l a r  p o r e  i n c l u d i n g  t h e  

s u r r o u n d i n g  m i c r o f i b r i l  s t r a n d  ( t f  =  3 0  n m ;  P e t t y ,  1 9 7 2 ) :

n p 0 =  D 2 D p e  +  t f ) 2 . ( 1 9 )

T h e  D pe a n d  n po f r o m  E q s .  1 8 - 1 9  w e r e  u s e d  i n  E q .  1 7  t o  

e s t i m a t e  t h e  m e m b r a n e  r e s i s t a n c e .

T h e  h y d r a u l i c  r e s i s t a n c e  o f  t h e  p i t  a p e r t u r e  ( R a)  c o u l d  n o t  

b e  e s t i m a t e d  f r o m  E q .  1 5  b e c a u s e  t h e  a p e r t u r e  c a n n o t  b e  r e ­

g a r d e d  a s  b e i n g  i n f i n i t e l y  s h o r t  i n  l e n g t h .  D a g a n  e t  a l .  ( 1 9 8 2 )  

p r o v i d e  a n  a p p r o x i m a t e  s o l u t i o n  f o r  t h e  h y d r a u l i c  r e s i s t a n c e  

o f  c i r c u l a r  p o r e s  o f  f i n i t e  l e n g t h  t h a t  c o m b i n e s  E q .  1 5  w i t h  t h e  

H a g e n - P o i s e u i l l e  e q u a t i o n :

R a =  1 2 8  t a a  D 4 )  +  4 / D 3 ( 2 0 )

w h e r e  t a i s  t h e  l e n g t h  o f  o n e  a p e r t u r e  ( F i g .  1 C ) .  W e  u s e d  E q .  

2 0  t o  c a l c u l a t e  t h e  R a f o r  t h e  c a v i t a t i o n  d a t a  s e t ,  c a l c u l a t i n g  t a 

f r o m  t h e  d o u b l e  w a l l  t h i c k n e s s  ( t w) :

h =  ( t J 2 )  —  ( y ) ( 2 1 )

w h e r e  y l w a s  t h e  d i s t a n c e  f r o m  t h e  i n n e r  a p e r t u r e  e d g e  t o  t h e  

m e m b r a n e  a t  z e r o  d e f l e c t i o n  ( F i g .  1 D ) .  T h e  y  w a s  c a l c u l a t e d  

f r o m  r a d i u s  o f  c u r v a t u r e  o f  t h e  c h a m b e r  w a l l  ( r ya; E q .  1 1 ) .

T h e  t o t a l  p i t  r e s i s t a n c e  ( R p )  w a s  e q u a l  t o  R a a n d  R m  i n  s e r i e s ,  

i g n o r i n g  t h e  r e s i s t a n c e  o f  t h e  p i t  c h a m b e r :

R p =  2 R a +  R m . ( 2 2 )

T o  r e p r e s e n t  t h e  h y d r a u l i c  e f f i c i e n c y  o f  i n d i v i d u a l  p i t s ,  w e  

c o n v e r t e d  t h e  p i t  r e s i s t a n c e  t o  a  c o n d u c t a n c e  p e r  m e m b r a n e  

a r e a  ( p i t  K s p  =  4 / ( R ^ D m 2) .

T h e  a c c u r a c y  o f  E q s .  1 7 ,  2 0 ,  a n d  2 2  w a s  t e s t e d  b y  a p p l y i n g  

t h e m  t o  p h y s i c a l  m o d e l s  o f  p i t s  w i t h  w e l l - c h a r a c t e r i z e d  s h a p e ,  

p o r e  s i z e s ,  a n d  a p e r t u r e  c o n f i g u r a t i o n s  ( L a n c a s h i r e  a n d  E n n o s ,  

2 0 0 2 ) .  T h e  a g r e e m e n t  w i t h  m e a s u r e d  v a l u e s  w a s  e x t r e m e l y  

c l o s e  ( F i g .  5 ) ,  s u g g e s t i n g  t h a t  t h e  l a r g e s t  s o u r c e  o f  e r r o r  w i l l  

b e  t h e  e s t i m a t e s  o f  p o r e  s i z e  a n d  n u m b e r  i n  E q s .  1 8  a n d  1 9 .

T o  c a l c u l a t e  t h e  t o t a l  v e s s e l  r e s i s t a n c e  ( R c) ,  w e  f o l l o w e d  t h e  

m e t h o d  o f  L a n c a s h i r e  a n d  E n n o s  ( 2 0 0 2 ) :

R c =  R l  l w ( 2 3 )

w h e r e  R l i s  t h e  c o n t r i b u t i o n  o f  t h e  c o n d u i t  l u m e n  a n d  R w t h e
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M e a s u r e d  P i t  R e s i s t a n c e  - -  R p  ( M P a - s / m 3 )

F ig .  5 . M e a s u r e d  v s .  c a l c u l a t e d  h y d r a u l i c  r e s i s t a n c e  o f  p h y s i c a l  m o d e ls  
o f  c i r c u la r  b o r d e r e d  p i t s  (R p) . M e a s u r e d  v a lu e s  a r e  f r o m  E n n o s  a n d  L a n c a s h i r e  

( 2 0 0 2 ) .  C a l c u la t e d  v a lu e s  a r e  f r o m  E q s .  1 7 , 2 0 ,  a n d  2 2  b a s e d  o n  t h e  p i t  m o d e l  
d im e n s io n s .  A p e r tu r e  l e n g t h  ( t a)  w a s  n o t  r e p o r t e d ,  b u t  t h e  a p e r t u r e  w a s  c o n ­

s t r u c te d  f r o m  a  h o s e  g a s k e t ,  s o  a s s u m e d  t a 2  m m . T h i s  i s  e q u iv a l e n t  t o  t a 
=  1 .1  (x m  a c c o r d i n g  t o  t h e  s c a l e  f a c t o r  o f  1 8 3 0 .

c o n t r i b u t i o n  o f  t h e  c o n d u i t  w a l l  p i t t i n g  t o  t h e  t o t a l  c o n d u i t  

r e s i s t a n c e .  T h e  R l i s  t h e  H a g e n - P o i s e u i l l e  r e s i s t a n c e  o f  t h e  l u ­

m e n  f o r  h a l f  o f  t h e  c o n d u i t  l e n g t h ,  b e c a u s e  w a t e r  o n  a v e r a g e  

t r a v e r s e s  j u s t  h a l f  o f  a  c o n d u i t ’s  t o t a l  l e n g t h :

R l =  6 4 i > L /( tt  D c ) ( 2 4 )

w h e r e  L  i s  t h e  t o t a l  l e n g t h  o f  t h e  v e s s e l .

S i m i l a r l y ,  R w i s  t h e  p a r a l l e l  r e s i s t a n c e  o f  j u s t  h a l f  o f  t h e  

v e s s e l ’s  p i t s :

R w =  2 R p/ n Pi.  ( 2 5 )

T h e  n u m b e r  o f  p i t s  p e r  v e s s e l  ( n pi)  w a s  g i v e n  b y

n pi =  i n t [ L X / ( D m s ) ]  n p ( 2 6 )

w h e r e  i n t [ n u m b e r ]  r e t u r n s  t h e  l a r g e s t  i n t e g e r  l e s s  t h a n  o r  e q u a l  

t o  t h e  n u m b e r  a n d  L X  i s  t h e  c u m u l a t i v e  l e n g t h  o f  p i t t e d  w a l l s ,  

w i t h  t h e  ‘ ‘p i t t i n g  c o e f f i c i e n t ’ ’ X  b e i n g  t h e  p r o p o r t i o n a l i t y  f a c ­

t o r  b e t w e e n  t h e  v e s s e l  l e n g t h  a n d  t h e  c u m u l a t i v e  p i t t e d  l e n g t h .  

F o r  e x a m p l e ,  i f  a  v e s s e l  h a d  p i t t e d  w a l l s  o n  t w o  s i d e s  f o r  a l l  

o f  i t s  l e n g t h ,  X  =  2 .  V e s s e l  l e n g t h  ( L )  a n d  p i t t i n g  c o e f f i c i e n t  

( X )  w e r e  n o t  m e a s u r e d ,  a n d  w e  p r e s e n t  a  s e n s i t i v i t y  a n a l y s i s  

o f  t h e s e  v a r i a b l e s  i n  t h e  r e s u l t s .  E q u a t i o n  2 6  m a k e s  t h e  s i m ­

p l i f y i n g  a s s u m p t i o n  t h a t  t h e  m i n i m u m  v e r t i c a l  s p a c i n g  b e ­

t w e e n  h o r i z o n t a l  r o w s  o f  p i t s  e q u a l s  t h e  m i n i m u m  s p a c i n g  

w i t h i n  a  s i n g l e  r o w .  T h e  n pi t e r m  i n  E q .  2 6  i s  t h e  n u m b e r  o f  

p i t s  f i t t i n g  s i d e - b y - s i d e  a c r o s s  t h e  c o n d u i t  w a l l  o f  w i d t h  b  i n  

a n  o p p o s i t e  p i t t i n g  a r r a n g e m e n t  ( F i g .  1 ) :

n ^  =  i n t ( b / D m ) .  ( 2 7 )

T h e  R c i s  t h e  r e s i s t a n c e  o f  a  v e s s e l — t h e  h y d r a u l i c  p r e s s u r e  

d r o p  a c r o s s  t h e  v e s s e l  d i v i d e d  b y  t h e  f l o w  r a t e .  T o  a s s e s s  t h e  

h y d r a u l i c  e f f i c i e n c y  o f  a  c o n d u i t ,  w e  e x p r e s s e d  t h e  h y d r a u l i c  

c o n d u c t a n c e  o f  a  s i n g l e  v e s s e l  o n  a  p e r - c o n d u i t  l e n g t h  a n d  p e r -  

u n i t  c r o s s - s e c t i o n a l  w a l l  a r e a  b a s i s  ( K sc) :

K s c  =  L / ( R c  A J ( 2 8 )

w h e r e  A w i s  t h e  c r o s s - s e c t i o n a l  a r e a  o f  t h e  w a l l  o f  a  s i n g l e  

c o n d u i t .  T o  a c c o u n t  f o r  t h e  w a l l  i n v e s t m e n t  i n  t h e  c o n d u i t  o v e r  

i t s  e n t i r e  l e n g t h ,  t h e  A w w a s  c a l c u l a t e d  f r o m  t h e  t o t a l  w a l l
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F ig .  6 . ( A )  I m p l o s io n  p r e s s u r e  ( P i) v s .  a i r - s e e d  p r e s s u r e  ( P a)  f o r  x y l e m  

s a m p le s  i n  t h e  d a t a  s e t.  S y m b o ls  a r e  m e a s u r e d  v a lu e s ,  d a s h e d  l i n e  i s  r e g r e s ­
s io n  t h r o u g h  d a t a  e x c lu d in g  o n e  o u t l i e r  ( o p e n  c i r c le ,  3  s ta n d a r d iz e d  r e s i d ­

u a ls  f r o m  m e a n ) ,  a n d  s o l id  l i n e  i s  1 : 1 . ( B )  C o m p o n e n ts  o f  i m p l o s i o n  p r e s s u r e  
v s .  a i r - s e e d  p r e s s u r e .  L e f t  o r d in a t e  a n d  s o l id  s y m b o l s  i s  t h e  t h i c k n e s s - t o - s p a n  

r a t i o  ( tw/ b ) 2. R i g h t  o r d in a t e  i s  t h e  l i g a m e n t  e f f i c i e n c y  (L e; o p e n  c i r c le s )  o r  th e  
m o m e n t  r a t i o  ( / h/ / s; o p e n  t r i a n g le s ) .

F ig .  7 . ( A )  P i t  a p e r t u r e  d i a m e te r  ( D a; s o l id  c i r c le s )  a n d  m e m b r a n e  d i ­

a m e t e r  ( D m; o p e n  c i r c le s )  v s .  a i r - s e e d  p r e s s u r e  f o r  d a ta  s e t.  ( B )  P i t  a p e r tu r e  
d i a m e te r  v s .  p i t  m e m b r a n e  d ia m e te r .

v o l u m e  o f  t h e  c o n d u i t  ( V t)  d i v i d e d  b y  t h e  c o n d u i t  l e n g t h  ( A w 

=  V h/ L ) .  T h e  V t w a s

V t =  V . ~  n Pi ( i  +  V )  ( 2 9 )

w h e r e  V s i s  t h e  v o l u m e  o f  t h e  w a l l  a s s u m i n g  n o  p i t s ,  V c i s  t h e  

v o l u m e  o f  o n e  p i t  c h a m b e r ,  a n d  V a t h e  v o l u m e  o f  o n e  p i t  

a p e r t u r e .  v o l u m e  c o m p o n e n t s  w e r e  c o m p u t e d  a s :

V s  [ ( D c  +  cw ) 2 -  D C2 ] L  ( 3 0 )

V ^  T T [y a 2 ( r y ^  y J 3 ) ~  (2  -  2 ) 2  -  (2  -  y 1 ) / 3 ) ]  ( 3 1 )  

V s  v D h2 t a/ 4 .  ( 3 2 )

T h i s  w a l l  v o l u m e  e s t i m a t e  a s s u m e d  a  s q u a r e  c o n d u i t  w i t h  

s i d e s  e q u a l  t o  D c . T h i s  w a s  a n  a p p r o x i m a t i o n ,  a s  w o u l d  b e  a n  

e s t i m a t e  b a s e d  o n  a  c y l i n d r i c a l  g e o m e t r y  o r  a n y  o t h e r  r e g u l a r  

s h a p e .  i t  w a s  a c c e p t a b l e ,  h o w e v e r ,  b e c a u s e  t h e  m o s t  i m p o r t a n t  

o b j e c t i v e  w a s  t o  e s t a b l i s h  a  c o n s i s t e n t  p r o p o r t i o n a l i t y  b e t w e e n  

c o n d u i t  v o l u m e  a n d  l e n g t h .

r e s u l t s

W a l l  i m p l o s i o n  p r e s s u r e  ( P i)  a n d  c o n d u i t  d i m e n s i o n s — T h e  

c o n d u i t  i m p l o s i o n  p r e s s u r e  w a s  p o s i t i v e l y  c o r r e l a t e d  w i t h  t h e  

m e a s u r e d  a i r - s e e d  p r e s s u r e  w i t h  a n  a v e r a g e  s a f e t y  f a c t o r  ( P i/  

P a)  g r e a t e r  t h a n  1 a s  p r e d i c t e d  ( F i g .  6 A ) .  T h e  s t e m  a n d  r o o t  

r e g r e s s i o n s  w e r e  n o t  s i g n i f i c a n t l y  d i f f e r e n t  i n  s l o p e  o r  i n t e r c e p t

a n d  w e r e  p o o l e d .  F r o m  t h e  r e g r e s s i o n  l i n e  ( P ^  =  0 . 9 0 P a +  

1 . 0 ) ,  t h e  s a f e t y  f a c t o r  f r o m  i m p l o s i o n  r a n g e d  f r o m  2 . 1  a t  P a 

=  1 M P a  t o  1 . 0  a t  P a =  1 0  M P a ,  w i t h  a n  a v e r a g e  o f  P i/ P a =  

1 . 8 .  O n e  o u t l i e r  ( L a u r u s  n o b i l i s )  h a d  a n  i m p l o s i o n  p r e s s u r e  

m o r e  t h a n  t h r e e  s t a n d a r d i z e d  r e s i d u a l s  g r e a t e r  t h a n  t h e  m e a n  

( F i g .  6 A ,  o p e n  s y m b o l ) .

T h e  i n c r e a s e  i n  i m p l o s i o n  p r e s s u r e  w i t h  a i r - s e e d  p r e s s u r e  

w a s  m o s t l y  t h e  r e s u l t  o f  i n c r e a s e d  t h i c k n e s s - t o - s p a n  r a t i o  ( t w/  

b ) 2, w h i c h  w a s  c o r r e l a t e d  w i t h  a i r - s e e d  p r e s s u r e  ( F i g .  6 B ,  s o l i d  

s y m b o l s ) .  N e i t h e r  o f  t h e  t w o  c o m p o n e n t s  o f  t h i c k n e s s - t o - s p a n  

r a t i o ,  b  o r  t w, w e r e  c o r r e l a t e d  w i t h  a i r - s e e d  p r e s s u r e ,  j u s t  t h e i r  

r a t i o .  T h e  l i g a m e n t  e f f i c i e n c y  ( L e)  a l s o  i n c r e a s e d  w i t h  a i r - s e e d  

p r e s s u r e ,  b u t  t o  a  l e s s e r  e x t e n t  ( F i g .  6 B ,  o p e n  c i r c l e s ) .  T h e  

m o m e n t  r a t i o  ( I h / I s )  w a s  e s s e n t i a l l y  e q u a l  t o  o n e  f o r  a l l  p i t s  

( F i g .  6 B ,  o p e n  t r i a n g l e s ) ,  m e a n i n g  t h a t  t h e  p r e s e n c e  o f  a  p i t  

c h a m b e r  d i d  n o t  s i g n i f i c a n t l y  w e a k e n  t h e  w a l l .  T h u s ,  t h e  

w e a k e n i n g  o f  t h e  w a l l  b y  p i t s  w a s  e n t i r e l y  d u e  t o  t h e  a p e r t u r e s  

a n d  w a s  a c c o u n t e d  f o r  b y  t h e  l i g a m e n t  e f f i c i e n c y .  B a s e d  o n  

t h e  L e r a n g e  o f  a p p r o x i m a t e l y  0 . 6 - 0 . 8 ,  p i t s  w e a k e n e d  t h e  w a l l  

b y  2 0 - 4 0 %  r e l a t i v e  t o  a  s o l i d  w a l l  o f  t h e  s a m e  d i m e n s i o n s  

w i t h  n o  p i t s .

F o r  m o s t  s p e c i e s ,  t h e  s p a c i n g  b e t w e e n  p i t s  i n  t h e  v e s s e l  w a l l  

( s ,  E q .  2 )  w a s  n e g l i g i b l e ,  m e a n i n g  t h a t  t h e  L e w a s  a p p r o x i ­

m a t e d  b y  1 —  D a/ D m . T h e  i n c r e a s e  i n  L e w i t h  a i r - s e e d  p r e s s u r e  

w a s  p r i m a r i l y  a  r e s u l t  o f  a  d e c r e a s e  i n  D a ( F i g .  7 A ,  s o l i d  s y m ­

b o l s )  r a t h e r  t h a n  a n y  i n c r e a s e  i n  D m  w i t h  a i r - s e e d  p r e s s u r e
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T Y P E  4
S p o k e  E l a s t i c  M o d u l u s  - -  E  ( G P a )

F ig .  8 . I n f lu e n c e  o f  m ic r o f ib r i l  s p o k e  s t r e n g th  ( F )  a n d  e la s t i c  m o d u lu s  ( E )  

o n  p i t  a s p i r a t i o n  a n d  m o d e  o f  a i r - s e e d in g .  P i ts  w e r e  o f  a v e r a g e  D m ( 4 .9  |x m ), 
D a ( 1 .6  |x m ) ,  a n d  a i r - s e e d  p r e s s u r e  ( P a =  3 .6  M P a ) .  T y p e  1 p i t s  c a p i l l a r y -  

s e e d e d  a f t e r  a s p i r a t i o n .  T y p e  2  p i ts  c a p i l l a r y - s e e d e d  w i t h o u t  a s p i r a t i o n .  T y p e  
3  p i t s  r u p tu r e - s e e d e d  w i t h o u t  a s p i r a t i o n .  T y p e  4  p i t s  r u p tu r e - s e e d e d  a f t e r  a s ­

p i r a t io n .  T h e  s o l id  ‘‘r u p tu r e  b o u n d a r y ’’ d iv id e s  r u p tu r e - s e e d in g  p i t s  ( b e lo w )  
f r o m  c a p i l l a r y - s e e d in g  p i t s  ( a b o v e ) .  T h e  d a s h e d  ‘‘a s p i r a t i o n  b o u n d a r y ’’ d i ­

v id e s  a s p i r a t i n g  p i t s  ( a b o v e  a n d  t o  l e f t )  f r o m  n o n a s p i r a t i n g  p i ts  ( b e lo w  a n d  
t o  r ig h t ) .  D e c r e a s i n g  t h e  p i t  s iz e ,  o r  i n c r e a s i n g  t h e  m ic r o f ib r i l  s p a c in g ,  c a u s e d  

t h e  c i r c le d  f o u r - w a y  i n t e r s e c t io n  b e tw e e n  p i t  t y p e s  t o  m o v e  d o w n  th e  a s p i ­
r a t i o n  d i a g o n a l  ( a r r o w ) ;  a n d  v i c e  v e r s a .  T h e  d o t te d  l in e s  s h o w  t h e  b o u n d a r y  

s h i f t  a s s o c i a te d  w i t h  i n c r e a s i n g  s f t o  3 .0  |x m  f r o m  th e  d e f a u l t  o f  1 .5 .

( F i g .  7 A ,  o p e n  s y m b o l s ) .  A l t h o u g h  p i t  m e m b r a n e s  v a r i e d  f r o m  

a  D m  o f  2 . 4 - 7 . 5  j x m ,  t h e  D a w a s  c o r r e l a t e d  w i t h  D m  ( F i g .  7 B ) ,  

k e e p i n g  L e r e l a t i v e l y  c o n s t a n t  w i t h  p i t  s i z e .

T h e  s c a l i n g  o f  v e s s e l  a n d  p i t  d i m e n s i o n s  a l l o w e d  u s  t o  d e ­

f i n e  w h a t  i s  h e r e a f t e r  r e f e r r e d  t o  a s  t h e  ‘ ‘a v e r a g e ’ ’ v e s s e l  f o r  

t h e  d a t a  s e t .  T h i s  v e s s e l  h a d  t h e  a v e r a g e  h y d r a u l i c  d i a m e t e r  

f o r  t h e  d a t a  s e t  o f  D c 4 9  m  a n d  t h e  a v e r a g e  a i r - s e e d  p r e s ­

s u r e  o f  P a =  3 . 6  M P a .  T h e  c o r r e s p o n d i n g  i m p l o s i o n  p r e s s u r e  

w a s  4 . 2 4  M P a  f r o m  t h e  r e g r e s s i o n  i n  F i g .  6 A ,  a n d  t h e  t h i c k ­

n e s s - t o - s p a n  r a t i o  w a s  0 . 0 2  f r o m  t h e  r e g r e s s i o n  i n  F i g .  6 B ;  t h e  

D a w a s  1 . 6  j x m  f r o m  t h e  r e g r e s s i o n  i n  F i g .  7 A ,  a n d  t h e  D m 

w a s  t h e  m e a n  o f  4 . 9  m  f r o m  t h e  d a t a  s e t .

M o d e  o f  a i r - s e e d i n g  a n d  t h e  m e c h a n i c a l  p r o p e r t i e s  o f  

m e m b r a n e  m i c r o f i b r i l s  ( E ,  F ) — W h e t h e r  o r  n o t  a  p i t  r u p t u r e -  

s e e d e d  o r  c a p i l l a r y - s e e d e d  a n d  w h e t h e r  p i t s  a s p i r a t e d  o r  n o t  

b e f o r e  s e e d i n g  d e p e n d e d  o n  t h e  s t r e n g t h  ( F )  a n d  e l a s t i c  m o d ­

u l u s  ( E )  o f  t h e  r a d i a l  m i c r o f i b r i l - b a s e d  s p o k e s  ( F i g .  8 ) .  T h e  

a m b i g u i t y  o f  s p o k e  s t r u c t u r e — w h e t h e r  t h e  s p o k e s  a r e  c o n t i n ­

u o u s  m i c r o f i b r i l s  o r  a g g r e g a t e s  o f  o v e r l a p p i n g  o n e s — m a d e  i t  

d i f f i c u l t  t o  a s s i g n  F  a n d  E  v a l u e s .  F o r  i n d i v i d u a l  c e l l u l o s e  

m i c r o f i b r i l s ,  e s t i m a t e s  o f  F  r a n g e  f r o m  a n  u p p e r  l i m i t  o f  2 5  

G P a  t o  a  l o w e r  v a l u e  n e a r  1 G P a  a n d  E  r a n g e s  f r o m  2 5 0  t o  3  

G P a  ( M a r k ,  1 9 6 7 ;  P e t t y ,  1 9 7 2 ;  J e r o n i m i d i s ,  1 9 8 0 ;  A s h b y  e t  

a l . ,  1 9 9 5 ;  H e p w o r t h  a n d  V i n c e n t ,  1 9 9 8 a ,  b ) .  E s t i m a t e s  f o r  F  

a n d  E  o f  p r i m a r y  c e l l  w a l l s  f a l l  w i t h i n  t h e  l o w e r  e n d  o f  t h i s  

r a n g e  a n d  b e l o w  ( V i n c e n t ,  1 9 9 9 ) .

I n  l i e u  o f  m o r e  d i r e c t  i n f o r m a t i o n ,  w e  c o n d u c t e d  a n  e x t e n ­

s i v e  s e n s i t i v i t y  a n a l y s i s  a c r o s s  t h e  r a n g e  o f  l i k e l y  F  a n d  E  f o r  

p i t s  o f  t h e  a v e r a g e  v e s s e l .  A l l  f o u r  p o s s i b l e  c o m b i n a t i o n s  o f  

s e e d i n g  a n d  a s p i r a t i o n  w e r e  o b s e r v e d  ( F i g .  8 ) .

T y p e  1 p i t s  s h o w e d  a s p i r a t i o n  a n d  c a p i l l a r y - s e e d i n g .  T h e s e  

p i t s  h a d  h i g h  F  a n d  l o w  E — s t r o n g ,  f l e x i b l e  m e m b r a n e s  ( F i g .  

8, u p p e r  l e f t ) .

T y p e  2  p i t s  s h o w e d  n o  a s p i r a t i o n  a n d  c a p i l l a r y - s e e d i n g .

T h e s e  w e r e  a s s o c i a t e d  w i t h  h i g h  F  a n d  h i g h  E — s t r o n g ,  s t i f f  

m e m b r a n e s  ( F i g .  8 ,  u p p e r  r i g h t ) .

T y p e  3  p i t s  s h o w e d  n o  a s p i r a t i o n  a n d  r u p t u r e - s e e d i n g .  

T h e s e  w e r e  a s s o c i a t e d  w i t h  r e l a t i v e l y  l o w  F  a n d  h i g h  E —  

w e a k ,  s t i f f  m e m b r a n e s  ( F i g .  8 ,  l o w e r  r i g h t ) .

T y p e  4  p i t s  s h o w e d  a s p i r a t i o n  a n d  r u p t u r e - s e e d i n g .  T h e s e  

p i t s  o c c u p i e d  a  t h i n  w e d g e  b e t w e e n  t y p e  1 a n d  3  p i t s  ( F i g .  8 ) .

T h e  b o u n d a r i e s  b e t w e e n  p i t  t y p e s  w e r e  e s s e n t i a l l y  i n d e p e n ­

d e n t  o f  t h e  a i r - s e e d  p r e s s u r e .  A l t h o u g h  i n c r e a s i n g  t h e  a i r - s e e d  

p r e s s u r e  i n c r e a s e d  t h e  f o r c e  o n  t h e  p i t  m e m b r a n e ,  i t  a l s o  r e ­

q u i r e d  a n  i n c r e a s e  i n  t h e  n u m b e r  o f  s h e e t s  m a k i n g  u p  t h e  

m e m b r a n e  a n d  h e n c e ,  a n  i n c r e a s e  i n  t h e  n u m b e r  o f  l o a d - b e a r ­

i n g  m i c r o f i b r i l  s p o k e s .  T h e  r e s u l t  w a s  t h a t  t h e  f o r c e  p e r  s p o k e  

a t  a i r - s e e d i n g  d i d  n o t  v a r y  s u b s t a n t i a l l y ,  k e e p i n g  t h e  b o u n d ­

a r i e s  b e t w e e n  p i t  t y p e s  r e l a t i v e l y  c o n s t a n t .

T h e  b o u n d a r i e s  b e t w e e n  p i t  t y p e s  d i d  d e p e n d  o n  t h e  a s p i ­

r a t i o n  s t r a i n  ( e ya) ,  p i t  s i z e ,  a n d  t h e  c h o i c e  o f  m i c r o f i b r i l  s p a c ­

i n g ,  s f . T h e  a s p i r a t i o n  s t r a i n  s e t t i n g  o f  e ya =  0 . 0 3  d e m a r c a t e d  

t h e  d i a g o n a l  p o r t i o n  o f  t h e  “ a s p i r a t i o n  b o u n d a r y ’ ’ ( F i g .  8 ,  

d a s h e d  l i n e ) .  T h e  r a t i o  F / E  i s  t h e  m e m b r a n e  s t r a i n  a t  r u p t u r e  

a n d  s o  n o  p i t  c o u l d  a s p i r a t e  w i t h o u t  r u p t u r i n g  f i r s t  a t  a n  F / E  

b e l o w  0 . 0 3 .  T h e  v e r t i c a l  p o r t i o n  o f  t h e  a s p i r a t i o n  b o u n d a r y  

w a s  s e t  b y  t h e  E  t h r e s h o l d  a b o v e  w h i c h  a s p i r a t i o n  c o u l d  n o t  

o c c u r  b e c a u s e  i t  w a s  p r e c e d e d  b y  c a p i l l a r y  s e e d i n g .

D e c r e a s i n g  t h e  p i t  s i z e  ( w h i l e  m a i n t a i n i n g  o b s e r v e d  s c a l i n g  

b e t w e e n  D a a n d  D m ; F i g .  7 B )  o r  i n c r e a s i n g  t h e  m i c r o f i b r i l  

s p a c i n g  ( s f )  s h i f t e d  t h e  f o u r - w a y  i n t e r s e c t i o n  o f  p i t  t y p e s  ( F i g .  

8, c i r c l e d  p o i n t )  t o  a  l o w e r  p o i n t  o n  t h e  F / E  =  0 . 0 3  d i a g o n a l  

( F i g .  8 ,  a r r o w  s h o w i n g  s h i f t  f o r  s f  c h a n g e d  f r o m  1 . 5  t o  3  j x m ) .  

T h i s  r e d u c e d  t h e  r a n g e  o f  t y p e  1 a n d  t y p e  4  p i t s  ( F i g .  8 ,  d o t -  

d a s h  b o u n d a r i e s  b e t w e e n  p i t  t y p e s ) .  I n  b o t h  c a s e s ,  t h e  f o r c e  

p e r  s p o k e  a t  a i r - s e e d i n g  w a s  r e d u c e d ,  m e a n i n g  t h a t  a s p i r a t i o n  

o c c u r r e d  f o r  a  s m a l l e r  r a n g e  o f  E .  A  s m a l l  m e m b r a n e  s i z e  

r e d u c e d  t h e  f o r c e  o n  e a c h  s p o k e  a c c o r d i n g  t o  E q .  5 ,  a n d  a  

h i g h e r  s f  r e q u i r e d  m o r e  m e m b r a n e  s h e e t s  ( a n d  h e n c e ,  s p o k e s )  

t o  a c h i e v e  t h e  s a m e  m e m b r a n e  p o r o s i t y ,  l e a d i n g  t o  l e s s  f o r c e  

p e r  s p o k e .

A s s u m i n g  t h a t  p i t s  a s p i r a t e  p r i o r  t o  a i r - s e e d i n g ,  i n  a g r e e ­

m e n t  w i t h  l i m i t e d  o b s e r v a t i o n s  ( P e t t y ,  1 9 7 2 ;  T h o m a s ,  1 9 7 2 ) ,  

t h e  F  a n d  E  m u s t  l i e  w i t h i n  t h e  a s p i r a t i o n  b o u n d a r y  t h a t  i n ­

c l u d e s  b o t h  t y p e  1 a n d  t y p e  4  p i t s  ( F i g .  8 ) .  M a k i n g  t h e  f u r t h e r  

a s s u m p t i o n  t h a t  p i t s  d o  n o t  r u p t u r e - s e e d ,  g i v e n  t h a t  t h i s  c o u l d  

c a u s e  i r r e p a r a b l e  d a m a g e  t o  t h e  m e m b r a n e ,  w e  c a n  n a r r o w  

d o w n  t h e  F  a n d  E  v a l u e s  f u r t h e r  a s  t h o s e  l e a d i n g  t o  t y p e  1 

p i t s .  F r o m  t h e  b o u n d a r y  b e t w e e n  t y p e  1 a n d  4  p i t s  t h i s  m e a n s  

F / E  m u s t  e x c e e d  a p p r o x i m a t e l y  0 . 1 .  E x c e p t  w h e r e  n o t e d ,  t h e  

d e f a u l t  s e t t i n g  f o r  a l l  s u b s e q u e n t  a n a l y s e s  w a s  F  2 . 2  a n d  E

5  G P a ,  w h i c h  w a s  s u b s t a n t i a l l y  w i t h i n  t h e  t y p e  1 d o m a i n  

f o r  a l l  p i t  d i m e n s i o n s .

P i t  c o n d u c t i v i t y  ( p i t  K sp)  v s .  a i r - s e e d  p r e s s u r e  ( P J — T h e  

m o d e l  p r e d i c t e d  a  s i g n i f i c a n t  d e c l i n e  i n  p i t  K sp  w i t h  i n c r e a s i n g  

P a ( F i g .  9 A ,  r 2 =  0 . 8 8 ) .  P i t  K sp d r o p p e d  b y  a  f a c t o r  o f  3 0  f o r  

a  1 0 - f o l d  i n c r e a s e  i n  P a f r o m  1 t o  1 0  M P a .  T h e s e  c a l c u l a t i o n s  

w e r e  f o r  p i t s  a n d  v e s s e l s  o f  m e a s u r e d  d i a m e t e r s  a n d  o f  a  w a l l  

t h i c k n e s s  g i v i n g  t h e  P i p r e d i c t e d  f r o m  t h e  r e g r e s s i o n  i n  F i g .  

6A .

T h e  d e c l i n e  i n  K sp w i t h  P a w a s  a t t r i b u t a b l e  t o  b o t h  a  d r o p  

i n  m e m b r a n e  c o n d u c t i v i t y  a n d  a p e r t u r e  c o n d u c t i v i t y  ( F i g .  9 B ) .  

M e m b r a n e  c o n d u c t i v i t y  p e r  m e m b r a n e  a r e a  d e c l i n e d  i n  a  r e g ­

u l a r  m a n n e r  ( F i g .  9 B ,  s o l i d  s y m b o l s )  a s  a  r e s u l t  o f  t h e  s m a l l e r  

m e m b r a n e  p o r e s  a n d  h i g h e r  m i c r o f i b r i l  d e n s i t i e s  r e q u i r e d  t o  

c a p i l l a r y - s e e d  a t  a  h i g h e r  P a . A p e r t u r e  c o n d u c t i v i t y  p e r  m e m -
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F ig .  9 . ( A )  P i t  c o n d u c t i v i t y  p e r  m e m b r a n e  a r e a  ( p i t  K sp)  v s .  a i r - s e e d  p r e s ­

s u r e  ( P a). S o l id  s y m b o l s  r e p r e s e n t  p i ts  o f  m e a s u r e d  d i m e n s io n s  f r o m  t h e  d a ta  
s e t.  D a s h e d  l i n e  ( ‘‘n a r r o w ’’)  i s  f o r  p i t s  o f  a v e r a g e  d i m e n s io n  i n  a  c o n d u i t  o f  

m in i m u m  d i a m e te r  (D c =  2 3  (x m ); s o l id  l i n e  ( ‘‘w i d e ’’)  i s  f o r  p i t s  o f  a v e r a g e  
d i m e n s io n  i n  a  c o n d u i t  o f  m a x i m u m  d i a m e te r  (D c =  1 0 2  (x m ). T h e  r 2 f o r  th e  

r e g r e s s io n  w a s  0 .8 8 .  ( B )  C o m p o n e n ts  o f  p i t  K sp v s .  a i r - s e e d  p r e s s u r e .  S o l id  
c i r c le s  r e p r e s e n t  m e m b r a n e  c o n d u c t i v i t y  p e r  m e m b r a n e  a r e a ;  o p e n  c i r c le s  

s h o w  a p e r t u r e  c o n d u c t i v i t y  p e r  m e m b r a n e  a r e a  f o r  p i t s  o f  m e a s u r e d  d i m e n ­
s io n s .  D a s h e d  ( ‘‘n a r r o w ’’)  a n d  s o l id  ( ‘‘w i d e ’’)  l in e s  r e p r e s e n t  t h e  a p e r tu r e  

c o n d u c t i v i t i e s  f o r  n a r r o w e s t  a n d  w i d e s t  v e s s e l s  i n  t h e  d a t a  s e t  a s  i n  p a n e l  (A ) .

b r a n e  a r e a  a l s o  d e c l i n e d  ( F i g .  9 B ,  o p e n  s y m b o l s )  b e c a u s e  o f  

t h e  t h i c k e r  w a l l s  ( a n d  h e n c e  l a r g e r  a p e r t u r e  d e p t h  t a)  r e q u i r e d  

t o  k e e p  P i e q u a l  t o  P a, a n d  b e c a u s e  o f  t h e  s l i g h t  d e c l i n e  i n  

a p e r t u r e  d i a m e t e r  w i t h  i n c r e a s i n g  P a ( F i g .  7 A ) .  F o r  P a b e l o w  

a p p r o x i m a t e l y  2  M P a ,  a p e r t u r e  c o n d u c t i v i t y  w a s  l e s s  t h a n  

m e m b r a n e  c o n d u c t i v i t y ,  a n d  s o  w a s  t h e  l i m i t i n g  f a c t o r  f o r  t h e  

o v e r a l l  p i t  c o n d u c t i v i t y .  A b o v e  a p p r o x i m a t e l y  4  M P a ,  t h e  

m e m b r a n e  c o n d u c t i v i t y  b e c a m e  l i m i t i n g .

T h e  s c a t t e r  i n  t h e  a p e r t u r e  c o n d u c t i v i t i e s  w a s  a  r e s u l t  o f  t h e  

v a r i a t i o n  i n  c o n d u i t  d i a m e t e r  ( D c) .  A  h i g h e r  D c r e q u i r e d  a  

t h i c k e r  w a l l  t o  m a i n t a i n  a  g i v e n  i m p l o s i o n  p r e s s u r e  a n d  h e n c e  

a  l o w e r  a p e r t u r e  c o n d u c t i v i t y .  A s  a  r e s u l t ,  t h e  w i d e r  t h e  c o n ­

d u i t ,  t h e  l o w e r  t h e  p i t  c o n d u c t i v i t y .  T h i s  e f f e c t  i s  i l l u s t r a t e d  

b y  t h e  ‘ ‘w i d e ’’ v s .  ‘ ‘n a r r o w ’ ’ c u r v e s  f o r  a p e r t u r e  c o n d u c t i v i t y  

( F i g .  9 B )  a n d  p i t  c o n d u c t i v i t y  ( F i g .  9 A ) .  T h e s e  c u r v e s  w e r e  

c a l c u l a t e d  f o r  t h e  w i d e s t  ( 1 0 2  m )  a n d  n a r r o w e s t  ( 2 3  m )  

c o n d u i t s  i n  t h e  d a t a  s e t  ( u s i n g  a v e r a g e  p i t  d i m e n s i o n s ) .  T h i s  

d i s a d v a n t a g e  o f  w i d e r  c o n d u i t s  h a d  t h e  m o s t  i n f l u e n c e  o n  p i t  

K sp a t  l o w  P a ( F i g .  9 A )  w h e r e  a p e r t u r e  c o n d u c t i v i t y  w a s  l o w e r  

t h a n  m e m b r a n e  c o n d u c t i v i t y  ( F i g .  9 B )  a n d  h e n c e  m o r e  l i m i t ­

i n g .  T h u s ,  a l t h o u g h  a  w i d e r  c o n d u i t  h a s  a  m u c h  g r e a t e r  l u m e n  

c o n d u c t i v i t y  a c c o r d i n g  t o  t h e  H a g e n - P o i s e u i l l e  e q u a t i o n ,  i t s  

p i t s  a r e  n e c e s s a r i l y  l e s s  e f f i c i e n t  c o n d u c t o r s  o n  a  p e r - m e m -  

b r a n e - a r e a  b a s i s .

F ig .  1 0 . V e s s e l  c o n d u c t i v i t y  p e r  l e n g t h  a n d  p e r  w a l l  a r e a  (K sc)  v s . v e s s e l  
l e n g t h  (L )  f o r  t h e  a v e r a g e  v e s s e l  ( s e e  t e x t ) .  S y m b o ls  r e p r e s e n t  v e s s e l s  w i th  

p i t t in g  o n  5 0 %  o f  t h e i r  w a l l  a r e a  ( X  =  2 ,  E q .  2 6 ) .  D a s h e d  l in e s  i n d ic a te  1 0 %  
a n d  1 0 0 %  p i t t i n g  a s  i n d ic a te d .  S h o r t  v e s s e l s  h a d  l o w  K sc d e te r m i n e d  b y  th e  

d o m in a t in g  i n f l u e n c e  o f  p i t  r e s i s ta n c e .  I n  l o n g  v e s s e l s ,  t h e  r e l a t i v e  c o n t r i b u ­
t i o n  o f  p i t  r e s i s t a n c e  d i m i n is h e d ,  a n d  t h e  K sc s a tu r a te d  a t  a  m a x i m u m  v a lu e  

d e te r m i n e d  b y  t h e  c o n d u c t i v i t y  o f  t h e  l u m e n  a n d  t h e  t r a n s v e r s e  w a l l  a r e a .  
T h e  ‘‘s a tu r a t i n g  v e s s e l  l e n g t h ’’ w a s  t h e  l e n g t h  r e q u i r e d  t o  a c h ie v e  9 5 %  o f  th e  

m a x i m u m  K sc ( a s t e r i s k e d  p o i n t  f o r  5 0 %  p i t t in g ;  L  0 .0 2  m ).

P i t  c o n d u c t i v i t y  p r e d i c t i o n s  w e r e  i n s e n s i t i v e  t o  F  a s  l o n g  a s  

t h e s e  s e t t i n g s  a l l o w e d  t y p e  1 p i t s .  T h i s  w a s  b e c a u s e  m e m b r a n e  

s t r e n g t h  d o e s  n o t  d e t e r m i n e  t h e  a i r - s e e d  p r e s s u r e  f o r  c a p i l l a r y -  

s e e d i n g  p i t s .  P i t  c o n d u c t i v i t y  d e c l i n e d  s l i g h t l y  w i t h  i n c r e a s i n g  

E ,  b e c a u s e  m o r e  m i c r o f i b r i l s  w e r e  n e e d e d  t o  c o m p e n s a t e  f o r  

g r e a t e r  s t r e t c h .  T h e  m o r e  m i c r o f i b r i l s ,  t h e  n a r r o w e r  t h e  p o r e s  

a n d  t h e  l o w e r  t h e  c o n d u c t i v i t y  o f  t h e  r e l a x e d  m e m b r a n e .  T h i s  

e f f e c t  w a s  r a t h e r  m i n o r ,  h o w e v e r ,  r e s u l t i n g  i n  a  1 3 %  d e c l i n e  

i n  a v e r a g e  p i t  K sp f o r  a n  8 0 %  r e d u c t i o n  i n  E  ( f r o m  5  t o  1 

G P a ) .

P i t  c o n d u c t i v i t i e s  w e r e  i n s e n s i t i v e  t o  t h e  s p a c i n g  o f  m i c r o ­

f i b r i l s  i n  a  m e m b r a n e  s h e e t  ( s f)  f o r  t y p e  1 p i t s .  C h a n g i n g  t h e  

s f  f r o m  t h e  d e f a u l t  o f  1 . 5  | x m  t o  0 . 5  o r  3 . 0  | x m  o n l y  a l t e r e d  

t h e  n u m b e r  o f  m e m b r a n e  s h e e t s  a n d  r a d i a l  s p o k e s  r e q u i r e d  t o  

o b t a i n  a n  a i r - s e e d  p r e s s u r e ;  t h e  m e m b r a n e  p o r o s i t y  a n d  t h u s  

c o n d u c t i v i t y  w a s  e s s e n t i a l l y  c o n s t a n t  r e g a r d l e s s  o f  s f .

V e s s e l  c o n d u c t i v i t y  ( K s J  v s .  a i r - s e e d  p r e s s u r e — T h e  c o n ­

d u c t i n g  u n i t  i n  a n g i o s p e r m  x y l e m  i s  n o t  o n e  p i t  b u t  t h e  v e s s e l  

t h a t  c o n s i s t s  o f  m u l t i p l e  p i t s  i n  s e r i e s  w i t h  t h e  v e s s e l  l u m e n .  

T h e  v e s s e l  K sc r e f l e c t s  t h e  c o n t r i b u t i o n  o f  p i t  a n d  l u m e n  c o m ­

p o n e n t s  t o  t h e  h y d r a u l i c  c o n d u c t i v i t y  o f  a  s i n g l e  c o n d u i t .  T h e  

h y d r a u l i c  c o n d u c t i v i t y  w a s  e x p r e s s e d  p e r  c o n d u i t  w a l l  a r e a  p e r  

u n i t  l e n g t h .  A  g r e a t e r  v e s s e l  K sc m e a n s  t h e  p l a n t  c a n  m o v e  

m o r e  w a t e r  w i t h  l e s s  d r o p  i n  w a t e r  p o t e n t i a l  p e r  u n i t  l e n g t h  

a n d  l e s s  i n v e s t m e n t  i n  w a l l  m a t e r i a l  p e r  u n i t  l e n g t h .

T o  c a l c u l a t e  v e s s e l  K sc w e  n e e d e d  t o  k n o w  t h e  c o n d u i t  

l e n g t h  ( L )  a n d  t h e  ‘ ‘p i t t i n g  c o e f f i c i e n t , ’ ’ X ,  w h i c h  d e t e r m i n e d  

t h e  c u m u l a t i v e  l e n g t h  o f  p i t t e d  w a l l  ( F X ;  E q .  2 6 ) .  N e i t h e r  p a ­

r a m e t e r  w a s  m e a s u r e d ,  a n d  w e  p r e s e n t  a  s e n s i t i v i t y  a n a l y s i s  

i n  w h i c h  a l l  o t h e r  p a r a m e t e r s  w e r e  c o n s t a n t  a t  v a l u e s  f o r  t h e  

a v e r a g e  v e s s e l .

T h e  v e s s e l  K sc i n c r e a s e d  i n  s i g m o i d a l  f a s h i o n  w i t h  L  ( F i g .  

1 0 ) .  S h o r t  c o n d u i t s  h a d  l o w  K sc b e c a u s e  t h e i r  c o n d u c t i v i t y  w a s  

d o m i n a t e d  b y  t h e  p i t s  w i t h  t h e i r  n a r r o w  c h a n n e l s  a n d  h i g h  

r e s i s t a n c e  t o  f l o w  ( F i g .  1 0 ,  ‘ ‘p i t - l i m i t e d ’ ’ ) .  L o n g  c o n d u i t s  h a d  

h i g h e r  K sc b e c a u s e  t h e i r  c o n d u c t i v i t y  w a s  d o m i n a t e d  b y  t h e
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c o n d u i t  l u m e n  w i t h  i t s  v e r y  l o w  r e s i s t a n c e  t o  f l o w  ( F i g .  1 0 ,  

“ l u m e n - l i m i t e d ’ ’ ) .  A t  a  c e r t a i n  l e n g t h ,  t h e  v e s s e l  K sc b e c a m e  

s a t u r a t e d  a t  a  v a l u e  s e t  b y  t h e  H a g e n - P o i s e u i l l e  c o n d u c t i v i t y  

o f  t h e  l u m e n  a n d  t h e  c r o s s - s e c t i o n a l  a r e a  o f  t h e  c o n d u i t  w a l l .  

T h i s  ‘ ‘ s a t u r a t e d  v e s s e l  K sc’ ’ w a s  c a l c u l a t e d  d i r e c t l y  f r o m  t h e  

m o d e l ,  b u t  i t s  d e p e n d e n c e  o n  c o n d u i t  d i a m e t e r  a n d  w a l l  t h i c k ­

n e s s  c a n  b e  r e p r e s e n t e d  i n  s i m p l i f i e d  f o r m :

s a t u r a t e d  v e s s e l  K sc oc D J [ ( t w  +  D c) 2 -  D 2 ] ( 3 3 )

w h e r e  t h e  p r o p o r t i o n a l i t y  d e p e n d s  i n  p a r t  o n  t h e  v o l u m e  o f  

t h e  p i t s .

W e  d e f i n e d  a  “ s a t u r a t i n g  v e s s e l  l e n g t h ’ ’ a s  t h e  l e n g t h  r e ­

q u i r e d  t o  a c h i e v e  9 5 %  o f  t h e  s a t u r a t e d  v e s s e l  K sc. I n t u i t i v e l y ,  

t h e  s a t u r a t i n g  l e n g t h  s h o u l d  b e  t h e  o p t i m a l  v e s s e l  l e n g t h  b e ­

c a u s e  s h o r t e r  v e s s e l s  a r e  n o t  a s  c o n d u c t i v e ,  a n d  l o n g e r  v e s s e l s  

c o n t r i b u t e  l i t t l e  t o  c o n d u c t i v i t y  w h e n  f u n c t i o n a l  y e t  c a u s e  a  

g r e a t e r  l o s s  o f  c o n d u c t i v i t y  w h e n  c a v i t a t e d  ( c o m s t o c k  a n d  

S p e r r y ,  2 0 0 0 ) .

T h e  s a t u r a t i n g  v e s s e l  l e n g t h  d e p e n d e d  o n  h o w  m u c h  o f  t h e  

w a l l  w a s  o c c u p i e d  b y  p i t s ,  a s  d e t e r m i n e d  b y  t h e  p i t t i n g  c o e f ­

f i c i e n t ,  X .  T h e  m a x i m u m  X  w a s  4  w h e n  a l l  v e s s e l  w a l l s  w e r e  

p i t t e d  o v e r  t h e i r  e n t i r e  l e n g t h  ( 1 0 0 %  p i t t i n g ) .  T h e  h i g h e r  t h e  

p i t t i n g  p e r c e n t a g e ,  t h e  h i g h e r  w a s  t h e  p i t  c o n d u c t i v i t y ,  a n d  t h e  

s h o r t e r  t h e  v e s s e l  l e n g t h  r e q u i r e d  t o  s a t u r a t e  t h e  K sc ( F i g .  1 0 ;  

1 0 0 %  p i t t i n g  l i n e ,  X  =  4 ) .  T h e  l o w e r  t h e  p i t t i n g  p e r c e n t a g e ,  

t h e  m o r e  l i m i t i n g  w a s  t h e  p i t  c o n d u c t i v i t y ,  a n d  t h e  l o n g e r  t h e  

v e s s e l s  h a d  t o  b e  t o  m a x i m i z e  K sc ( F i g .  1 0 ;  1 0 %  p i t t i n g  l i n e ,  

X  =  0 . 4 ) .  F o r  t h e  a v e r a g e  v e s s e l ,  a  5 0 %  p i t t i n g  p e r c e n t a g e  ( X

- )  c o r r e s p o n d e d  w i t h  a  s a t u r a t i n g  v e s s e l  l e n g t h  o f  -  c m  

( F i g .  1 0 ,  a s t e r i s k ) .  T h e  5 0 %  p i t t i n g  p e r c e n t a g e  w a s  a d o p t e d  

a s  t h e  d e f a u l t  f o r  s u b s e q u e n t  a n a l y s e s .

T h e  s a t u r a t i n g  v e s s e l  l e n g t h  a l s o  d e p e n d e d  o n  t h e  v e s s e l  

d i a m e t e r  ( F i g .  1 1 A ) .  T h e  w i d e r  t h e  v e s s e l ,  t h e  h i g h e r  t h e  l u ­

m e n  c o n d u c t i v i t y ,  a n d  t h e  g r e a t e r  m u s t  b e  t h e  l e n g t h  f o r  l u m e n  

c o n d u c t i v i t y  t o  b e c o m e  l i m i t i n g .  S a t u r a t i n g  l e n g t h s  v a r i e d  

f r o m  2 . 3  m m  f o r  D c =  2 0  | x m  t o  4 . 4  c m  f o r  D c =  1 0 0  | x m  

( F i g .  1 1 A ,  s o l i d  l i n e ) .  W h i l e  t h e s e  m a y  s e e m  l i k e  s h o r t  v e s s e l  

l e n g t h s ,  t h e y  c o m p a r e  f a v o r a b l y  t o  m e a s u r e m e n t s  o f  m e d i a n  

h y d r a u l i c  d i a m e t e r  ( s m a l l e s t  d i a m e t e r  c l a s s  a c h i e v i n g  5 0 %  o r  

m o r e  o f  t h e  c u m u l a t i v e  H a g e n - P o i s e u i l l e  c o n d u c t i v i t y )  v s .  m e ­

d i a n  v e s s e l  l e n g t h  f r o m  p r e v i o u s  w o r k  o n  w o o d y  t e m p e r a t e  

t r e e s  a n d  s h r u b s ,  i n c l u d i n g  s o m e  o f  t h e  s a m e  s p e c i e s  u s e d  i n  

t h e  p r e s e n t  s t u d y  ( F i g .  1 1 A ,  o p e n  s y m b o l s ) .  T h e s e  s p e c i e s  

w e r e :  A l n u s  c r i s p a ,  A .  i n c a n a ,  P o p u l u s  t r e m u l o i d e s ,  B e t u l a  

o c c i d e n t a l i s ,  B .  p a p y r i f e r a ,  A r t e m i s i a  t r i d e n t a t a ,  A c e r  r u b r u m ,  

a n d  Q u e r c u s  g a m b e l i i  ( Z i m m e r m a n n  a n d  P o t t e r ,  1 9 8 2 ;  S p e r r y  

a n d  S u l l i v a n ,  1 9 9 2 ;  S p e r r y  e t  a l . ,  1 9 9 4 ;  K o l b  a n d  S p e r r y ,  

1 9 9 9 a ) .  M e d i a n s  w e r e  u s e d  b e c a u s e  v e s s e l  l e n g t h  d i s t r i b u t i o n s  

a r e  s t r o n g l y  s k e w e d  t o  s h o r t e r  l e n g t h  c l a s s e s  ( Z i m m e r m a n n  

a n d  J e j e ,  1 9 8 1 ) .  A n  e x c e p t i o n  w a s  m a d e  f o r  A .  r u b r u m  f o r  

w h i c h  o n l y  m e a n  v e s s e l  d i a m e t e r  w a s  r e p o r t e d  ( Z i m m e r m a n n  

a n d  P o t t e r ,  1 9 8 2 ) .

F i n a l l y ,  t h e  s a t u r a t i n g  v e s s e l  l e n g t h  a l s o  d e p e n d e d  o n  t h e  

a i r - s e e d  p r e s s u r e .  A  h i g h e r  a i r - s e e d  p r e s s u r e  c o r r e s p o n d e d  t o  

a  l o w e r  p i t  c o n d u c t i v i t y  ( F i g .  9 A ) .  A  l o w e r  p i t  c o n d u c t i v i t y  

r e q u i r e d  a  l o n g e r  l u m e n  t o  o v e r c o m e  t h e  p i t  l i m i t a t i o n  a n d  

r e a c h  t h e  s a t u r a t e d  v e s s e l  K sc. T h i s  e f f e c t  c a u s e d  t h e  v a r i a t i o n  

i n  t h e  r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  s a t u r a t e d  v e s s e l  l e n g t h  a n d  v e s s e l  

d i a m e t e r  ( F i g .  1 1 A ) .

T h e  s a t u r a t e d  v e s s e l  K sc i n c r e a s e d  a s  a  p o w e r  f u n c t i o n  o f  

v e s s e l  d i a m e t e r  a c c o r d i n g  t o  E q .  3 3  ( F i g .  1 1 B ) .  T h e  s c a t t e r  

r e s u l t s  f r o m  v a r i a t i o n  i n  a i r - s e e d  p r e s s u r e  t h a t  w a s  i n d e p e n d e n t  

o f  c o n d u i t  d i a m e t e r .  A i r - s e e d  p r e s s u r e  i n f l u e n c e d  t h e  s a t u r a t e d

F ig .  1 1 . ( A )  S a tu r a t in g  v e s s e l  l e n g t h  v s .  h y d r a u l i c  m e a n  c o n d u i t  d i a m e te r  

(D c) m o d e l e d  f r o m  t h e  d a t a  s e t  ( s o l id  c i r c le s ) .  T h e  m e d i a n  v e s s e l  l e n g t h  a n d  
c o r r e s p o n d in g  m e d i a n  h y d r a u l i c  d i a m e te r  f r o m  t h e  l i t e r a t u r e  o n  t e m p e r a t e  

w o o d y  p l a n t s  o f  t h e  s a m e  g e n e r a  ( a n d  s p e c i e s ,  i n  s o m e  c a s e s ,  Z i m m e r m a n n  
a n d  P o t te r ,  1 9 8 2 ;  S p e r r y  a n d  S u l l i v a n ,  1 9 9 2 ;  S p e r r y  e t  a l . ,  1 9 9 4 ;  K o l b  a n d  

S p e r r y ,  1 9 9 9 a )  a r e  s h o w n  a s  o p e n  c i r c le s .  ( B )  S a t u r a t e d  v e s s e l  K sc v s .  m e a n  
h y d r a u l i c  c o n d u i t  d i a m e te r  ( D c). C u r v e  f it  b a s e d  o n  E q .  3 3 .

K sc b y  c h a n g i n g  t h e  w a l l  t h i c k n e s s  ( t w ) r e q u i r e d  t o  m a i n t a i n  

t h e  n e c e s s a r y  i m p l o s i o n  r e s i s t a n c e  ( E q .  3 3 ) .

T h e r e  w a s  a  s i g n i f i c a n t  n e g a t i v e  r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  t h e  

s a t u r a t e d  v e s s e l  K sc a n d  i n c r e a s i n g  a i r - s e e d  p r e s s u r e ,  b u t  w i t h  

c o n s i d e r a b l y  m o r e  s c a t t e r  ( F i g .  1 2 ,  r 2 =  0 . 3 3 )  t h a n  s e e n  f o r  

t h e  p i t  K sp v s .  P a r e l a t i o n s h i p  i n  F i g .  9 A  ( r 2 =  0 . 8 8 ) .  A s  f o r  

p i t  K sp, t h e  s c a t t e r  w a s  r e l a t e d  t o  c o n d u i t  d i a m e t e r .  u n l i k e  t h e  

p i t  K sp, h o w e v e r ,  w i d e r  c o n d u i t s  h a d  m u c h  h i g h e r  v e s s e l  K sc 

t h a n  n a r r o w  o n e s  ( F i g .  1 2 ,  c o m p a r e  w i d e  v s .  n a r r o w  l i n e s ) .  

A l t h o u g h  t h e  p i t s  i n  w i d e  c o n d u i t s  a r e  l e s s  c o n d u c t i v e  ( F i g .  

9 ) ,  i n  l o n g  v e s s e l s  w h e r e  p i t  c o n d u c t i v i t y  i s  l e s s  i m p o r t a n t ,  

t h i s  d i s a d v a n t a g e  i s  m a s k e d  b y  t h e  m u c h  g r e a t e r  c o n d u c t i v i t y  

o f  a  w i d e  l u m e n .  T h e  s c a t t e r  r e s u l t s  f r o m  t h e  f a c t  t h a t  v e s s e l  

d i a m e t e r  w a s  n o t  c o r r e l a t e d  w i t h  a i r - s e e d  p r e s s u r e .

T h e  v e s s e l  K sc v s .  P a t r a d e - o f f  w a s  a l s o  l e s s  s t e e p  o n  a v e r a g e  

t h a n  f o r  p i t  K sp . W h e r e a s  p i t  K sp d r o p p e d  b y  a  f a c t o r  o f  3 0  f o r  

a  1 0 - f o l d  i n c r e a s e  i n  P a f r o m  1 t o  1 0  M P a ,  t h e  v e s s e l  K sp 

d r o p p e d  b y  l e s s  t h a n  a  f a c t o r  o f  6 .  T h e  f a c t  t h a t  t h e  v e s s e l  

c o n d u c t i v i t y  w a s  l i m i t e d  b y  t h e  l u m e n  r a t h e r  t h a n  t h e  p i t  c o m ­

p o n e n t  e l i m i n a t e d  t h e  e f f e c t  o f  t h e  l a t t e r .  T h e  d e c l i n e  i n  v e s s e l  

K sc w a s  n o t  d u e  t o  a  d e c r e a s e  i n  c o n d u i t  d i a m e t e r  w i t h  P a, 

b e c a u s e  t h e  t w o  w e r e  n o t  c o r r e l a t e d .  T h e  d e c l i n e  i n  v e s s e l  K sc 

w a s  s o l e l y  b e c a u s e  o f  t h e  i n c r e a s e  i n  t w w i t h  P a  a s  r e q u i r e d  t o  

m a i n t a i n  i m p l o s i o n  p r e s s u r e .

M a x i m u m  p o s s i b l e  v e s s e l  K sc— D o e s  t h e  o b s e r v e d  a n g i o -  

s p e r m  v e s s e l  s t r u c t u r e  p r o v i d e  t h e  g r e a t e s t  p o s s i b l e  v e s s e l  c o n -
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Air-Seed Pressure -- Pa (MPa)
F ig .  1 2 . S a t u r a t e d  v e s s e l  c o n d u c t i v i t y  p e r  l e n g t h  a n d  p e r  w a l l  a r e a  ( K J  

v s .  a i r - s e e d  p r e s s u r e  ( P a)  f o r  e a c h  x y l e m  s a m p le  i n  t h e  d a t a  s e t.  T h e  r 2 f o r  
t h e  r e g r e s s io n  ( n o t  s h o w n )  w a s  0 .3 3 .  T h e  c o r r e la t io n  w a s  w e a k ,  b e c a u s e  v e s ­

s e l  d i a m e te r  w a s  n o t  c o r r e l a t e d  w i t h  P a. T h e  s o l id  l i n e  w a s  f o r  a v e r a g e  p i t  
d i m e n s io n s  a n d  t h e  w i d e s t  v e s s e l  d i a m e te r  ( D c =  1 0 2  |x m );  t h e  d a s h e d  l in e  

w a s  f o r  a v e r a g e  p i t  d i m e n s io n s  a n d  t h e  n a r r o w e s t  v e s s e l  d i a m e te r  ( D c =  23  

|x m ).

d u c t i v i t y  p e r  u n i t  i n v e s t m e n t  i n  w a l l  m a t e r i a l  a n d  p e r  a i r - s e e d  

p r e s s u r e ?  W e  h a v e  a l r e a d y  s e e n  t h a t  t h e  i m p l o s i o n  p r e s s u r e  

w a s  o n l y  s l i g h t l y  g r e a t e r  t h a n  t h e  a i r - s e e d  p r e s s u r e  o n  a v e r a g e  

( F i g .  6 A ) ,  s u g g e s t i n g  t h a t  l i t t l e  w a l l  m a t e r i a l  i s  i n v e s t e d  b e ­

y o n d  w h a t  i s  r e q u i r e d  t o  p r e v e n t  c o n d u i t  i m p l o s i o n .  T h i s  e c o n ­

o m y  w i l l  a l s o  e n h a n c e  t h e  h y d r a u l i c  c o n d u c t i v i t y  b y  m i n i m i z ­

i n g  t h e  t h i c k n e s s - t o - s p a n  r a t i o  ( t w/ b ) 2 a n d  t h e  l i g a m e n t  e f f i ­

c i e n c y  ( L e) .  H o w e v e r ,  a  s i n g l e  i m p l o s i o n  r e s i s t a n c e  c a n  b e  

a c h i e v e d  b y  i n n u m e r a b l e  c o m b i n a t i o n s  o f  t w / b  a n d  L e ( E q .  3 ) ,  

a n d  a  s i n g l e  L e c a n  b e  o b t a i n e d  f r o m  m a n y  c o m b i n a t i o n s  o f  

p i t  a p e r t u r e  a n d  m e m b r a n e  d i a m e t e r s  ( F i g .  1 B ) ,  s o m e  o f  w h i c h  

m a y  p a c k  m o r e  p i t  a r e a  p e r  w a l l  a r e a  t h a n  o t h e r s .  W h a t  c o m ­

b i n a t i o n  o f  w a l l  t h i c k n e s s  a n d  p i t t i n g  d i m e n s i o n s  g i v e s  t h e  

m a x i m u m  v e s s e l  K sc?  H o w  c l o s e  i s  t h e  v e s s e l  K sc c a l c u l a t e d  

f o r  t h e  a v e r a g e  v e s s e l  ( F i g .  1 0 )  t o  t h e  m a x i m u m  p o s s i b l e  K s c ?

T o  f i n d  t h e  p i t  s t r u c t u r e  t h a t  m a x i m i z e d  v e s s e l  K sc, w e  c o m ­

p u t e d  t h e  K sc f o r  a  w i d e  r a n g e  o f  p i t  d i a m e t e r s  ( D m  =  1 - 2 0  

m )  e a c h  w i t h  a p e r t u r e  d i a m e t e r s  r a n g i n g  f r o m  D a 0 . 2  m  

t o  D a D m  0 . 2  m .  T h e  w a l l  t h i c k n e s s  w a s  a l l o w e d  t o  

v a r y  t o  m a i n t a i n  t h e  i m p l o s i o n  p r e s s u r e  o f  t h e  a v e r a g e  v e s s e l .  

A l l  o t h e r  p a r a m e t e r s  w e r e  a l s o  k e p t  a t  t h e  v a l u e  f o r  t h e  a v ­

e r a g e  v e s s e l .  W e  r e p e a t e d  t h i s  a n a l y s i s  f o r  a l l  v e s s e l  l e n g t h  

s e t t i n g s  t o  f i n d  t h e  m a x i m u m  K sc i n d e p e n d e n t l y  a t  e a c h  l e n g t h  

s e t t i n g  ( F i g .  1 3 ;  o p e n  s y m b o l s ) .

T h e  m a x i m u m  v e s s e l  K sc e x c e e d e d  t h e  a c t u a l  K sc a c r o s s  a l l  

s e t t i n g s  o f  v e s s e l  l e n g t h  ( F i g .  1 3 A ,  c o m p a r e  o p e n  v s .  c l o s e d  

s y m b o l s ) .  H o w e v e r ,  t h e  a c t u a l  K sc r o s e  t o  w i t h i n  8 8 %  o f  t h e  

m a x i m u m  a t  t h e  s a t u r a t i n g  v e s s e l  l e n g t h  ( F i g .  1 3 B ,  a r r o w ) .  

T h i s  r e s u l t  s u g g e s t s  t h a t  a c t u a l  p i t  s t r u c t u r e  i s  o p t i m i z e d  f o r  

v e s s e l s  n e a r  t h e  l e n g t h - s a t u r a t i n g  v a l u e .

T h e  r e a s o n  t h a t  a c t u a l  v e s s e l  K sc s t i l l  f e l l  1 2 %  s h o r t  o f  t h e  

m a x i m u m  e v e n  a t  t h e  s a t u r a t i n g  v e s s e l  l e n g t h  m a y  h a v e  t o  d o  

w i t h  l i m i t a t i o n s  o n  t h e  s i z e  o f  r e a l  p i t s .  p i t  d i m e n s i o n s  t h a t  

m a x i m i z e d  v e s s e l  K sc w e r e  l a r g e r  t h a n  w h a t  w e  o b s e r v e d .  T h e  

o p t i m a l  D m  a t  t h e  s a t u r a t i n g  v e s s e l  l e n g t h  w a s  1 6 . 2  | x m  a n d  

D a w a s  2 . 7  | x m .  T h e  c o r r e s p o n d i n g  p i t  d i m e n s i o n s  f o r  t h e  a v ­

e r a g e  v e s s e l  w e r e  D m  =  4 . 9  a n d  D a = 1 . 6  | x m .  L a r g e r  p i t s  

r e q u i r e  a  h i g h e r  F  t o  a v o i d  r u p t u r e  s e e d i n g .  O u r  F  s e t t i n g  o f

2 . 2  G P a  w a s  h i g h  e n o u g h  t o  a v o i d  r u p t u r e - s e e d i n g  a t  a l l  d i -

F ig .  1 3 . ( A )  V e s s e l  c o n d u c t i v i t y  p e r  l e n g t h  a n d  p e r  w a l l  a r e a  (K sc)  v s . 

v e s s e l  l e n g t h  (L ).  S o l id  s y m b o l s  a r e  f o r  t h e  a v e r a g e  v e s s e l  a n d  a r e  t h e  s a m e  
v a lu e s  a s  i n  F ig .  1 0 . O p e n  s y m b o l s  a r e  m a x i m u m  p o s s ib l e  K sc a c h ie v e d  b y  

a l l o w in g  p i t  m e m b r a n e  a n d  a p e r t u r e  d i a m e te r s  t o  v a r y .  ( B )  T h e  p e r c e n t a g e  
o f  t h e  m a x i m u m  p o s s ib l e  K sc a c h ie v e d  b y  a c tu a l  p i t s  v s .  v e s s e l  l e n g t h  (L ). 

A c tu a l  K sc r o s e  t o  o v e r  8 8 %  o f  t h e  m a x i m u m  ( a r r o w s  i n  p a n e ls  [B ] a n d  [A ])  
f o r  v e s s e l s  n e a r  t h e  s a tu r a t i n g  l e n g t h  f o r  a c tu a l  p i t  d i m e n s io n s .

m e n s i o n s .  i f  t h e  a c t u a l  F  w e r e  l o w  e n o u g h ,  i t  w o u l d  l i m i t  t h e  

m a x i m u m  p i t  d i m e n s i o n s  p o s s i b l e  w i t h o u t  r u p t u r e - s e e d i n g .  A n  

F  b e l o w  o u r  s e t t i n g  m a y  e x p l a i n  w h y  o p t i m a l  d i m e n s i o n s  w e r e  

n o t  a c h i e v e d  i n  r e a l  p i t s .  L a r g e  p i t s  w e r e  o p t i m a l  b e c a u s e  t h e y  

r e s u l t e d  i n  a  h i g h  l i g a m e n t  e f f i c i e n c y .  A  h i g h  l i g a m e n t  e f f i ­

c i e n c y  a l l o w e d  a  t h i n n e r  w a l l  f o r  t h e  s a m e  i m p l o s i o n  p r e s s u r e  

a n d  h e n c e  a  g r e a t e r  h y d r a u l i c  c o n d u c t i v i t y  p e r  w a l l  a r e a  ( E q .  

3 3 )  f o r  v e s s e l s  a t  o r  n e a r  t h e i r  s a t u r a t e d  K sc.

d i s c u s s i o n

T h e  r e s u l t s  o f  o u r  a n a l y s i s  a l l o w  u s  t o  p u t  s o m e  p r o v i s i o n a l  

n u m b e r s  o n  t h e  e f f e c t  o f  p i t s  o n  h y d r a u l i c  c o n d u c t i v i t y ,  c o n ­

d u i t  w a l l  s t r e n g t h ,  r e s i s t a n c e  t o  c a v i t a t i o n  v i a  a i r - s e e d i n g ,  a n d  

v e s s e l  l e n g t h .  T h e  a n a l y s i s  o f  w a l l  s t r e n g t h  c o n f i r m s  t h e  l o n g -  

h e l d  a s s u m p t i o n  t h a t  t h e  p i t  c h a m b e r  i t s e l f  d o e s  n o t  w e a k e n  

t h e  w a l l  ( C a r l q u i s t ,  1 9 8 8 )  b e c a u s e  t h e  m o m e n t  r a t i o  ( / h/ / s ; F i g .  

6B )  d i d  n o t  d i f f e r  s u b s t a n t i a l l y  f r o m  1 .  T h e  p i t  a p e r t u r e s ,  h o w ­

e v e r ,  d o  w e a k e n  t h e  w a l l ,  r e d u c i n g  t h e  i m p l o s i o n  p r e s s u r e  b y  

2 0 - 4 0 %  b a s e d  o n  t h e  o b s e r v e d  r a n g e  o f  l i g a m e n t  e f f i c i e n c i e s  

( L e ; F i g .  6 B ) .  T h e  s t r e n g t h e n i n g  o f  t h e  p i t t e d  w a l l  w i t h  i n ­

c r e a s i n g  a i r - s e e d  p r e s s u r e  w a s  p r i m a r i l y  a c h i e v e d  b y  t h i c k ­

e n i n g  t h e  w a l l  r a t h e r  t h a n  a l t e r i n g  t h e  p i t t i n g  a n d  l i g a m e n t  

e f f i c i e n c y  ( F i g .  6 B ) .  A  h i g h e r  t h i c k n e s s - t o - s p a n  r a t i o  t r a n s l a t e s  

d i r e c t l y  i n t o  h i g h e r  w o o d  d e n s i t y ,  w i t h  t h e  r e s u l t  t h a t  m o r e  

c a v i t a t i o n - r e s i s t a n t  w o o d s  a r e  d e n s e r  a n d  m o r e  e x p e n s i v e  t o  

g r o w  t h a n  c a v i t a t i o n - s u s c e p t i b l e  w o o d s .  T h i s  r e s u l t  g e n e r a l ­

i z e s  p r e v i o u s  o b s e r v a t i o n s  t h a t  v e s s e l s  f r o m  p l a n t s  o f  a r i d  h a b ­

i t a t s  t e n d  t o  h a v e  t h i c k e r  w a l l s  ( C a r l q u i s t ,  1 9 8 8 ) ,  w i t h  t h e  c l a r ­

i f i c a t i o n  t h a t  i t  i s  n o t  w a l l  t h i c k n e s s  b u t  t h i c k n e s s - t o - s p a n  r a t i o  

t h a t  i s  i n c r e a s i n g  w i t h  a r i d i t y .
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T h e  s t r e n g t h  o f  p i t t e d  v e s s e l  w a l l s  a p p e a r s  t o  c u t  i t  r a t h e r  

c l o s e  w i t h  i m p l o s i o n  p r e s s u r e s  b e i n g  o n  a v e r a g e  o n l y  1 . 8  

t i m e s  g r e a t e r  t h a n  n e c e s s a r y  t o  a v o i d  i m p l o d i n g  a t  t h e  a i r - s e e d  

p r e s s u r e  ( F i g .  6 A ) .  T h e  a d v a n t a g e  o f  s m a l l  s a f e t y  f a c t o r s  i s  

g r e a t e r  e c o n o m y  o f  c o n d u i t  c o n s t r u c t i o n  a n d  g r e a t e r  h y d r a u l i c  

c o n d u c t i v i t y .  R e d u c i n g  t h e  t h i c k n e s s - t o - s p a n  r a t i o  ( t w/ b ) 2 o f  

t h e  a v e r a g e  v e s s e l  b y  5 0 %  c a u s e s  a  4 4 %  i n c r e a s e  i n  t h e  s a t ­

u r a t e d  v e s s e l  K sc ( E q .  3 3 ) .  I t  s e e m s  d o u b t f u l  t h a t  t h e  P i/ P a r a t i o  

c o u l d  b e  l e s s  t h a n  o n e ,  b e c a u s e  a n  i m p l o d i n g  v e s s e l  w o u l d  

p r o b a b l y  c a v i t a t e  b y  a i r - s e e d i n g  a s  t h e  w a l l  b e g a n  t o  c o l l a p s e .  

T h i s  m a y  e x p l a i n  w h y  i m p l o d e d  v e s s e l s  a r e  r a r e l y  o b s e r v e d  

( E w e r s ,  1 9 8 5 ;  B a a s ,  1 9 8 6 ) ,  b e c a u s e  t h e  c a v i t a t i o n  w o u l d  e l i m ­

i n a t e  t h e  p r e s s u r e  d i f f e r e n c e  a n d  a r r e s t  t h e  i m p l o s i o n .  c o m ­

p l e t e l y  c o l l a p s e d  c o n d u i t s  h a v e  b e e n  o b s e r v e d  i n  l i g n i n -  o r  

c e l l u l o s e - d e f i c i e n t  v e s s e l s  w h e r e  t h e  w a l l s  a r e  p r e s u m a b l y  s o  

w e a k  t h a t  t h e y  f o l d  u n d e r  v e r y  s l i g h t  n e g a t i v e  p r e s s u r e s  w h e r e  

c a v i t a t i o n  i s  u n l i k e l y  ( S m a r t  a n d  A m r h e i n ,  1 9 8 5 ;  T u r n e r  a n d  

S o m e r v i l l e ,  1 9 9 7 ;  P i q u e m a l  e t  a l . ,  1 9 9 8 ) .

R e c e n t l y  i t  h a s  b e e n  o b s e r v e d  t h a t  t h e  t r a c h e i d s  o f  p i n e  

n e e d l e  c o l l a p s e  p r i o r  t o  c a v i t a t i o n  ( C o c h a r d  e t  a l . ,  2 0 0 4 ) .  T h e  

c o l l a p s e  w a s  r e v e r s i b l e  a n d  w a s  n o t  i n i t i a t e d  b y  b e n d i n g  

s t r e s s e s  a s  m o d e l e d  i n  o u r  a n a l y s i s .  W h a t  a p p e a r s  t o  b e  a  c o n ­

t r o l l e d  a n d  r e v e r s i b l e  c o l l a p s e  m a y  b e  a n  a l t e r n a t i v e  t o  c a v i ­

t a t i o n  a s  a  m e a n s  o f  s h u t t i n g  d o w n  w a t e r  t r a n s p o r t  a n d  s t o -  

m a t a l  c o n d u c t a n c e .  I t  w a s  n o t  o b s e r v e d  i n  s t e m  t r a c h e i d s  ( c o n ­

s i s t e n t  w i t h  o u r  a n a l y s i s )  a n d  m a y  b e  l i m i t e d  t o  t i s s u e s  n o t  

i n v o l v e d  i n  m e c h a n i c a l  s u p p o r t  ( C o c h a r d  e t  a l . ,  2 0 0 4 ) .  I t  

w o u l d  s e e m  t o  a l s o  r e q u i r e  a  v e r y  s p e c i a l i z e d  c o n d u i t  s t r u c t u r e  

t h a t  a l l o w s  f o r  r e v e r s i b l e  l u m e n  c o l l a p s e  w i t h o u t  d i s r u p t i o n  o f  

w a l l s  a n d  v a s c u l a r  c o n n e c t i o n s .

P r o b a b l y  t h e  g r e a t e s t  u n c e r t a i n t i e s  i n  t h e  w a l l - s t r e n g t h  a n a l ­

y s i s  i s  t h e  v a l u e  o f  t h e  w a l l  s t r e n g t h  i t s e l f  ( W )  a n d  t h e  e f f e c t  

o f  t h e  s u r r o u n d i n g  f i b e r s  o r  t r a c h e i d s  o n  t h e  v e s s e l  w a l l  s t r e s s .  

W a l l  s t r e n g t h  i s  g r e a t e r  u n d e r  t e n s i o n  v s .  c o m p r e s s i o n ,  a n d  i t  

i s  g r e a t e r  i n  d r y  w o o d  ( w h e r e  i t  i s  u s u a l l y  m e a s u r e d )  v s .  g r e e n  

w o o d .  F u r t h e r m o r e ,  i t  i s  u s u a l l y  r e p o r t e d  o n  t h e  b a s i s  o f  t o t a l  

w o o d  a r e a ,  n o t  o n  a  w o o d  c e l l  w a l l  b a s i s .  o u r  v a l u e  o f  W  

8 0  M P a  w a s  t h e  t e n s i l e  s t r e n g t h  a f t e r  c o n v e r s i o n  f r o m  a i r - d r i e d  

t o  s a t u r a t e d  m o i s t u r e  c o n t e n t  a n d  a f t e r  c o r r e c t i o n  t o  a  w a l l -  

a r e a  b a s i s  ( H a c k e  e t  a l . ,  2 0 0 1 a ) .  O v e r e s t i m a t i n g  t h e  W  w i l l  

l e a d  t o  o v e r e s t i m a t e s  o f  P i/ P a s a f e t y  f a c t o r s  a n d  v i c e  v e r s a  ( E q .  

1 ) .  A s  f o r  t h e  e f f e c t  o f  f i b e r s ,  i n  p r e v i o u s  s t u d i e s  t h e  w a l l  

d e n s i t y  o f  t h e  f i b e r  m a t r i x  w a s  p r o p o r t i o n a l  t o  t h e  w a l l  d e n s i t y  

o f  t h e  v e s s e l  n e t w o r k  ( H a c k e  a n d  S p e r r y ,  2 0 0 1 ;  H a c k e  e t  a l . ,  

2001a ) ,  s u g g e s t i n g  t h a t  f i b e r  s t r e n g t h  m a y  s c a l e  w i t h  c o n d u i t  

s t r e n g t h  a n d  a i r - s e e d  p r e s s u r e .  F i b e r s  c o u l d  p r o b a b l y  p r o v i d e  

a d d i t i o n a l  s t r e n g t h  t o  t h e  v e s s e l s — a  f a c t o r  n o t  a c c o u n t e d  f o r  

i n  o u r  a n a l y s i s .

M u c h  m o r e  u n c e r t a i n t y  s u r r o u n d s  t h e  m e c h a n i c a l  p r o p e r t i e s  

o f  t h e  p i t  m e m b r a n e s  a n d  h e n c e  t h e  f u n c t i o n i n g  o f  p i t s  d u r i n g  

a i r - s e e d i n g .  I n  f o l l o w i n g  P e t t y ’s  ( 1 9 7 2 )  a n a l y s i s  o f  c o n i f e r  p i t  

m e m b r a n e s ,  w e  h a v e  a s s u m e d  t h a t  r a d i a l  m i c r o f i b r i l  s t r a n d s  

b e a r  t h e  l o a d  i n  t h e  s t r e s s e d  m e m b r a n e .  T h i s  i s  a n  o v e r s i m ­

p l i f i c a t i o n  b e c a u s e  t h e  l o a d  i s  p r o b a b l y  d i s t r i b u t e d  o v e r  n o n -  

r a d i a l  s t r a n d s  a n d  t h e  c r o s s - l i n k i n g  m a t r i x  b e t w e e n  s t r a n d s .  

H o w e v e r ,  r e g a r d l e s s  o f  w h a t  c o m b i n a t i o n  o f  m i c r o f i b r i l  a n d  

m a t r i x  b e a r  t h e  l o a d ,  t h e  a c t i n g  a n d  r e s i s t i n g  f o r c e s  o n  t h e  

m e m b r a n e  s h o u l d  s t i l l  b e  d i r e c t e d  r a d i a l l y .  o u r  r a d i a l  

‘ ‘ s p o k e s ’ ’ f u n d a m e n t a l l y  r e p r e s e n t  u n i t s  o f  f o r c e  r e s i s t a n c e  i n  

t h e  m e m b r a n e  w h e t h e r  o r  n o t  t h e y  c o n s i s t  o f  s i n g l e  c o n t i n u o u s  

m i c r o f i b r i l  s t r a n d s  ( F i g .  4 B ) .  T h e  F  a n d  E  p r o p e r t i e s  o f  t h e s e  

r a d i a l  u n i t s  d i c t a t e  w h e t h e r  a  p i t  w i l l  a s p i r a t e  o r  n o t  a n d  

w h e t h e r  a i r - s e e d i n g  w i l l  o c c u r  b y  c a p i l l a r y - s e e d i n g  o r  r u p t u r e -

s e e d i n g  ( F i g .  8 ) .  o u r  a s s u m p t i o n ,  t h a t  p i t s  a s p i r a t e  a n d  c a p -  

i l l a r y - s e e d  ( F i g .  8 ,  t y p e  1 p i t s ) ,  a w a i t s  c o n f i r m a t i o n  b y  e m ­

p i r i c a l  m e a s u r e m e n t s  o f  m e m b r a n e  f u n c t i o n — a  c o n s i d e r a b l e  

c h a l l e n g e .

A l t h o u g h  w e  i n t e n t i o n a l l y  a s s u m e d  a  m e m b r a n e  s t r e n g t h  

s u f f i c i e n t  t o  a v o i d  r u p t u r e - s e e d i n g  a t  a l l  p i t  d i m e n s i o n s ,  t h i s  

m a y  n o t  b e  r e a l i s t i c .  T h e  p h e n o m e n o n  o f  “ c a v i t a t i o n  f a t i g u e ’ ’ 

s u g g e s t s  t h a t  m e m b r a n e  s t r e n g t h  m a y  b e  l i m i t i n g .  B y  a n a l o g y  

w i t h  m e t a l  f a t i g u e ,  p i t  m e m b r a n e s  c a n  b e c o m e  w e a k e n e d  b y  

c a v i t a t i o n ,  a i r - s e e d i n g  a t  a  m u c h  l o w e r  p r e s s u r e  t h e r e a f t e r  

( H a c k e  e t  a l . ,  2 0 0 1 b ) .  P r e s u m a b l y  t h e  i n i t i a l  a i r - s e e d  e v e n t  w a s  

a s s o c i a t e d  w i t h  a t  l e a s t  l i m i t e d  s t r u c t u r a l  f a i l u r e ,  w h i c h  c o m ­

p r o m i s e d  s u b s e q u e n t  s e a l i n g  c a p a b i l i t y .  T h e  f a t i g u e  p h e n o m ­

e n o n  i s  r e v e r s i b l e  i n  a t  l e a s t  o n e  s p e c i e s ,  s u g g e s t i n g  t h a t  o u t ­

r i g h t  r u p t u r e  o f  t h e  m e m b r a n e  d o e s  n o t  o c c u r  ( S t i l l e r  a n d  S p e r ­

r y ,  2 0 0 2 ) .  T h e  m e m b r a n e  m a y  b e  s t r e t c h e d  b e y o n d  t h e  e l a s t i c  

l i m i t ,  a l l o w i n g  p l a s t i c  c r e e p  a n d  a i r - s e e d i n g  w i t h o u t  c o m p l e t e  

p a r t i n g  o f  t h e  m e m b r a n e .  S u p p o r t i n g  t h i s  i d e a  i s  t h e  o b s e r ­

v a t i o n  t h a t  p i t  a s p i r a t i o n  i t s e l f  p r o b a b l y  i n d u c e s  m e m b r a n e  

c r e e p  ( P e t t y ,  1 9 7 2 ) .  R e s t o r a t i o n  o f  t h e  o r i g i n a l  a i r - s e e d  p r e s ­

s u r e  r e q u i r e s  i n g r e d i e n t s  i n  t h e  x y l e m  s a p  w i t h  p H  a n d  i o n i c  

s t r e n g t h  b e i n g  i m p o r t a n t  ( S t i l l e r  a n d  S p e r r y ,  2 0 0 2 ) .  O t h e r  e x ­

p e r i m e n t s  h a v e  s h o w n  t h a t  o x a l i c  a c i d  a n d  c a l c i u m  t r e a t m e n t s  

t h a t  i n c r e a s e  m e m b r a n e  f l e x i b i l i t y  a l s o  d r a m a t i c a l l y  r e d u c e  t h e  

a i r - s e e d  p r e s s u r e ,  a g a i n  s u g g e s t i n g  m e m b r a n e  m e c h a n i c a l  

p r o p e r t i e s  m a y  b e  l i m i t i n g  t o  p i t  f u n c t i o n  ( S p e r r y  a n d  T y r e e ,  

1 9 8 8 ) .  I f  p i t  m e m b r a n e s  a r e  w e a k  e n o u g h  i n  r e a l i t y ,  p i t  d i ­

a m e t e r s  m a y  n o t  b e  a b l e  t o  a c h i e v e  t h e  l a r g e  s i z e  ( e . g . ,  D m 

1 6 . 2  | x m ,  D a =  2 . 7  | x m )  t h a t  w e  p r e d i c t e d  w o u l d  m a x i m i z e  

v e s s e l  K s c  ( e . g . ,  F i g .  1 3 ) .

T h e  p i t  c o n d u c t i v i t y  ( p i t  K sp) r e s u l t s  s u p p o r t  t h e  i n t u i t i v e  

n o t i o n  t h a t  a  g r e a t e r  a i r - s e e d  p r e s s u r e  r e s u l t s  i n  a  l o w e r  p i t  

c o n d u c t i v i t y  ( F i g .  9 A ) .  F o r  c a p i l l a r y - s e e d i n g  p i t s ,  a  h i g h e r  a i r -  

s e e d  p r e s s u r e  r e q u i r e d  d e n s e r  p i t  m e m b r a n e  w i t h  n a r r o w e r  

p o r e s .  A l t h o u g h  m o r e  p o r e s  a r e  p r e s e n t  p e r  a r e a ,  e a c h  p o r e  i s  

s m a l l e r ,  a n d  t h e  s t r o n g l y  n o n l i n e a r  p o r e  c o n d u c t i v i t y  v s .  p o r e  

d i a m e t e r  r e l a t i o n s h i p  r e s u l t s  i n  a  l o w e r  t o t a l  c o n d u c t i v i t y  o f  

t h e  p i t  m e m b r a n e  ( F i g .  9 B ,  s o l i d  s y m b o l s ) .  W a l l  s t r e n g t h  ( a s  

o p p o s e d  t o  p i t  m e m b r a n e  s t r e n g t h )  a l s o  i n f l u e n c e d  t h e  p i t  c o n ­

d u c t i v i t y  t h r o u g h  a l t e r i n g  t h e  p i t  a p e r t u r e  s t r u c t u r e .  S o m e w h a t  

n o n i n t u i t i v e l y ,  p i t s  i n  w i d e r  c o n d u i t s  w e r e  p r e d i c t e d  t o  h a v e  

l o w e r  c o n d u c t i v i t i e s  t h a n  p i t s  i n  n a r r o w  c o n d u i t s  b e c a u s e  o f  

t h e  n e e d  f o r  t h i c k e r  w a l l s  a n d  h e n c e  d e e p e r  a p e r t u r e s  w i t h  

g r e a t e r  h y d r a u l i c  r e s i s t a n c e  ( F i g .  9 B ) .  T h u s ,  f o r  t h e  s a m e  p i t  

g e o m e t r y  a n d  a r r a n g e m e n t ,  w i d e r  c o n d u i t s  w i l l  h a v e  a  l o w e r  

w a l l  c o n d u c t i v i t y  p e r  w a l l  a r e a  t h a n  n a r r o w e r  c o n d u i t s .  H o w ­

e v e r ,  t h i s  d i s a d v a n t a g e  o f  w i d e  c o n d u i t s  p a l e d  i n  c o m p a r i s o n  

w i t h  t h e i r  a d v a n t a g e  i n  h a v i n g  m u c h  h i g h e r  l u m e n  c o n d u c t i v ­

i t y .  A s  l o n g  a s  t h e  l u m e n  i s  l o n g  e n o u g h  t o  s i g n i f i c a n t l y  i n ­

f l u e n c e  t h e  v e s s e l  c o n d u c t i v i t y ,  w i d e r  c o n d u i t s  h a d  a  h i g h e r  

v e s s e l  K sc t h a n  n a r r o w  o n e s  a c r o s s  a l l  a i r - s e e d  p r e s s u r e s  ( F i g .

12) .
T h e  e q u a t i o n s  w e  u s e d  t o  p r e d i c t  p i t  c o n d u c t i v i t y  a c c u r a t e l y  

p r e d i c t e d  t h e  c o n d u c t i v i t y  o f  s c a l e  m o d e l s  o f  p i t  m e m b r a n e s  

w h e r e  t h e  m e m b r a n e  p o r e s  c o u l d  b e  m e a s u r e d  ( F i g .  5 ) .  T h e  

g r e a t e s t  p o t e n t i a l  e r r o r  l i e s  i n  o u r  r e p r e s e n t a t i o n  o f  t h e  m e m ­

b r a n e  p o r o s i t y .  T h e  p r e d i c t e d  r a n g e  o f  p i t  m e m b r a n e  c o n d u c ­

t i v i t i e s  i s  c o n s i s t e n t  w i t h  e s t i m a t e s  f r o m  p i t  m e m b r a n e  d i g e s ­

t i o n  e x p e r i m e n t s  ( S c h u l t e  a n d  G i b s o n ,  1 9 8 8 ) ,  b u t  w i t h o u t  t h e  

a i r - s e e d  p r e s s u r e  o f  t h i s  e x p e r i m e n t a l  m a t e r i a l  ( s p e c i e s  o f  

D i o o n , R u s c u s , T r o c h o d e n d r o n , a n d  D r i m y s )  a  m o r e  p r e c i s e  

c o m p a r i s o n  i s  n o t  p o s s i b l e .  u n f o r t u n a t e l y ,  e m p i r i c a l  m e a s u r e ­

m e n t s  o f  p i t  m e m b r a n e  c o n d u c t i v i t y  a r e  v e r y  d i f f i c u l t  t o  m a k e ,
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s o  u n t i l  s u c h  m e a s u r e m e n t s  a r e  a v a i l a b l e  w e  h a v e  l i t t l e  t o  c o m ­

p a r e  w i t h  o u r  c a l c u l a t i o n s  a t  t h e  s i n g l e  p i t  l e v e l .  T h e  ‘ ‘ s i n g l e  

v e s s e l  t e c h n i q u e ’ ’ o f  Z w i e n i e c k i  e t  a l .  ( 2 0 0 1 b )  m a y  b e  a  u s e f u l  

t o o l  i n  t h i s  r e g a r d .

A n  i m p o r t a n t  r e s u l t  o f  t h e  v e s s e l  K sc a n a l y s i s  i s  t h e  p r e d i c ­

t i o n  o f  a  “ s a t u r a t i n g  v e s s e l  l e n g t h ’ ’ a b o v e  w h i c h  t h e r e  i s  n o  

f u r t h e r  i n c r e a s e  i n  t h e  v e s s e l  c o n d u c t i v i t y .  T h i s  r e s u l t  i s  s i m ­

i l a r  t o  t h e  c o n c l u s i o n s  o f  G i b s o n  a n d  c o l l e a g u e s  i n d i c a t i n g  t h a t  

f e r n  t r a c h e i d  l e n g t h  m u s t  i n c r e a s e  w i t h  d i a m e t e r  f o r  a  g a i n  i n  

c o n d u c t i v i t y  t o  b e  f u l l y  r e a l i z e d  ( C a l k i n  e t  a l . ,  1 9 8 6 ;  S c h u l t e  

e t  a l . ,  1 9 8 7 ;  S c h u l t e  a n d  G i b s o n ,  1 9 8 8 ) .  V e s s e l s  ( o r  t r a c h e i d s )  

l o n g e r  t h a n  t h e  s a t u r a t i n g  l e n g t h  c o n t r i b u t e  n o t h i n g  t o  h y d r a u ­

l i c  c o n d u c t i v i t y  a n d  r e p r e s e n t  a  l i a b i l i t y  i n  t e r m s  o f  t h e  s p r e a d  

o f  v a s c u l a r  d i s e a s e  a n d  c a v i t a t i o n  ( C o m s t o c k  a n d  S p e r r y ,

2 0 0 0 ) .  T h e  o p t i m a l  v e s s e l  l e n g t h  s h o u l d  b e  t h e  s a t u r a t i n g  

l e n g t h .  o u r  r e s u l t s  s u p p o r t  t h i s  i n t u i t i o n ,  b e c a u s e  m e a s u r e d  

l e n g t h s  o n  s o m e  o f  t h e  s a m e  s p e c i e s  a n d  g e n e r a  a r e  s i m i l a r  t o  

t h e  s a t u r a t i n g  l e n g t h s  p r e d i c t e d  f r o m  t h e  m o d e l  ( F i g .  1 1 A ) .  

T h e  s a t u r a t i n g  l e n g t h s  a r e  r e l a t i v e l y  s h o r t ,  b u t  w o u l d  b e  l o n g e r  

i f  p i t t i n g  p e r c e n t a g e  w a s  l e s s  t h a n  o u r  5 0 %  d e f a u l t  ( F i g .  1 0 ) .  

H o w e v e r ,  p r e l i m i n a r y  e s t i m a t e s  f r o m  o u r  m a t e r i a l  s u g g e s t  t h a t  

a b o u t  5 5 %  o f  t h e  w a l l  i s  p i t t e d .  T h e  f a c t  t h a t  s a t u r a t i n g  l e n g t h s  

a r e  g e n e r a l l y  s h o r t  m a y  b e  t h e  r e a s o n  t h a t  o b s e r v e d  v e s s e l  

l e n g t h  d i s t r i b u t i o n s  a r e  s o  s t r o n g l y  s k e w e d  t o  s h o r t  l e n g t h s  

( Z i m m e r m a n n  a n d  J e j e ,  1 9 8 1 ) .

i f  v e s s e l s  a r e  a t  o r  a b o v e  t h e i r  s a t u r a t i n g  l e n g t h s ,  t h e i r  c o n ­

d u c t i v i t y  w i l l  n o t  b e  i n f l u e n c e d  b y  p i t  c o n d u c t i v i t y  a n d  s h o u l d  

a p p r o a c h  t h e  H a g e n - P o i s e u i l l e  v a l u e .  I n  f a c t ,  m e a s u r e m e n t s  o f  

t h e  h y d r a u l i c  c o n d u c t i v i t y  o f  p r o g r e s s i v e l y  s h o r t e n e d  a n g i o -  

s p e r m  s t e m s  h a v e  n o t  s h o w n  a n y  i n c r e a s e  i n  c o n d u c t i v i t y  a s  

m o r e  p i t t e d  w a l l s  a r e  r e m o v e d  a n d  w a t e r  f l o w s  t h r o u g h  o p e n  

v e s s e l  l u m e n s  ( C h i u  a n d  E w e r s ,  1 9 9 3 ) :  t h i s  r e s u l t  i s  c o n s i s t e n t  

w i t h  t h e  p i t t e d  w a l l s  h a v i n g  m i n i m a l  i n f l u e n c e  o n  t h e  v e s s e l  

c o n d u c t i v i t y .  T h e  r e a s o n  t h a t  a c t u a l  c o n d u c t i v i t i e s  a r e  u s u a l l y  

m u c h  l e s s  t h a n  t h e  H a g e n - P o i s e u i l l e  v a l u e  ( Z i m m e r m a n n ,  

1 9 8 3 ;  E w e r s ,  1 9 8 5 ;  S c h u l t e  a n d  G i b s o n ,  1 9 8 8 ;  C h i u  a n d  E w ­

e r s ,  1 9 9 3 )  m a y  h a v e  m o r e  t o  d o  w i t h  i r r e g u l a r  v e s s e l  s h a p e  

a n d  t h e  g e o m e t r y  o f  t h e  v e s s e l  n e t w o r k  t h a n  w i t h  t h e  r e s i s ­

t a n c e  o f  p i t t e d  w a l l s .  T h e  v e s s e l - c a s t i n g  m e t h o d  h a s  r e v e a l e d  

t h a t  v e s s e l s  o f t e n  d e v i a t e  s i g n i f i c a n t l y  f r o m  b e i n g  p e r f e c t  p i p e s  

( A n d r e ,  2 0 0 2 ) .

R e c e n t  w o r k  s u g g e s t s  t h a t  c h a n g e s  i n  p i t  m e m b r a n e  p o r o s i t y  

w i t h  i o n i c  s t r e n g t h  o f  t h e  x y l e m  s a p  a r e  r e s p o n s i b l e  f o r  c h a n g ­

e s  i n  o v e r a l l  x y l e m  c o n d u c t i v i t y  ( Z i m m e r m a n n ,  1 9 8 3 ;  V a n  

I e p e r e n  e t  a l . ,  2 0 0 0 ;  Z w i e n i e c k i  e t  a l . ,  2 0 0 1 a ) .  H o w e v e r ,  t h i s  

c a n  o n l y  b e  p o s s i b l e  i f  v e s s e l s  a r e  s h o r t e r  t h a n  t h e i r  s a t u r a t i n g  

l e n g t h s .  P e r h a p s  t h e  v a r i a t i o n  b e t w e e n  s p e c i e s  i n  t h e  i o n i c  r e ­

s p o n s e  ( a n  a p p r o x i m a t e  1 0 %  c h a n g e  i n  m a n y  s p e c i e s )  a r e  a  

r e s u l t  o f  s h o r t e r  v e s s e l  l e n g t h s  i n  t h e  m o r e  r e s p o n s i v e  s p e c i e s .

T h e  f a c t  t h a t  s a t u r a t e d  v e s s e l  c o n d u c t i v i t y  i s  n o t  d i r e c t l y  

i n f l u e n c e d  b y  p i t  c o n d u c t i v i t y  e x p l a i n s  w h y  t h e  t r a d e - o f f  b e ­

t w e e n  v e s s e l  c o n d u c t i v i t y  a n d  a i r - s e e d  p r e s s u r e  ( F i g .  1 2 )  w a s  

l e s s  s t e e p  a n d  m o r e  v a r i a b l e  t h a n  t h e  t r a d e - o f f  b e t w e e n  p i t  

c o n d u c t i v i t y  a n d  a i r - s e e d  p r e s s u r e  ( F i g .  9 A ) .  T h e  d e c r e a s e  i n  

v e s s e l  K sc w a s  s o l e l y  a  r e s u l t  o f  t h e  g r e a t e r  t h i c k n e s s - t o - s p a n  

r a t i o  r e q u i r e d  t o  m a i n t a i n  i m p l o s i o n  r e s i s t a n c e  a s  a i r - s e e d  p r e s ­

s u r e  i n c r e a s e d .  T h e  c o n s i d e r a b l e  s c a t t e r  w a s  b e c a u s e  t h e  v a r ­

i a t i o n  i n  v e s s e l  d i a m e t e r  w a s  i n d e p e n d e n t  o f  a i r - s e e d  p r e s s u r e .  

T h i s  r e s u l t  i s  c o n s i s t e n t  w i t h  n u m e r o u s  o b s e r v a t i o n s  o f  a  v a r ­

i a b l e  r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  v e s s e l  d i a m e t e r  a n d  c o n d u c t i v i t y  

p e r  w o o d  a r e a  v s .  c a v i t a t i o n  r e s i s t a n c e  i n  a  v a r i e t y  o f  o t h e r  

d a t a  s e t s  ( T y r e e  e t  a l . ,  1 9 9 4 ;  P o c k m a n  a n d  S p e r r y ,  2 0 0 0 ;  

H a c k e  a n d  S p e r r y ,  2 0 0 1 ) .  I f  w e  e x p r e s s e d  c o n d u c t i v i t y  s o l e l y

o n  a  l u m e n  a r e a  b a s i s  ( i n s t e a d  o f  a  w a l l  a r e a  b a s i s ) ,  t h e r e  

w o u l d  b e  n o  t h e o r e t i c a l  r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  v e s s e l  c o n d u c ­

t i v i t y  a n d  a i r - s e e d  p r e s s u r e ,  a s s u m i n g  t h a t  v e s s e l s  a r e  l o n g  

e n o u g h  t o  s a t u r a t e  t h e i r  c o n d u c t i v i t y .

A l t h o u g h  p i t  c o n d u c t i v i t y  d o e s  n o t  d i r e c t l y  l i m i t  t h e  s a t u ­

r a t e d  v e s s e l  c o n d u c t i v i t y ,  t h e  s t r u c t u r e  o f  p i t s  d o e s  i n f l u e n c e  

t h e  s a t u r a t e d  v e s s e l  K sc a n d  t h e  s a t u r a t i n g  v e s s e l  l e n g t h .  T h e  

h i g h e r  t h e  l i g a m e n t  e f f i c i e n c y ,  t h e  t h i n n e r  t h e  v e s s e l  w a l l  c a n  

b e  f o r  a  g i v e n  i m p l o s i o n  p r e s s u r e  a n d  h e n c e  t h e  g r e a t e r  t h e  

v e s s e l  c o n d u c t i v i t y  p e r  w a l l  a r e a  i n v e s t e d .  T h e  m a x i m u m  p o s ­

s i b l e  v e s s e l  K sc a t  t h e  s a t u r a t e d  l e n g t h  f o r  t h e  a v e r a g e  v e s s e l  

( F i g .  1 3 ,  o p e n  s y m b o l s  a t  a r r o w )  w a s  a c h i e v e d  b y  w i d e  p i t  

m e m b r a n e s  ( D m  =  1 6 . 2  j x m )  a n d  r e l a t i v e l y  n a r r o w  p i t  a p e r ­

t u r e s  ( D a 2 . 7  m )  w i t h  a  h i g h  l i g a m e n t  e f f i c i e n c y .  W i t h  

r e s p e c t  t o  v e s s e l  l e n g t h ,  t h e  n e c e s s a r i l y  l o w e r  p i t  c o n d u c t i v i t y  

a s s o c i a t e d  w i t h  h i g h e r  a i r - s e e d  p r e s s u r e  ( F i g .  9 A )  d o e s  n o t  b y  

i t s e l f  r e d u c e  t h e  s a t u r a t e d  v e s s e l  K sc, b u t  i t  d o e s  r e q u i r e  a  

g r e a t e r  v e s s e l  l e n g t h  t o  a c h i e v e  t h e  s a t u r a t e d  K sc. A n y  s t r u c ­

t u r a l  m o d i f i c a t i o n  t h a t  i n c r e a s e s  p i t  c o n d u c t i v i t y  w o u l d  a l l o w  

f o r  s h o r t e r  v e s s e l s  w i t h o u t  c o s t i n g  t h e  p l a n t  a n y  x y l e m  c o n ­

d u c t i v i t y .  A l l  e l s e  e q u a l ,  s h o r t e r  c o n d u i t s  w i l l  b e  b e n e f i c i a l  i n  

l i m i t i n g  c o n d u c t i v i t y  l o s s e s  f r o m  d a m a g e  a n d  c a v i t a t i o n  

( C o m s t o c k  a n d  S p e r r y ,  2 0 0 0 )  a n d  a l s o  i n  l i m i t i n g  t h e  s p r e a d  

o f  p a t h o g e n s .

C l e a r l y ,  i t  i s  a n  i m p o r t a n t  g o a l  f o r  f u t u r e  w o r k  t o  d e t e r m i n e  

w h e t h e r  i n  f a c t  v e s s e l s  a r e  a t  t h e i r  s a t u r a t i n g  l e n g t h s  a s  o u r  

a n a l y s i s  s u g g e s t s ,  a n d  i f  n o t ,  w h a t  a d d i t i o n a l  f a c t o r s  o r  c o n ­

s t r a i n t s  a r e  r e s p o n s i b l e  f o r  t h i s  d e v i a t i o n  f r o m  w h a t  s h o u l d  b e  

t h e  o p t i m a l  v e s s e l  l e n g t h .

T h e r e  a r e  n u m e r o u s  a p p l i c a t i o n s  o f  a  q u a n t i t a t i v e  b i o m e ­

c h a n i c a l  a p p r o a c h  t o  x y l e m  s t r u c t u r e  a n d  f u n c t i o n  t h a t  g o  b e ­

y o n d  w h a t  w e  h a v e  a t t e m p t e d  h e r e .  W e  c o n f i n e d  o u r  a n a l y s i s  

t o  c i r c u l a r  b o r d e r e d  p i t s  i n  o p p o s i t e  p i t t i n g  f i e l d s .  H o w e v e r ,  

t h e  a p p r o a c h  c a n  b e  e x t e n d e d  t o  p r e d i c t  t h e  e f f e c t  o f  s c a l a r i -  

f o r m  p i t t i n g  a n d  t h e  i n f l u e n c e  o f  o p p o s i t e  v s .  a l t e r n a t e  p i t t i n g  

a r r a n g e m e n t s  o n  c o n d u i t  w a l l  s t r e n g t h  a n d  h y d r a u l i c  c o n d u c ­

t i v i t y .  F r o m  t h e  s t a n d p o i n t  o f  p a c k i n g  a  m a x i m u m  o f  p i t  m e m ­

b r a n e  a r e a  p e r  c o n d u i t  w a l l  a r e a ,  s c a l a r i f o r m  p i t t i n g  s h o u l d  b e  

s u p e r i o r ,  f o l l o w e d  b y  a l t e r n a t e  p i t t i n g ,  w i t h  o p p o s i t e  p i t t i n g  

b e i n g  t h e  l e a s t  e f f i c i e n t  ( C a r l q u i s t ,  1 9 8 8 ) .  B a l a n c i n g  t h e s e  a d ­

v a n t a g e s  m a y  b e  t h e  l i m i t a t i o n s  o n  p i t  m e m b r a n e  a n d  c o n d u i t  

w a l l  s t r e n g t h .

W e  a l s o  d i d  n o t  m o d e l  t h e  e f f e c t  o f  v e s t u r e d  p i t t i n g  o n  p i t  

f u n c t i o n  ( Z w e y p f e n n i g ,  1 9 7 8 ) .  H o w e v e r ,  c o n s i d e r a t i o n s  o f  

m e m b r a n e  m e c h a n i c s  s u g g e s t  t h r e e  a d v a n t a g e s  o f  v e s t u r e d  p i t ­

t i n g  i n  w h i c h  t h e  m e m b r a n e  i s  b r a c e d  i n  i t s  f l a t  p o s i t i o n  b y  

o u t g r o w t h s  o f  t h e  c h a m b e r  w a l l .  ( 1 )  A  b r a c e d  m e m b r a n e  c a n  

b e  l a r g e r  i n  d i a m e t e r  w i t h o u t  r u p t u r e - s e e d i n g ,  p e r h a p s  a l l o w ­

i n g  c o n d u i t s  t o  a p p r o a c h  t h e i r  m a x i m u m  K sc m o r e  c l o s e l y .  

H o w e v e r ,  t h e  o n e  s t u d y  s p e c i e s  w e  k n o w  t h a t  h a s  v e s t u r e d  p i t s  

o f  t h e  a p p r o p r i a t e  t y p e ,  N e r i u m  o l e a n d e r ,  d i d  n o t  h a v e  p i t s  

a n y  l a r g e r  t h a n  t h e  n o r m .  ( 2 )  V e s t u r e s  p r e v e n t  m e m b r a n e  

s t r e t c h i n g  a n d  s h o u l d  t h e r e f o r e  p r e v e n t  c a v i t a t i o n  f a t i g u e  o r  

r u p t u r e  ( Z w e y p f e n n i g ,  1 9 7 8 ) .  ( 3 )  N o  m e m b r a n e  s t r e t c h i n g  

m e a n s  t h a t  t h e  m e m b r a n e  p o r e  s i z e  f o r  w a t e r  c o n d u c t i o n  i s  n o  

s m a l l e r  t h a n  t h e  m e m b r a n e  p o r e  s i z e  a t  a i r - s e e d i n g .  T h i s  t r a n s ­

l a t e s  i n t o  a  h i g h e r  m e m b r a n e  h y d r a u l i c  c o n d u c t i v i t y  p e r  a i r -  

s e e d  p r e s s u r e .  T h e s e  a d v a n t a g e s  o f  v e s t u r e d  p i t t i n g  m a y  o u t ­

w e i g h  a n y  d i s a d v a n t a g e  o f  t h e  v e s t u r e s  i n  i n c r e a s i n g  p i t  h y ­

d r a u l i c  r e s i s t a n c e .

o u r  p r i m a r y  g o a l ,  h o w e v e r ,  w a s  t o  c o m p a r e  t h e  a n a l y s i s  o f  

h o m o g e n o u s  p i t  m e m b r a n e s  o f  i n t e r v e s s e l  p i t t i n g  t o  t h e  t o r u s -  

m a r g o  s t r u c t u r e  o f  p i t  m e m b r a n e s  i n  m a n y  g y m n o s p e r m  t r a -
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c h e i d s .  G i v e n  t h a t  t r a c h e i d s  a r e  n e c e s s a r i l y  l i m i t e d  i n  l e n g t h ,  

t h e i r  p i t  m e m b r a n e s  s h o u l d  b e  u n d e r  i n c r e a s e d  s e l e c t i o n  f o r  

m a x i m i z i n g  p i t  c o n d u c t i v i t y .  D o e s  t h e  t o r u s - m a r g o  m e m b r a n e  

p r o v i d e  a n  a d v a n t a g e  i n  t h i s  r e g a r d ?  W e  a t t e m p t  t o  a n s w e r  

t h i s  q u e s t i o n  i n  t h e  s e c o n d  p a p e r  o f  t h e  s e r i e s .
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