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S u m m ar y

E m b olis m  s pr e a di n g i n  a n gi os p er m  x yl e m  o c c urs  vi a   m es o p or o us  pit   m e m br a n es  b et w e e n

v ess els.   H er e,   w e i n v esti g at e  h o w t h e si z e  of  p or e c o nstri cti o ns i n  pit   m e m br a n es is r el at e d t o

pit   m e m br a n e t hi c k n ess a n d e m b olis m r esist a n c e.

Pit   m e m br a n es   w er e   m o d ell e d as   m ulti pl e l a y ers t o i n v esti g at e  h o w  pit   m e m br a n e t hi c k n ess

a n d t h e  n u m b er  of i nt er v ess el  pits  p er  v ess el  d et er mi n e  p or e c o nstri cti o n si z es, t h e  pr o b a bilit y

of  e n c o u nt eri n g l ar g e  p or es,  a n d  e m b olis m r esist a n c e.  T h es e  esti m ati o ns   w er e c o m pl e m e nt e d

b y   m e as ur e m e nts  of  pit   m e m br a n e t hi c k n ess,  e m b olis m r esist a n c e,  a n d  n u m b er  of i nt er v ess el

pits  p er v ess el i n st e m x yl e m ( n = 3 1,  3 1 a n d  2 0 s p e ci es, r es p e cti v el y).

T h e   m o d ell e d  c o nstri cti o n  si z es  i n  pit   m e m br a n es  d e cr e as e d   wit h  i n cr e asi n g   m e m br a n e

t hi c k n ess,  e x pl ai ni n g  t h e   m e as ur e d  r el ati o ns hi p  b et w e e n  pit   m e m br a n e  t hi c k n ess  a n d

e m b olis m  r esist a n c e.  T h e  n u m b er  of  pits  p er  v ess el  aff e ct e d  c o nstri cti o n  si z e  a n d  e m b olis m

r esist a n c e   m u c h l ess t h a n  pit   m e m br a n e t hi c k n ess.   M or e o v er,  a  str o n g r el ati o ns hi p  b et w e e n

m o d ell e d a n d   m e as ur e d e m b olis m r esist a n c e   w as  o bs er v e d.

P or e c o nstri cti o ns  pr o vi d e a   m e c h a nisti c e x pl a n ati o n f or   w h y  pit   m e m br a n e t hi c k n ess  d et er-

mi n es  e m b olis m  r esist a n c e,   w hi c h  s u g g ests  t h at  h y dr a uli c  s af et y  c a n  b e  u n c o u pl e d  fr o m

h y dr a uli c  ef fi ci e n c y.   Alt h o u g h  e m b olis m  s pr e a di n g  r e m ai ns  p u z zli n g  a n d  e n c o m p ass es   m or e

t h a n  p or e  c o nstri cti o n  si z es,  a n gi os p er ms  ar e  u nli k el y  t o  h a v e l e a k y  pit   m e m br a n es,   w hi c h

e n a bl es t e nsil e tr a ns p ort  of   w at er.

I ntr o d u cti o n

X yl e m s a p i n v ess el- b e ari n g a n gi os p er ms cr oss es  n u m er o us i nt er-
v ess el   w alls  fr o m  t h e  r o ot  t o  t h e  l e af  x yl e m,  d e p e n di n g  o n  t h e
pl a nt  siz e,  v ess el l e n gt h, i nt er v ess el  c o n n e cti vit y,  a n d  v ess el  n et-
w or k t o p ol o g y ( L o e pf e et  al.,  2 0 0 7). It is   w ell  k n o w n t h at s m all
o p e ni n gs i n t h e  s e c o n d ar y  c ell   w all,   w hi c h  ar e  d es cri b e d  as  b or-
d er e d  pits,  pl a y a n i m p ort a nt r ol e i n  h y dr a uli c tr a ns p ort  b et w e e n
a dj a c e nt v ess els, a n d als o i n f ail ur e  of t h e tr a ns p ort s yst e m  b y  g as
e ntr y  (i. e.  e m b olis m)  ( C h o at et  al.,  2 0 0 8;   K a a c k et  al.,  2 0 1 9).
Si n c e   w at er tr a ns p ort  ef fi ci e n c y is ti g htl y r el at e d t o tr a ns pir ati o n
a n d  p h ot os y nt h esis,  dr o u g ht-i n d u c e d  e m b olis m  f or m ati o n  c a n
h a v e   m aj or i m pli c ati o ns f or  pl a nt  p erf or m a n c e,  es p e ci all y  u n d er

dr o u g ht ( Li et  al.,  2 0 1 6 a, b;  S or e k et  al.,  2 0 2 1).  Y et   m a n y  d et ails
a b o ut t h e   m e c h a nisti c r el ati o ns hi p  b et w e e n  e m b olis m f or m ati o n
a n d t h e a n at o mi c al d et er mi n a nts of pits r e m ai n u n cl e ar.

A n  a n gi os p er m  v ess el is  esti m at e d  t o  h a v e  a   m e di a n  of c. 1 4
1 8 8  i nt er v ess el  pits,   wit h  v al u es  f or  diff er e nt  s p e ci es  v ar yi n g >
2 0 0-f ol d,  fr o m c.  5 0 0  pits  t o > 1 0 0  0 0 0  (s a m pl e  siz e, n = 7 2
s p e ci es;  S u p p orti n g I nf or m ati o n  Fi g.  S 1,  b as e d  o n  d at a fr o m t h e
lit er at ur e).  E a c h  b or d er e d  pit  p air  h as  a  pit   m e m br a n e,   w hi c h is
m ai nl y  c o m p os e d  of c.  2 0  n m   wi d e  c ell ul os e   mi cr o fi bril  a g gr e-
g at es.   T h es e  pit   m e m br a n es  d e v el o p  fr o m  t h e  pri m ar y  c ell   w all
a n d   mi d dl e l a m ell a, a n d  h a v e  a   m e a n  di a m et er  of  4. 8 2. 4 µ m
(n = 4 3  s p e ci es;  J a ns e n et  al.,  2 0 0 9,  2 0 1 1).   B ef or e  pit   m e m-
br a n es  b e c o m e  h y dr a uli c all y f u n cti o n al,  h e mi c ell ul os e a n d  p e cti n
c o m p o u n ds ar e e nz y m ati c all y r e m o v e d ( O’ Bri e n,  1 9 7 0;   H er b ett e
et  al.,  2 0 1 5;   Kl e ps c h et  al.,  2 0 1 6).   T h er ef or e,  f ull y   m at ur e  pit* T h es e a ut h ors c o ntri b ut e d e q u all y t o t his   w or k.
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m e m br a n es ar e  n o n w o v e n,  fi br o us  p or o us   m e di a  of   m ai nl y c ell u-
l os e,   wit h  a  t hi c k n ess  b et w e e n c.  1 6 0  n m  a n d  1 0 0 0  n m  ( Es a u,
1 9 7 7;  P es a cr et a et al., 2 0 0 5;   K a a c k et al., 2 0 1 9).

Pit   m e m br a n es c o ntr ol t h e i m m e di at e e ntr y of g as fr o m  n ei g h-
b o uri n g,  e m b olis e d  c o n d uits,  a n d   m a y  b e c o m e  sit es  of  f urt h er
e m b olis m  pr o p a g ati o n  u n d er  p ersist e nt  dr o u g ht  ( Zi m m er m a n n,
1 9 8 3;   Br o d ers e n et  al.,  2 0 1 3;   Br o dri b b et  al.,  2 0 1 6;   C h o at et  al.,
2 0 1 6;   R ot h- N e b elsi c k,  2 0 1 9).  E m b olis m  s pr e a di n g  fr o m  a n
e m b olis e d  v ess el t o  a s a p- fill e d  v ess el  h as  b e e n  d es cri b e d  as ‘ air-
s e e di n g’,  b ut t h e a ct u al   m e c h a nis m  u n d erl yi n g  e m b olis m f or m a-
ti o n  r e pr es e nts  o n e  of  t h e   m aj or  k n o wl e d g e  g a ps i n  o ur  u n d er-
st a n di n g  of   w at er  tr a ns p ort i n  pl a nts  (J a ns e n et  al.,  2 0 1 8).  It is
ass u m e d  t h at  pr o p a g ati o n  of  dr o u g ht-i n d u c e d  e m b olis m  fr o m
o n e  v ess el t o  a  n ei g h b o uri n g  v ess el is  aff e ct e d,  a m o n g  ot h er f a c-
t ors,  b y  p or e  di m e nsi o ns  of i nt er v ess el  pit   m e m br a n es.   H er e,   w e
us e  t h e  br o a d er  t er m  ‘ e m b olis m  s pr e a di n g’  or  ‘ pr o p a g ati o n’
i nst e a d of ‘ air-s e e di n g’ b e c a us e e m b olis m s pr e a di n g i n cl u d es b ot h
m ass  fl o w a n d diff usi o n of g as a cr oss  pit   m e m br a n es.   Air-s e e di n g,
h o w e v er, is li mit e d t o   m ass  fl o w  o nl y,  a n d  e m b olis m f or m ati o n
m a y  n ot  b e c a us e d  o nl y  b y   m ass  fl o w  of  g as ( G u a n et  al.,  2 0 2 1).
Als o, ‘ e m b olis m’ is  us e d i nst e a d  of t h e t er m ‘ c a vit ati o n’,  b e c a us e
t h e tri g g eri n g  pr o c ess l e a di n g t o  e m b olis m is  u nli k el y t o  b e  d u e
t o t h e f or m ati o n  of a v oi d  b y  p h as e tr a nsiti o n fr o m li q ui d t o g as,
b ut   m ost  li k el y  c a us e d  b y  pr e- e xisti n g  b u b bl es  ( H öltt ä et  al.,
2 0 0 2; S c h e n k et al., 2 0 1 7).

I nst e a d  of  p erf e ctl y  fl at, t w o- di m e nsi o n al str u ct ur es,  pit   m e m-
br a n es  ar e  p or o us   m e di a,   wit h  p or es  t h at i n cl u d e   m ulti pl e  c o n-
stri cti o ns,   wit h t h e r es p e cti v e  n arr o w est c o nstri cti o n i n e a c h  p or e
g o v er ni n g t h e  fl o w of   w at er a n d g as a n d, c o ns e q u e ntl y, e m b olis m
s pr e a di n g  ( Fi g.  1;   K a a c k et  al.,  2 0 1 9).  Esti m at es  of  b ottl e n e c k
di a m et ers  (i. e.  c o nstri cti o n  siz es)  v ar y  fr o m  5  n m  t o   w ell  a b o v e
2 0 0  n m ( C h o at et al., 2 0 0 3; S a n o, 2 0 0 5; J a ns e n et al., 2 0 0 9;   Hil-
l a br a n d et  al.,  2 0 1 6).  P art  of  t his  v ari ati o n is  c a us e d  b y  s a m pl e
pr e p ar ati o n f or i m a gi n g  b y s c a n ni n g el e ctr o n   mi cr os c o p y ( S E M),
w hi c h i n d u c es  a r e d u cti o n i n t h e  pit   m e m br a n e t hi c k n ess ( T P M )
of  u p t o  5 0 %  d uri n g  dr yi n g,   wit h fr e q u e ntl y  e nl ar g e d  p or es  a n d
cr a c ks  ( S h a n e et  al.,  2 0 0 0;  J a ns e n et  al.,  2 0 0 8;   Z h a n g et  al.,
2 0 1 7).   M or e o v er, t h e  c h all e n g e is t o  q u a ntif y t h e siz e  a n d s h a p e
of  pit   m e m br a n e  p or es  usi n g  a  t hr e e- di m e nsi o n al  a p pr o a c h.   A
t hr e e- di m e nsi o n al   m o d el  b as e d  o n  d at a  o bt ai n e d fr o m tr a ns mis-
si o n el e ctr o n   mi cr os c o p y ( T E M) of fr es h a n d s hr u n k e n  pit   m e m-
br a n es  i n di c at e d  a  hi g h  p or osit y  (i. e.  v oi d  v ol u m e  fr a cti o n)  of
8 1 %,  hi g hl y i nt er c o n n e ct e d  p or es   wit h  n o nt ort u o us,  u n b e n di n g
p ass a g e w a ys,  a  l a c k  of  d e a d- e n d  p or es,  a n d  t h e  o c c urr e n c e  of
m ulti pl e  p or e  c o nstri cti o ns   wit hi n  a  si n gl e  p or e  ( Z h a n g et  al.,
2 0 2 0).   B as e d  o n  a  s hri n k a g e   m o d el  a n d  g ol d  p erf usi o n  e x p eri-
m e nts, it  h as  b e e n f o u n d t h at c o nstri cti o n siz es i n  pit   m e m br a n e
p or es v ar y fr o m  5 t o < 5 0  n m,   wit h a n a v er a g e  di a m et er  of c. 2 0
n m ( C h o at et  al.,  2 0 0 3,  2 0 0 4;   Z h a n g et  al.,  2 0 2 0).   T h e e vi d e n c e
a v ail a bl e  s u g g ests  t h at  p or e  siz es  ar e  f airl y  c o nst a nt  f or
a n gi os p er m  s p e ci es,  d es pit e  c o nsi d er a bl e  v ari ati o n  i n T P M .
I n d e e d,  p or e  c o nstri cti o n  siz es  of c. 2 0  n m  ar e  f o u n d  b ot h  i n
s p e ci es   wit h  t hi n  (c.  2 0 0  n m)  pit   m e m br a n es  a n d  t h os e   wit h
t hi c k (> 5 0 0  n m)  pit   m e m br a n es ( Fi g.  S 2),  a n d t h er e is  n o  e vi-
d e n c e  f or  l ar g e  ( > 5 0  n m)  p or e  siz e  diff er e n c es  a m o n g  s p e ci es
( Z h a n g et  al.,  2 0 2 0).   H o w e v er,   Z h a n g et  al.  ( 2 0 2 0)   w h o

c o n d u ct e d  e x p eri m e nts  usi n g  g ol d  p arti cl es,  r e c or d e d  o nl y  t h e
siz es  of t h e  p arti cl es t h at   w er e  a bl e t o  p e n etr at e  pit   m e m br a n es,
b ut  di d  n ot q u a ntit ati v el y r e p ort t h e p e n etr ati o n  d e pt h or t h e fr e-
q u e n c y  distri b uti o n  of  p arti cl e  siz es.   C o ul d  s m all  diff er e n c es i n
p or e  c o nstri cti o n siz es  a n d fr e q u e n ci es i n  pit   m e m br a n es e x pl ai n
t h e  r el ati v el y  v ari a bl e  x yl e m  e m b olis m  r esist a n c es   wit hi n
a n gi os p er ms ( C h o at et al., 2 0 1 2)?

A n gi os p er m  s p e ci es   wit h  t hi c k  pit   m e m br a n es   w er e  f o u n d  t o
b e   m or e r esist a nt t o dr o u g ht-i n d u c e d e m b olis m t h a n s p e ci es   wit h
t hi n  pit   m e m br a n es (J a ns e n et al.,  2 0 0 9;  Li et al.,  2 0 1 6 a, b;   Dóri a
et  al.,  2 0 1 9;   Tr u e b a et  al.,  2 0 1 9;   T h o n gli m et  al.,  2 0 2 0;  L e vi o n-
n ois et  al.,  2 0 2 1).   T his  f u n cti o n al  li n k  b et w e e n T P M a n d P 5 0 ,
w hi c h is t h e  x yl e m   w at er  p ot e nti al  c orr es p o n di n g t o  a  5 0 % l oss
i n   m a xi m u m  h y dr a uli c  c o n d u cti vit y  (P 5 0 ,   M P a),  is  v ali d  at  t h e
i nt ers p e ci fi c  ( Li et  al.,  2 0 1 6 a, b), i ntr a g e n eri c  ( L e ns et  al.,  2 0 1 1;
Pl a v c o v á   &   H a c k e,  2 0 1 2;  S c h olz et  al.,  2 0 1 3)  a n d  i ntr as p e ci fi c
l e v el  ( S c h ul dt et  al.,  2 0 1 6).   V ari ati o n  i n T P M is   m ai nl y  d et er-
mi n e d  b y  t h e  n u m b er  of   mi cr o fi bril l a y ers,   wit h  t hi n  pit   m e m-
br a n es  c o nsisti n g  of  f e w er   mi cr o fi bril  l a y ers  t h a n  t hi c k  pit
m e m br a n es.   N ot e t h at t h e  n u m b er  of l a y ers c a n  b e esti m at e d  b y
ass u mi n g t h at c ell ul os e  fi br es  h a v e a  di a m et er  of c. 2 0  n m ( P es a c-
r et a et  al.,  2 0 0 5),  a n d  2 0  n m  p or e  s p a c es  b et w e e n  e a c h  l a y er
b as e d  o n  g ol d  p erf usi o n  e x p eri m e nts  ( T a bl e  1;   Z h a n g et  al.,
2 0 2 0).   As s u c h, pit   m e m br a n es   wit h a t hi c k n ess b et w e e n 1 4 0 a n d
1 1 8 0  n m (J a ns e n et al.,  2 0 0 9;  Li et al.,  2 0 1 6 a, b) i n cl u d e  b et w e e n
4  a n d  3 0 l a y ers.  I n  o ur   m o d els,  b ottl e n e c ks i n  a  gi v e n  p or e  ar e
f or m e d b y t h e  p or e c o nstri cti o ns  b et w e e n c ell ul os e  fi br es   wit hi n a
si n gl e l a y er.   T h er ef or e, t h e  n u m b er of c o nstri cti o ns   wit hi n a  p or e
(N C ) e q u als t h e  n u m b er  of l a y ers ( T a bl e  1).  Si n c e it is  u n k n o w n
w h y t hi n  pit   m e m br a n es  ar e   m or e  v ul n er a bl e t o  e m b olis m t h a n
t hi c k pit   m e m br a n es (J a ns e n et al., 2 0 1 8),   w e e x pl or e t h e h y p ot h-
esis  t h at  t h e  li k eli h o o d  of  l e a k y  p or es   wit h   wi d e  p or e  c o nstri c-
ti o ns is aff e ct e d  b y T P M ,   w hi c h c o ul d e x pl ai n   w h y T P M is r el at e d
t o P 5 0 .

T h e   mis m at c h  b et w e e n  p or e  siz e  esti m ati o ns  b as e d  o n  c ol-
l oi d al  g ol d  p erf usi o n  a n d e x p eri m e nt al  v al u es  of  e m b olis m r esis-
t a n c e  r es ult e d  i n  t h e  h y p ot h esis  t h at  a  v er y  s m all  p er c e nt a g e  of
pit   m e m br a n es   mi g ht  c o nt ai n  l ar g e  p or es  ( C h o at et  al.,  2 0 0 3,
2 0 0 4).   T h es e r ar e  pit   m e m br a n e  p or es  ar e  ass u m e d t o c a us e l o w
e m b olis m r esist a n c e.   T h e i d e a  of s u c h l e a k y, r ar e  pits   w as f urt h er
e n h a n c e d   w h e n v ari ati o n i n P 5 0 at a n i nt ers p e ci fi c l e v el   w as f o u n d
t o  d e cr e as e   wit h i n cr e asi n g  pit   m e m br a n e s urf a c e ar e a i n i nt er v es-
s el   w alls ( W h e el er et  al.,  2 0 0 5).   T h e ‘ pit ar e a  h y p ot h esis’ ( S p err y
et  al.,  2 0 0 6),   w hi c h   w as l at er  t er m e d ‘r ar e  pit  h y p ot h esis’,  pr o-
vi d e d  a  p ossi bl e  e x pl a n ati o n f or  hi g h  v ul n er a bilit y t o  e m b olis m,
a n d  r eli e d  o n  a  l ar g el y  t w o- di m e nsi o n al  i nt er pr et ati o n  of  pit
m e m br a n es  ( H a c k e et  al.,  2 0 0 7;   C hrist m a n et  al.,  2 0 0 9,  2 0 1 2;
Pl a v c o v á et  al.,  2 0 1 3).   W hil e  t h e  r ar e  pit  h y p ot h esis  f oll o ws  a
pl a usi bl e   m e c h a nis m  t h at  s e e ms   w ell  s u p p ort e d  b y i n dir e ct  e vi-
d e n c e, it c a n n ot  b e t est e d  b e c a us e t h e e xist e n c e  of a r ar e  pit   wit h
a l ar g e  p or e  c a n n ot  b e  o bs er v e d  dir e ctl y,  a n d it is i m p ossi bl e t o
v erif y  fr o m  a  st atisti c al  p oi nt  of  vi e w.   H o w e v er,  a  t hr e e- di m e n-
si o n al   m o d elli n g  a p pr o a c h  t o  esti m ati n g  t h e li k eli h o o d  of l e a k y
pits is cl e arl y l a c ki n g.

T h e  n u m b er  of l a y ers i n a  pit   m e m br a n e   m a y aff e ct t h e siz e  of
t h e  n arr o w est  c o nstri cti o n   wit hi n  a  p or e  t h at  cr oss es  t h e  e ntir e
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i nt er v ess el  pit   m e m br a n e.  If  e m b olis m  pr o p a g ati o n is  at l e ast t o
s o m e e xt e nt  d et er mi n e d  b y t h e r a di us  of a  p or e, t h e   m ost i m p or-
t a nt  di m e nsi o n  of  a  p or e  is  its   mi ni m u m  di a m et er,  t h at  is,  t h e
di a m et er  of t h e  n arr o w est  b ottl e n e c k al o n g t h e  p or e ( R MI N ,  n m).
W e  c a n  t hi n k  of  t his  di a m et er  as  t h e ‘ eff e cti v e  di a m et er’  of  t h e
p or e.   T h e  e ntr y  of  a n  air – w at er   m e nis c us  or  a  b u b bl e  i n  a  pit
m e m br a n e  is  d et er mi n e d  b y  t h e  p or e   wit h  t h e  l ar g est  eff e cti v e
di a m et er   wit hi n  t h e  pit   m e m br a n e.   T h us,  e m b olis m  s pr e a di n g
a n d t h e   mi ni m u m  h y dr a uli c r esist a n c e  at t h e i nt er v ess el l e v el  ar e
g o v er n e d  b y t h e  p or e   wit h t h e l ar g est eff e cti v e  di a m et er i n all  pit
m e m br a n es of a si n gl e v ess el.

First,   w e  h y p ot h esis e  t h at  t h e  eff e cti v e  di a m et er  of  e a c h  p or e
b e c o m es  s m all er   wit h i n cr e asi n g T P M a n d  n u m b er  of  pit   m e m-
br a n e l a y ers,  as  pr o p os e d  b y   K a a c k et  al. ( 2 0 1 9) ( H y p ot h esis  1).

T his  h y p ot h esis  is  i n v esti g at e d  at  t h e  i n di vi d u al  pit   m e m br a n e
l e v el  b as e d  o n  a  st o c h asti c  pit   m e m br a n e   m o d el.  S e c o n d,   w e
h y p ot h esis e  t h at   m o d el- b as e d  v al u es  of  e m b olis m  s pr e a di n g
l ar g el y  a gr e e   wit h  e m b olis m  r esist a n c e   m e as ur e m e nts f or  a l ar g e
n u m b er  of  s p e ci es  ( H y p ot h esis  2).   T hir d,   w e  e x p e ct  t h at  t h e
pr o b a bilit y  of  h a vi n g  a l e a k y  pit   m e m br a n e is l o w  at t h e   w h ol e
v ess el l e v el,  a n d is  aff e ct e d  b y  b ot h T P M ( Li et  al.,  2 0 1 6 a, b)  a n d
t h e t ot al  n u m b er  of i nt er v ess el  pits  p er  v ess el (N PI T ;   H y p ot h esis
3) ( W h e el er et  al.,  2 0 0 5).   T h e s e c o n d  h y p ot h esis is t est e d  b as e d
o n  e x p eri m e nt al  d at a  o n  e m b olis m  r esist a n c e  a n d  a n at o mi c al
m e as ur e m e nts,   w hil e t w o f urt h er st o c h asti c  pit   m e m br a n e   m o d-
els  ar e  d e v el o p e d  t o  t est  t h e  t hir d  h y p ot h esis.   T esti n g  t h es e
h y p ot h es es  s h o ul d  h el p  us  t o  b ett er  u n d erst a n d  t h e  f u n cti o n al
li n k  b et w e e n  e m b olis m  r esist a n c e  a n d  pit   m e m br a n e  ultr astr u c-
t ur e.

M at eri al s a n d   M et h o d s

Pit   m e m br a n e   m o d elli n g

T o  b ett er  u n d erst a n d  t h e  r el ati o ns hi p  b et w e e n T P M a n d
e m b olis m  r esist a n c e,   w e  d e v el o p e d  t hr e e  c o m pl e m e nt ar y  pit
m e m br a n e   m o d els.  F or  r e as o ns  of  si m pli cit y,   w e  ass u m e d  t h e
e xist e n c e  of   m or e- or-l ess  c yli n dri c al  p or es,   w hi c h  g o v er n

( a)

( b)

( c)

( d)

( e)

(f)

Fi g.  1 Dr a wi n gs ill ustr ati n g a   m ai nl y t w o- di m e nsi o n al ( a,  b) a n d t hr e e- di m e nsi o n al ( c,  d, e, f) c o n c e pt  of a n gi os p er m pit   m e m br a n es a n d e m b olis m
s pr e a di n g  u n d er as pir ati o n.  T h e  u p p er i m a g es ( a, c, e) s h o w l o n git u di n al vi e ws,   w hil e t h e l o w er i m a g es ( b,  d, f) r e pr es e nt fr o nt al vi e ws. L ar g e, c yli n dri c al

p or es   wit h cir c ul ar cr oss-s e cti o ns t h at ar e sit u at e d i n a  pit   m e m br a n e   wit h  n o  d e fi n e d t hi c k n ess, i n   w hi c h t h e l ar g est  p or e tri g g ers air-s e e di n g ( arr o ws i n ( a)

a n d ( e)),  or   wit h a  p arti c ul ar t hi c k n ess a n d a t hr e e- di m e nsi o n al c o n c e pt  of e m b olis m  pr o p a g ati o n ( c, e).  P or es i n a  6 7 0  n m t hi c k  pit   m e m br a n e t h at is

c o m p os e d  of   m ulti pl e l a y ers  of c ell ul os e  fi brill ar a g gr e g at es s h o w   m ulti pl e  p or e c o nstri cti o ns,   w hi c h  gr e atl y r e d u c es t h e si z e  of t h e  n arr o w est c o nstri cti o n
wit hi n a  p or e ( c, f).   A   m a g ni fi e d vi e w is s h o w n i n ( e) a n d (f),   wit h s e v e n  h y p ot h eti c al  p or es ill ustr ati n g s o m e  of t h e s h ort est  h y dr a uli c  p at hs ( e), a n d   wit h  1 8

p or e c o nstri cti o ns  p er  p or e  p at h w a y (f).   W hit e ar e as r e pr es e nt  g as, li g ht  gr e y ar e as r e pr es e nt  x yl e m s a p,  bl a c k ar e as r e pr es e nt t h e  s oli d  p h as e  of t h e

pri m ar y c ell   w all,   mi d dl e l a m ell a  or  pit   m e m br a n e, a n d  d ar k  gr e y ar e as r e pr es e nt t h e s e c o n d ar y c ell   w all.

T a bl e  1 O v er vi e w of  pit   m e m br a n e t hi c k n ess v al u es ( T P M ,  n m) a n d t h eir

c orr es p o n di n g  n u m b ers  of   mi cr o fi bril l a y ers ( N L ) a c c or di n g t o t h e s hri n k-
a g e   m o d el  of  Z h a n g et al . ( 2 0 2 0).

T P M ( n m)  1 4 0  3 0 0  4 6 0  6 2 0  7 8 0  9 4 0  1 1 0 0  1 2 6 0
N L 4   8   1 2 1 6 2 0 2 4 2 8   3 2

Ass u mi n g a  h o m o g e n e o us  distri b uti o n  of c ell ul os e  fi br es,   w hi c h  h a v e a

di a m et er  of  2 0  n m a n d a  dist a n c e  of  2 0  n m fr o m e a c h  ot h er, t h e  n u m b er

of  pit   m e m br a n e l a y ers = (T P M + 2 0) / 4 0.
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tr a ns p ort  p h e n o m e n a, a n d   m o d ell e d e a c h  p or e as a t hr e e- di m e n-
si o n al  o bj e ct i nst e a d  of a cir c ul ar,  fl at  o p e ni n g ( S p err y   &   H a c k e,
2 0 0 4;   Mr a d et  al.,  2 0 1 8).  F oll o wi n g t h e   m ulti-l a y er e d  pit   m e m-
br a n e   m o d el  of   Z h a n g et  al. ( 2 0 2 0),   w e  ass u m e d t h at  e a c h  p or e
p e n etr at es a  fi x e d  n u m b er  of   mi cr o fi bril l a y ers.  E a c h  of t h es e l a y-
ers i n d u c es  a  p or e  c o nstri cti o n  of s o m e r a n d o m r a di us ( Fi g.  1 e).
A n i m p ort a nt  pr o p ert y  of e a c h  p or e is its eff e cti v e r a di us, t h at is,
t h e  r a di us  of  t h e  n arr o w est  p or e  c o nstri cti o n   wit hi n  t h e  e ntir e
p or e ( R MI N ,  n m).   W e   w er e es p e ci all y i nt er est e d i n  h o w R MI N w as
aff e ct e d  b y T P M ( H y p ot h esis  1),  h o w   m o d ell e d  e m b olis m  r esis-
t a n c e  b as e d  o n  p or e  c o nstri cti o n  siz e  r el at e d  t o   m e as ur e d
e m b olis m r esist a n c e ( H y p ot h esis 2), a n d t o   w h at e xt e nt t h e li k eli-
h o o d of l e a k y pit   m e m br a n es at t h e e ntir e v ess el l e v el   w as aff e ct e d
b y T P M a n d/ or N PI T ( H y p ot h esis 3).

W e d e v el o p e d a  first   m o d el t o esti m at e pit   m e m br a n e l e a ki n ess
at t h e str u ct ur al l e v el  of  a si n gl e  pit   m e m br a n e,  a n d t w o   m o d els
esti m ati n g  l e a ki n ess  at  t h e  v ess el  l e v el.   D et ail e d   m o d el  d es cri p-
ti o ns  a n d i m pl e m e nt ati o ns  ar e  pr o vi d e d i n   M et h o ds  S 1,  S 2  a n d
S 3.

M o d el  1.  P or e c o n stri cti o ns i n si n gl e i nt er v ess el  pit
m e m br a n es

I n t his   m o d el ( Fi g.  2 a),   w e ass u m e d cir c ul ar  pit   m e m br a n es   wit h
a  di a m et er  of  5 µ m  ( esti m at e d  fr o m n = 4 3  s p e ci es,  b as e d  o n
J a ns e n et  al.,  2 0 0 9,  2 0 1 1),  e a c h  c o m prisi n g  a  fi x e d  n u m b er  of
p or es,   w hi c h   w er e  d e fi n e d  b y  a  fi x e d  n u m b er  of  p or e  c o nstri c-
ti o ns.   T h e r a n d o m r a di us  of e a c h  p or e c o nstri cti o n   w as   m o d ell e d
b y  a p pl yi n g  l eft-tr u n c at e d  n or m al  distri b uti o ns  ar o u n d   m e a n
c o nstri cti o n  siz es  of  2 0  n m  ( S c e n ari o  1)  a n d  1 0 0  n m  ( S c e n ari o
2) i n  di a m et er t o o bt ai n a n  u p p er  b o u n d f or t h e  n u m b er of  p or es
t h at  fit i nt o t h e   m e m br a n e, r es ulti n g i n  1 2  0 0 0  a n d  1 1 0 0  p or es,
r es p e cti v el y.

F or T P M v al u es  b et w e e n  1 4 0 a n d  1 3 4 0  n m,   w e si m ul at e d r a n-
d o m  di a m et ers  of  p or e  c o nstri cti o ns  of  a   w h ol e  pit   m e m br a n e
a n d  esti m at e d  t h e  pr o b a bilit y  of  e n c o u nt eri n g  at l e ast  o n e  p or e
l ar g er t h a n  3 5  n m ( S c e n ari o  1)  or  1 8 0  n m ( S c e n ari o  2) i n  a  pit
m e m br a n e,  as   w ell  as t h e   m e a n  a n d   m a xi m u m  c o nstri cti o n siz es

(R MI N _ m e a n , R MI N _ m a x )  of  t h e  eff e cti v e  r a dii R MI N . R MI N _ m e a n

a n d R MI N _ m a x w er e  c o m p ar e d  t o  t h e  e x p eri m e nt al  d at a  o n
e m b olis m r esist a n c e   wit h  c al c ul at e d  e m b olis m  pr o p a g ati o n  pr es-
s ur es b as e d o n a   m o di fi e d  Y o u n g– L a pl a c e e q u ati o n.

M o d el  2. L e a k y  pit   m e m br a n es   wit h o ut  h ol e ali g n m e nt at
t h e v ess el l e v el

M o d el  2 i n v esti g at e d  t h e  o c c urr e n c e  of l e a k y  pit   m e m br a n es  at
t h e  v ess el  l e v el  ( Fi g.  2 b)  f or T P M v al u es  b et w e e n  5 0  a n d  1 2 0 0
n m a n d N PI T v al u es u p t o 4 0 0  0 0 0.   U p p er b o u n ds f or t h e pr o b a-
bilit y  of  e n c o u nt eri n g  at l e ast  o n e l ar g e  p or e, s p a n ni n g  a n  e ntir e
i nt er v ess el  pit   m e m br a n e   wit h  a n  eff e cti v e  r a di us  l ar g er  t h a n t,
w er e c al c ul at e d b as e d o n t h e pr o b a bilit y P of e n c o u nt eri n g a l ar g e
h ol e  i n  a n y  gi v e n  l a y er  ( P N L Þ f or P = 0. 2 5  ( S c e n ari o  1)  a n d
P = 0. 5 0  ( S c e n ari o  2).   A l ar g e  p or e  t hr o u g h  t h e  pit   m e m br a n e
w as  ass u m e d t o  e xist if t h er e   w as  at l e ast  o n e l ar g e  h ol e i n  e a c h
l a y er.   At t h e e ntir e v ess el l e v el, t h e  u p p er  b o u n d f or t h e  pr o b a bil-
it y of e n c o u nt eri n g a l e a k y  pit   m e m br a n e (P L P )   w as gi v e n b y:

P L P ¼ 1 ð1 P N L Þ
N PI T

E q n 1

V al u es  of N PI T r a n gi n g fr o m  5 1 0 t o  3 7 0  7 5 5,   wit h  a   m e di a n
v al u e  of  1 4  1 8 8,   w er e  c al c ul at e d  b y  di vi di n g t h e t ot al  pit   m e m-
br a n e s urf a c e  ar e a  p er  v ess el ( A P )  b y t h e c orr es p o n di n g  b or d er e d
pit  ar e a f or  7 2 s p e ci es  usi n g  o ur  ori gi n al  d at a  a n d  d at a fr o m t h e
lit er at ur e ( Fi g.  S 1;   W h e el er et al.,  2 0 0 5; J a ns e n et al.,  2 0 1 1;  L e ns
et  al.,  2 0 1 1;   N ar di ni et  al.,  2 0 1 2;  S c h olz et  al.,  2 0 1 3;   Kl e ps c h
et al., 2 0 1 6).

M o d el  3. L e a k y  pit   m e m br a n es   wit h  h ol e ali g n m e nt at t h e
v ess el l e v el

M o d el  3 c o nsi d er e d t h e ali g n m e nt  of  h ol es   wit hi n s u c c essi v e l a y-
ers  b y   m o d elli n g  pit   m e m br a n es as st a c ks of cir c ul ar c ell ul os e l a y-
ers ( b as e d  o n T P M ).   T h e  pit   m e m br a n es  h a d a  di a m et er  of  5 µ m,
a n d e a c h l a y er   w as  p erf or at e d  b y a  fi x e d  n u m b er  of  h ol es ( fi v e i n
S c e n ari o  1,  a n d  1 0  i n  S c e n ari o  2).   T h e  h ol es   w er e  r a n d o ml y

( a) ( b) ( c)

Fi g.  2 T hr e e   m at h e m ati c al   m o d els t o i n v esti g at e t h e f u n cti o n al li n k  b et w e e n  pit   m e m br a n e t hi c k n ess a n d eff e cti v e  p or e  di a m et ers.   M o d el  1 ( a) is  b as e d  o n
a r a n d o m  n u m b er   m o d el t o esti m at e t h e si z e  of t h e  n arr o w est c o nstri cti o ns  of  p or es t h at tr a v ers e a n e ntir e  pit   m e m br a n e.  T his   m o d el is r u n  1 0 ti m es

f oll o wi n g S c e n ari o  1 a n d S c e n ari o  2,   w hi c h  h as s m all  or l ar g e  p or e c o nstri cti o ns f or  1 2  0 0 0  or  1 1 0 0  p or es  p er  pit   m e m br a n e, r es p e cti v el y, a n d   wit h  4 – 3 4

c o nstri cti o ns  p er  p or e i n  1 4 0 – 1 3 5 0  n m t hi c k  pit   m e m br a n es.   M o d el  2 ( b) e x a mi n es t h e  pr o b a bilit y  of l ar g e  p or es i n  3 0 0 0 – 4 0 0  0 0 0 i nt er v ess el  pit
m e m br a n es   wit hi n a n e ntir e v ess el.  Pit   m e m br a n es i n cl u d e  u p t o  3 4   mi cr o fi bril l a y ers, ass u mi n g eit h er a  0. 2 5  or  0. 5 c h a n c e  of e n c o u nt eri n g a l ar g e  h ol e i n

a si n gl e l a y er.  T his   m o d el is i n d e p e n d e nt  of t h e a ct u al si z e  of   w h at   w e c o nsi d er a l ar g e  p or e, a n d it  d o es  n ot i n c or p or at e ali g n m e nt  of  p or e c o nstri cti o ns.

M o d el  3 ( c) e v al u at es t h e  pr o b a bilit y  of e n c o u nt eri n g  p or es   wit h a l ar g e eff e cti v e r a di us at t h e v ess el l e v el (i. e. f or  3 0  0 0 0 i nt er v ess el  pits),   wit h  pit

m e m br a n es c o nsisti n g  of  3 – 2 3   mi cr o fi bril l a y ers, ass u mi n g  5  or  1 0  h ol es  of  2 0 0  n m  p er l a y er.   Ali g n m e nt  of  h ol es   w as i n cl u d e d i n   M o d el  3  b y si m ul ati n g
r a n d o m l o c ati o ns  of  h ol es i n e a c h  pit   mi cr o fi bril l a y er, a n d r e q uiri n g   mi ni m al  o v erl a p  b et w e e n c o ns e c uti v e  h ol es t o cr e at e a  p or e.   Diff er e nt s h a d es  of  gr e y

r e pr es e nt v ari o us   mi cr o fi bril l a y ers, a n d a  h y p ot h eti c al  fl o w  p at h is i n di c at e d  b y t h e  bl u e li n es i n ( b) a n d ( c).
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l o c at e d i n e a c h l a y er a n d  h a d r a dii t ≥ 1 0 0  n m.   T h e l o c ati o ns  of
h ol es   wit hi n  a n d  a cr oss  l a y ers   w er e  si m ul at e d  st e p wis e  a n d
r e p e at e d  1 06 ti m es f or  pit   m e m br a n es   wit h  3 t o  2 3 l a y ers ( c orr e-
s p o n di n g t o T P M v al u es  of  1 0 0 – 9 0 0  n m;   T a bl e  1).   A  p or e  o nl y
tr a v ers e d  all l a y ers if t h er e  e xist e d  a  s e q u e n c e  of  h ol es t h at   w er e
ali g n e d f or e a c h  p air  of a dj a c e nt l a y ers ( Fi g.  2 c).  F or e a c h s c e n ar-
i o,   w e  esti m at e d  t h e  pr o b a bilit y  t h at  at  l e ast  o n e  h ol e   wit h
t ≥ 1 0 0  n m  cr oss e d  a n  e ntir e  pit   m e m br a n e  a n d t h e  pr o b a bilit y
of e n c o u nt eri n g  o n e l ar g e  p or e i n a v ess el   wit h  3 0  0 0 0 i nt er v ess el
pits.   Mi ni m al  o v erl a p  of  h ol es  b et w e e n  a dj a c e nt  l a y ers   w as
ass u m e d  t o  b e  s uf fi ci e nt  f or  e m b olis m  s pr e a di n g,  e v e n  if  o nl y
t h eir e d g es   w er e o v erl a p pi n g.

E x p eri m e nt al   w or k

T h e  t hr e e   m o d els   w er e  c o m pl e m e nt e d  b y  e x p eri m e nt al  d at a  o n
e m b olis m  r esist a n c e ( n = 3 1 s p e ci es), T P M m e as ur e m e nts  at t h e
c e ntr e  ( T P M _ ce ntr e )  a n d  n e ar  t h e  e d g es  (T P M _ e d g e) (n = 3 1
s p e ci es),  a n d t h e t ot al i nt er v ess el  pit   m e m br a n e  ar e a  p er  a v er a g e
v ess el ( A P , n = 2 0 s p e ci es).   T h e   m et h o ds a p pli e d t o  o bt ai n t h es e
d at a  i n cl u d e d   w ell- est a blis h e d,  pr e vi o usl y  p u blis h e d  pr ot o c ols
( W h e el er et  al.,  2 0 0 5;  S p err y et  al.,  2 0 0 6;  S c h ul dt et  al.  2 0 1 6;
K ot o ws k a et al., 2 0 2 0;   Z h a n g et al., 2 0 2 0), a n d t h e y ar e d es cri b e d
i n  d et ail  i n   M et h o ds  S 4.   All  d at a  i n cl u d e d  ori gi n al   m e as ur e-
m e nts, e x c e pt f or  d at a r etri e v e d fr o m t h e lit er at ur e f or e m b olis m
r esist a n c e f or fi v e s p e ci es, a n d f or A p v al u es f or f o ur s p e ci es.

St atisti cs a n d  d at a  pr o c es si n g

D at a  pr o c essi n g,  si m ul ati o ns  a n d  st atisti c al  a n al ys es   w er e  p er-
f or m e d  usi n g  EX C E L ,   R  a n d   MA T L A B .  S h a pir o– Wil k   T ests   w er e
a p pli e d t o t est f or n or m al distri b uti o n.  P e ars o n’s c orr el ati o n c o ef-
fi ci e nt   w as  us e d  t o  t est  f or  li n e ar  c orr el ati o n.   B asi c  li n e ar  a n d
n o nli n e ar  r e gr essi o ns   w er e  fitt e d  t o  t est   w h et h er P 1 2 , P 5 0 , P 8 8

( T a bl e  2),  a n d  t h e  sl o p e  of  v ul n er a bilit y  c ur v es   w er e  r el at e d  t o
T P M or A P ,  a n d  c o ul d  b e  esti m at e d.  F or  e a c h  of  t h e  3 1  s p e ci es

st u di e d,   w e  esti m at e d  e m b olis m  r esist a n c e  b y  i nt e gr ati n g  t h eir
m o d ell e d R MI N _ m e a n a n d R MI N _ m a x , b as e d o n T P M , i nt o t h e e q u a-
ti o ns  f or  t h e  r el ati o ns hi p  b et w e e n T P M a n d  e m b olis m  pr o p a g a-
ti o n  pr ess ur e  us e d  i n   M o d el  1  ( M et h o ds  S 5).   T his  a p pr o a c h
all o w e d  us  t o  c o m p ar e  esti m at e d  e m b olis m  pr o p a g ati o n   wit h
e x p eri m e nt al v al u es of P 1 2 a n d P 5 0 .

R e s ult s

H o w li k el y ar e l ar g e  p or es i n a  pit   m e m br a n e f or a   wi d e
r a n g e  of T P M v al u es ?

A v er a g e v al u es  of R MI N (R MI N _ m e a n ) ar e v er y l o w i n S c e n ari o  1 of
M o d el  1,   wit h  v al u es < 4. 5  n m  f or  pit   m e m br a n es  of  1 5 0  t o
1 1 5 0  n m i n t hi c k n ess  ( Fi g.  3 a).   T h e  siz e  of R MI N d e cli n es  c o n-
si d er a bl y   wit h i n cr e asi n g T P M ,  a n d t h e l ar g est  v al u es (R MI N _ m a x )
d e cr e as e fr o m r a dii  of c.  2 0. 4 1. 4  n m (st a n d ar d  d e vi ati o n, σ R )
t o  6 0. 6  n m  ( Fi g.  3 a). R MI N _ m a x v al u es  ar e  at l e ast  2. 4 ti m es
a n d  u p t o  4. 9 ti m es l ar g er t h a n t h e R MI N _ m e a n v al u es,  d e cr e asi n g
wit h T P M ( Fi g.  3 a).   T h e li k eli h o o d  of  h a vi n g a n eff e cti v e  di a m e-
t er ≥ 3 5  n m  a p pr o a c h es  z er o  ( 0. 0 0 0 0 5 0. 0 0 0 0 9,  Fi g.  3 b)
w h e n T P M is > 2 2 0  n m,  or t h e  n u m b er  of l a y ers ≥ 6,  a n d  t his
t h er ef or e o nl y o c c urs i n 0. 2 o ut of 1 2  0 0 0 p or es.

F or  S c e n ari o  2  of   M o d el  1,  a  si mil ar  d e cli n e  of R MI N wit h
i n cr e asi n g T P M is f o u n d ( Fi g. S 3), b ut   wit h st e e p er d e cli ni n g li k e-
li h o o d v al u es f or l ar g e  p or es   wit h T P M .  F or a T P M of  2 2 0  n m t h e
li k eli h o o d  of  c o nt ai ni n g  a  l ar g e  p or e  ( d e fi n e d  i n  S c e n ari o  2  of
M o d el 1 as ≥ 1 8 0  n m i n di a m et er) is  n e arl y z er o.

H o w  d o es T P M r el at e t o   m e as ur e d e m b olis m r esi st a n c e ?

T h e  v al u es  of T P M _ me a n v ar y fr o m  1 6 5  n m ( 1 8 σ R ) f or Tili a
pl aty p hyll os t o  6 1 0  n m  ( 7 9 σ R )  f or Ole a  e ur o p ae a ,  a n d  t h e
m e di a n  of T P M is  e q u al  t o  2 7 0  n m  (n = 3 1  s p e ci es  st u di e d;
T a bl e  S 1).   T h e v al u e  of T P M _ c e ntr e is al w a ys l ar g er t h a n t h e v al u e
of T P M _ e d g e ,   wit h a n a v er a g e  diff er e n c e  of  1 0 5  n m,  v ar yi n g fr o m

T a bl e  2 O v er vi e w of t h e a b br e vi ati o ns  us e d i n   m o d elli n g a n d e x p eri m e nt al  p ar a m et ers  us e d   wit h r ef er e n c e t o t h eir  u nits a n d  d e fi niti o ns.

U nits   D e fi niti o n

M o d elli n g a cr o n y ms
n S a m pl e si z e

N L – N u m b er  of   mi cr o fi bril l a y ers i n a  pit   m e m br a n e; N L = (T P M + 2 0) / 4 0

N PI T – A v er a g e  n u m b er  of i nt er v ess el  pits f or a v ess el   wit h a v er a g e l e n gt h a n d  di a m et er

P – Pr o b a bilit y  of e n c o u nt eri n g at l e ast  o n e  h ol e l ar g er t h a n a  gi v e n t hr es h ol d i n a n y  gi v e n l a y er  of a  pit   m e m br a n e.
P L P – Pr o b a bilit y  of a l e a k y  pit   m e m br a n e  o c c urri n g i n a n a v er a g e v ess el

R MI N n m   R a di us  of t h e  n arr o w est c o nstri cti o n i n a  p or e

R MI N _ m a x n m   M a xi m u m R MI N v al u e  of all  p or es i n a si n gl e  pit   m e m br a n e

R MI N _ m e a n n m   M e a n R MI N v al u e  of all  p or es i n a si n gl e  pit   m e m br a n e
t – Mi ni m u m si z e  of a  p or e, a  p or e c o nstri cti o n,  or a  h ol e c o nsi d er e d t o  b e ‘l ar g e’

µ R , σ R , RL n m  P ar a m et ers  of t h e l eft-tr u n c at e d  n or m al  distri b uti o n   m o d elli n g  p or e c o nstri cti o n r a dii i n   M o d el  1

E x p eri m e nt al a cr o n y ms

A P m m 2 T ot al i nt er v ess el  pit   m e m br a n e s urf a c e ar e a f or a v ess el   wit h a v er a g e l e n gt h a n d  di a m et er
P 1 2 , P 5 0 , P 8 8 M P a   X yl e m   w at er  p ot e nti al c orr es p o n di n g t o  1 2 %,  5 0 % a n d  8 8 % l oss  of   m a xi m u m  h y dr a uli c c o n d u cti vit y, r es p e cti v el y

T P M _ m e a n , T P M _ c e ntr e ,

T P M _ e d g e

n m  I nt er v ess el  pit   m e m br a n e t hi c k n ess as   m e as ur e d  o n tr a ns missi o n el e ctr o n   mi cr os c o p y ( T E M) i m a g es  of fr es hl y e m b e d d e d

x yl e m s a m pl es;   m e a n v al u e, v al u e ar o u n d t h e c e ntr e, a n d v al u e  n e ar t h e e d g es f or a  pit   m e m br a n e ( e x cl u di n g  pit
m e m br a n e a n n uli)

σ R St a n d ar d  d e vi ati o n
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2. 1  n m ( T. pl aty p hyll os ) t o 2 9 7  n m (O. e ur o p ae a ), a n d t his  diff er-
e n c e i n cr e as es   wit h T P M .   W hil e t h er e is  n o r el ati o ns hi p  b et w e e n
T P M _ c e ntr e a n d t h e c o ef fi ci e nt of v ari ati o n of T P M _ c e ntr e ( P e ars o n’s
c orr el ati o n  c o ef fi ci e nt, r ( 2 9) = 0. 0 9, P > 0. 0 5),  t h e  r a n g e
b et w e e n   mi ni m u m  a n d   m a xi m u m  v al u es  of T P M m e as ur e d
wit hi n  a tiss u e str o n gl y i n cr e as es   wit h i n cr e asi n g T P M (r ( 2 9) =-
0. 7 9, P < 0. 0 0 1).   T h us, t h e s p e ci es   wit h t h e t hi n n est a n d t hi c k-

est  pit   m e m br a n es gi v e a T P M r a n g e  of  8 0  n m (T . pl aty p hyll os ) t o
4 9 7  n m ( O . e ur o p ae a).

W h e n c o nsi d eri n g t h e   w h ol e  d at as et  of t h e  3 1 s p e ci es st u di e d,
P 5 0 v al u es  ar e str o n gl y r el at e d t o t h e  v al u es  of T P M _ ce ntr e ( T a bl e
3;  Fi g.  4 a),   wit h a l o g arit h mi c r e gr essi o n s h o wi n g a n R 2 v al u e  of
0. 5 7 ( F ( 2,  2 9) = 3 2. 0, P < 0. 0 0 1).   A n  o utli er i n t h e T P M vs P 5 0

r el ati o ns hi p i n cl u d es C oryl us  a vell a n a ,   w hi c h s h o ws  c o nsi d er a bl y
hi g h T P M v al u es  of c.  4 0 0  n m  f or  a P 5 0 v al u e  of − 2. 0 2   M P a.
Sli g htl y l o w er c orr el ati o ns  ar e f o u n d  b et w e e n t h e T P M _ ce ntr e a n d

P 1 2 (F ( 2,  2 9) = 2 4. 4, R 2 = 0. 4 6, P < 0. 0 0 1),  a n d  b et w e e n
T P M _ ce ntr e a n d P 8 8 (F ( 2,  2 9) = 3 4. 2, R 2 = 0. 5 4, P < 0. 0 0 1;
T a bl e  3;  Fi g.  4 a).   T h e T P M _ c e ntr e v al u es s h o w a str o n g er r el ati o n-
s hi p  t o  e m b olis m  r esist a n c e  t h a n T P M _ m e a n a n d T P M _ e d g e .   T h e
a v er a g e  i nt er v ess el  pit   m e m br a n e  s urf a c e  ar e a  p er  v ess el  ( A P ,
T a bl e  S 1)  s h o ws   m u c h   w e a k er  c orr el ati o ns   wit h P 1 2 , P 5 0 ,  a n d
P 8 8 t h a n a n y T P M tr ait,   wit h t h e str o n g est c orr el ati o n  b et w e e n A P

a n d P 1 2 (F ( 2, 1 8) = 7. 7 5, R 2 = 0. 3 0, P < 0. 0 5;   T a bl e  3).
W h e n li miti n g  o ur  d at as et t o s p e ci es   wit h a n a v er a g e i nt er v es-

s el  pit   m e m br a n e s urf a c e ar e a  p er v ess el (A P ) v al u e,  n o li n e ar c or-
r el ati o n  b et w e e n P 1 2 , P 5 0 , or P 8 8 a n d A P c a n  b e f o u n d ( Fi g.  4 c),
w h er e as  t h e  n e g ati v e  c orr el ati o ns  b et w e e n  pit   m e m br a n e  t hi c k-
n ess ( T P M _ me a n , T P M _ c e ntr e ,  a n d T P M _ e d g e ) a n d P 1 2 , P 5 0 , a n d P 8 8

ar e hi g hl y si g ni fi c a nt ( T a bl e  4,  Fi g.  4 b).
F urt h er m or e,   w e  fi n d  a  p o w er  r e gr essi o n   wit h  a n R 2 – v al u e  of

0. 4 8  b et w e e n  t h e  sl o p e  of  v ul n er a bilit y  c ur v es  a n d T P M _ m e a n (F
( 2,  2 9) = 8 8. 4, R 2 = 0. 4 8, P < 0. 0 0 1;   T a bl e  3),   wit h a  d e cr e as-
i n g  sl o p e  b ei n g  ass o ci at e d   wit h  i n cr e asi n g T P M _ m e a n . T P M _ ce ntr e

a n d T P M _ m e a n h a v e  a  str o n g er  r el ati o ns hi p   wit h  t h e  sl o p e  t h a n
T P M _ e d g e ( T a bl e  3).   T h us, t hi c k er  pit   m e m br a n es r es ult i n   m or e
n e g ati v e P 5 0 v al u es  a n d  a s m all er sl o p e,   wit h T P M m ai nl y  aff e ct-
i n g P 5 0 , a n d l ess P 1 2 a n d P 8 8 .

D o   m o d ell e d a n d   m e as ur e d e m b olis m r esist a n c e
c orr es p o n d t o e a c h  ot h er f or a   wi d e r a n g e  of T P M ?

T h er e  ar e  cl e ar  diff er e n c es i n t h e  esti m at e d  pr ess ur es t h at   w o ul d
i n d u c e  e m b olis m  s pr e a di n g,  d e p e n di n g  o n  t h e  s urf a c e  t e nsi o n
a n d   w h et h er t h e   m a xi m u m  or   m e a n R MI N v al u es  ar e  c o nsi d er e d

( a)

( b)

Fi g.  3 R es ults  of S c e n ari o  1  of   M o d el  1, s h o wi n g t h e  pit   m e m br a n e

t hi c k n ess  pl ott e d a g ai nst t h e  p or e c o nstri cti o n  di a m et er  b as e d  o n   M o d el  1

( a), a n d t h e li k eli h o o d  of a r el ati v el y l ar g e R MI N _ m a x (≥ 1 7. 5  n m)   wit hi n a
pit   m e m br a n e ( b),   w hi c h  d e cr e as e d e x p o n e nti all y fr o m  0. 0 0 0 8 0. 0 0 0 2

(σ R ) t o v al u es a p pr o a c hi n g z er o   wit h i n cr e asi n g  pit   m e m br a n e t hi c k n ess.   A

r a n d o m  n u m b er   m o d el   w as  us e d,   wit h   m e a n  p or e c o nstri cti o n si z e s et t o

2 0 1 5  n m, a n d a   mi ni m u m si z e  of  5  n m.  P or e c o nstri cti o n si z es   w er e
d et er mi n e d  1 0 ti m es f or  1 2  0 0 0 si m ul at e d  p or es, c orr es p o n di n g t o a n

a v er a g e si z e d  pit   m e m br a n e.

T a bl e  3 O v er vi e w of t h e r- a n d R 2 - v al u es  b et w e e n  pit a n at o mi c al c h ar a c-
t eristi cs a n d e m b olis m r esist a n c e.

P 1 2 P 5 0 P 8 8 Sl o p e
T P M _ c e ntr e

r a n g e

T P M _ c e ntr e 0. 4 6 * * * , 1 0. 5 7 * * * , 1 0. 5 4 * * * , 1 0. 4 9 * * * , 2 0. 7 9 * * * , 3

T P M _ m e a n 0. 4 4 * * * , 1 0. 5 6 * * * , 1 0. 5 3 * * * , 1 0. 4 8 * * * , 2 –

T P M _ e d g e 0. 3 1 * * , 1 0. 4 1 * * * , 1 0. 3 9 * * * , 1 0. 3 4 * * * , 2 –

A P 0. 3 0 * , 1 0. 2 5 * , 1 0. 2 2 * , 1 0. 1 0 * * * , 2 –

P E _ R MI N _ m a x 0. 6 4 * * * , 3 0. 7 3 * * * , 3 – – –
P E _ R MI N _ m e a n 0. 6 7 * * * , 3 0. 7 4 * * * , 3 – – –

A n at o mi c al   m e as ur e m e nts i n cl u d e   m e a n v al u es  of t h e i nt er v ess el  pit

m e m br a n e t hi c k n ess ( T P M _ m e a n ), c e ntr al  pit   m e m br a n e t hi c k n ess

(T P M _ c e ntr e ), a n d  pit   m e m br a n e t hi c k n ess  n e ar t h e a n n ul us (T P M _ e d g e ).

E m b olis m r esist a n c e is  q u a nti fi e d as t h e x yl e m   w at er  p ot e nti al v al u es c or-
r es p o n di n g t o  1 2 % (P 1 2 ),  5 0 % (P 5 0 ), a n d  8 8 % (P 8 8 ) l oss  of t h e   m a xi m u m

h y dr a uli c c o n d u cti vit y  b as e d  o n v ul n er a bilit y c ur v es.  T h e esti m ati o n  of

e m b olis m  pr o p a g ati o n  pr ess ur e ( P E ) is eit h er  b as e d  o n t h e l ar g est v al u e  of
R MI N a cr oss all  p or es  of a   m e m br a n e ( P E _ R MI N _ m a x )  or t h e   m e a n v al u e  of

R MI N a cr oss all  p or es  of a   m e m br a n e ( P E _ R MI N _ m e a n ),  usi n g a   m o di fi e d

Y o u n g – L a pl a c e e q u ati o n. A P , t ot al i nt er v ess el  pit   m e m br a n e s urf a c e ar e a

f or a v ess el   wit h a v er a g e l e n gt h a n d  di a m et er.   O nl y t h e r e gr essi o ns a n d
c orr el ati o ns t h at s h o w t h e str o n g est r el ati o ns hi ps ar e  gi v e n  h er e.   Ast eris ks

i n di c at e si g ni fi c a nt  diff er e n c e (* , P < 0. 0 5; * * , P < 0. 0 1; * * * , P < 0. 0 0 1;

– , irr el e v a nt a n d  n ot a n al ys e d). F or   m or e  d et ail e d  d e fi niti o ns  of t h e

a cr o n y ms  us e d i n t his t a bl e, s e e  T a bl e  2.
1 L o g arit h mi c r e gr essi o n.
2 P o w er r e gr essi o n.
3 P e ars o n c orr el ati o n c o ef fi ci e nt.
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( Fi g.  4 a).  F or  a  s urf a c e  t e nsi o n  of  7 2   m N   m− 1 ,  esti m at e d  pr es-
s ur es  of  e m b olis m  s pr e a di n g,   w hi c h   m a y  l ar g el y  c orr es p o n d  t o
P 1 2 , ar e   m u c h  hi g h er t h a n t h e   m e as ur e d P 1 2 v al u es, a n d ar e e v e n
hi g h er t h a n t h e   m e as ur e d P 5 0 v al u es ( Fi g. S 4).   R e gr essi o n li n es of
t h e T P M – P 1 2 , T P M – P 5 0 a n d T P M – P 8 8 r el ati o ns hi ps,  h o w e v er, f all
w ell   wit hi n t h e  esti m at e d  e m b olis m  pr o p a g ati o n  pr ess ur es   w h e n
a  s urf a c e  t e nsi o n  of  2 5   m N   m − 1 ( Fi g.  4 a)  is  c o nsi d er e d.
Alt h o u g h  a bs ol ut e  v al u es  of   m o d ell e d  a n d   m e as ur e d  e m b olis m
r esist a n c e (P 1 2 a n d P 5 0 )  d o  n ot   m at c h ( Fi gs  4 a,  5), t h e y  ar e si g-
ni fi c a ntl y r el at e d t o e a c h  ot h er ( P 1 2 t o R MI N _ m e a n a n d R MI N _ m a x :
r ( 2 9) = 0. 6 7  a n d r ( 2 9) = 0. 6 4, P < 0. 0 1; P 5 0 t o R MI N _ m e a n

a n d R MI N _ m a x : r ( 2 9) = 0. 7 4  a n d r ( 2 9) = 0. 7 3, P < 0. 0 0 1;
T a bl e  3;  Fi g.  5).   W h e n R MI N _ m a x is  c o nsi d er e d,  esti m at e d  pr es-
s ur es r el at e d t o e m b olis m s pr e a di n g s h o w a s m all r a n g e,   wit h v al-
u es  of c. 1. 2   M P a f or a T P M of  1 4 0  n m a n d  u p t o  2. 7   M P a f or a
T P M of  7 5 8  n m ( Fi g.  5 b),   w hi c h  u n d er esti m at es e m b olis m r esis-
t a n c e  ( Fi gs  4 a,  5 a, b).   M u c h  hi g h er  e m b olis m  pr o p a g ati o n  pr es-
s ur es,  b et w e e n  5. 6  a n d  1 0   M P a,  ar e  o bt ai n e d  f or  esti m ati o ns
b as e d  o n R MI N _ m e a n ,  t h us  o v er esti m ati n g  e m b olis m  r esist a n c e

( Fi g.  5 c, d).   T h er e is a cl e ar  u p p er li mit t o e m b olis m  pr o p a g ati o n
pr ess ur e  f or R MI N _ m e a n at c.  1 0   M P a,   w hi c h  is  a c hi e v e d  f or  pit
m e m br a n es   wit h t hi c k n ess es ≥ 6 0 0  n m ( Fi g.  4 a).

M o d ell e d e m b olis m  pr o p a g ati o n  pr ess ur es  b as e d  o n R MI N _ m a x

ar e  si mil ar  b ut  ar e  t y pi c all y  l o w er  t h a n  t h e  e x p eri m e nt al  v al u es
( Fi g.  5 a, b).  Esti m at e d  e m b olis m  pr o p a g ati o n  pr ess ur es  b as e d  o n
R MI N _ m a x ar e  es p e ci all y  cl os e  t o   m e as ur e d  e m b olis m  r esist a n c e
f or  n u m b er  of s p e ci es   w h os e P 1 2 a n d P 5 0 v al u es  ar e l ess  n e g ati v e
( Fi g.  5 a, b),   w hil e  esti m at e d  e m b olis m  pr o p a g ati o n  pr ess ur es
b as e d  o n R MI N _ m e a n ar e   m u c h  hi g h er t h a n P 1 2 a n d P 5 0 m e as ur e-
m e nts ( Fi g.  5 c, d).

H o w li k el y ar e l e a k y i nt er v ess el  pit   m e m br a n es at t h e v ess el
l e v el ?

B as e d  o n   M o d el  2,  t h e  pr o b a bilit y  of  h a vi n g  a l e a k y  pit   m e m-
br a n e  i n  a  v ess el  d e cr e as es  e x p o n e nti all y   wit h  i n cr e asi n g T P M

( Fi gs  6,  S 5).  F or  a  fi x e d T P M ,  t h e  sl o p e  of  t h e  r el ati o ns hi p
b et w e e n N PI T a n d  t h e  pr o b a bilit y  of  a  l e a k y  p or e  str o n gl y

Fi g.  4 T h e r el ati o ns hi p  b et w e e n c e ntr al  pit   m e m br a n e t hi c k n ess ( T P M _ c e ntr e ) a n d   m o d ell e d a n d   m e as ur e d e m b olis m r esist a n c e  b as e d  o n  3 1 a n gi os p er m

s p e ci es ( a), t h e r el ati o ns hi p  b et w e e n P 5 0 v al u es a n d T P M _ c e ntr e ( b), a n d P 5 0 vs t h e i nt er v ess el  pit   m e m br a n e ar e a  p er v ess el ( A P , c).  T h e  d at a  pl ott e d i n ( b)

a n d ( c) ar e  b as e d  o n t h e s a m e  2 0 s p e ci es a n d c a n  b e  dir e ctl y c o m p ar e d.   M o d ell e d e m b olis m  pr o p a g ati o n  pr ess ur es r el y  o n t h e l ar g est v al u es  of R MI N _ m a x ,

a n d R MI N _ mi n wit h σ R v al u es (s oli d li n es)  b as e d  o n all  p or es i n a si n gl e  pit   m e m br a n e   wit h v ari a bl e t hi c k n ess es a c c or di n g t o   M o d el  1.   A   m o di fi e d
Y o u n g – L a pl a c e e q u ati o n is  us e d t o esti m at e t h e e m b olis m  pr o p a g ati o n  pr ess ur e f or a s urf a c e t e nsi o n  of  2 5   m N   m − 1 ( a). P 1 2 , P 5 0 a n d P 8 8 v al u es   wit h S E

v al u es (i ntr as p e ci fi c v ari a bilit y) ar e  b as e d  o n a  fl o w- c e ntrif u g e   m et h o d  or   mi cr o C T i m a g es a n d ar e  pl ott e d a g ai nst T P M _ c e ntr e m e as ur e m e nts   wit h σ R v al u es

(i ntr a-tiss u e v ari a bilit y). T P M _ c e ntr e w as  b as e d  o n  d at a  o bt ai n e d fr o m tr a ns missi o n el e ctr o n   mi cr os c o p y ( T E M). L o g arit h mi c r e gr essi o n li n es ar e s h o w n as

d as h e d  gr e y li n es,   wit h c orr es p o n di n g c o n fi d e n c e i nt er v als ( P 1 2 ,  y ell o w; P 5 0 ,  bl u e; P 8 8 ,  r e d) i n ( a).  T h e v al u es i n ( b) a n d ( c) ar e  gi v e n f or a li n e ar
c orr el ati o n.
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d e p e n ds o n T P M ( Fi g. S 6): st e e p, e x p o n e nti al sl o p es ar e f o u n d f or
t hi n  pit   m e m br a n es,   w hil e l o w,   m or e li n e ar sl o p es  ar e f o u n d f or
t hi c k  pit   m e m br a n es.   T h er ef or e, T P M _ m e a n a n d N PI T aff e ct  t h e
li k eli h o o d  of l ar g e eff e cti v e  p or e r a dii  diff er e ntl y,   wit h N PI T h a v-
i n g a n  u n e q u al eff e ct  o n t h e li k eli h o o d  of  h a vi n g l e a k y  pit   m e m-
br a n es.

F or t h e  0. 5 li k eli h o o d  ass u m pti o n ( Fi gs  S 5,  S 6 b),  v ess els   wit h
8 2 0  n m t hi c k  pit   m e m br a n es r e a c h a li k eli h o o d of  h a vi n g a l e a k y
pit   m e m br a n e  b el o w  0. 2 0, e v e n i n v ess els   wit h  4 0 0  0 0 0 i nt er v es-
s el  pits,   w hi c h   m e a ns t h at  n ot e v e n e v er y  fift h v ess el   w o ul d  h a v e a
l e a k y  pit.

F or t h e  0. 2 5 li k eli h o o d  of   M o d el  2 ( Fi gs  6,  S 6 a), a n e x p o n e n-
ti al  c h a n g e  is  f o u n d  f or T P M _ m e a n v al u es  b et w e e n  2 0 0  a n d  3 0 0
n m,   w hil e littl e  or  n o  eff e ct  is  s e e n  f or T P M _ m e a n v al u es < 2 0 0
n m  or > 3 5 0  n m.   T h e  hi g h  a n d l o w  pr o b a bilit y  pl at e a us i n t h e
t hr e e- di m e nsi o n al  gr a p hs  of   M o d el  2  ( Fi gs  6,  S 5)  s u g g est  t h e
e xist e n c e  of a t hi n a n d a t hi c k T P M r a n g e t h at t y pi c all y r es ults i n
l e a k y  or  v er y  s af e,  n o nl e a k y  v ess els, r es p e cti v el y, i n d e p e n d e nt  of
N PI T .   At t h e e x p o n e nti al  p h as e  of t h e t hr e e- di m e nsi o n al gr a p h i n
Fi g.  6,  a n i n cr e as e i n N PI T fr o m  3 0 0 0 t o  7 0  0 0 0 (i. e.  a  2 3-f ol d
i n cr e as e) is e q ui v al e nt t o a d di n g a p pr o x.  fi v e a d diti o n al   mi cr o fi b-
ril l a y ers t o a  pit   m e m br a n e (i. e. a n i n cr e as e i n T P M of  1 8 0  n m).
Criti c al T P M v al u es  ar e  hi g h er f or t h e  0. 5 li k eli h o o d  of   M o d el  2
( Fi gs  S 6 b,  S 5),   wit h t h e l ar g est eff e ct  of N PI T f or  pit   m e m br a n es
b et w e e n 5 0 0 a n d 7 0 0  n m.

T h e  r es ults  o bt ai n e d  fr o m   M o d el  3  s h o w  t h at  t h e   m o d ell e d
pr o b a bilit y  of  e n c o u nt eri n g  l e a k y  pit   m e m br a n es  i n  a  v ess el
wit h  3 0  0 0 0  i nt er v ess el  pits  ( N PI T )  d e cr e as es  e x p o n e nti all y  f or
T P M v al u es > 1 8 0  n m  or > 2 6 0  n m   w h e n  ass u mi n g  5  or  1 0
h ol es  p er   mi cr o fi bril l a y er,  r es p e cti v el y  ( Fi g.  7).   Ass u mi n g  5  or
1 0  h ol es  p er l a y er, < 1  o ut  of  3 0  0 0 0  pits  h as  a l ar g e  p or e  f or
T P M v al u es > 2 2 0  n m  a n d > 3 4 0  n m,  r es p e cti v el y.   T h er ef or e,
2 2 0  n m t hi c k  pit   m e m br a n es   wit h  5  h ol es  p er l a y er  ar e  a p pr o x-
i m at el y  as  s af e  as  3 4 0  n m  t hi c k  pit   m e m br a n es   wit h  1 0  h ol es
p er  l a y er.   W h e n  dir e ctl y  c o m p ari n g   M o d els  2  a n d  3  usi n g  3 0
0 0 0  as  t h e  v al u e  f or N PI T ,  a   m or e- or-l ess  si mil ar  pr o b a bilit y  of
e n c o u nt eri n g  a l ar g e  p or e i n  a  v ess el is f o u n d f or t h e  0. 2 5 li k e-
li h o o d s c e n ari o  of   M o d el  2  a n d t h e  1 0  h ol es  p er l a y er i n   M o d el
3 ( Fi g.  7).

Di s c u s si o n

T h e r es ults d es cri b e d h er e i n di c at e t h at t h e c h a n c e of h a vi n g l ar g e
p or es  i n  pit   m e m br a n es  d e cr e as es  str o n gl y   wit h  t h e  n u m b er  of
c o nstri cti o ns,  a n d t h er ef or e   wit h T P M ( H y p ot h esis  1).   T his  fi n d-
i n g is i n d e p e n d e nt  of t h e  a ct u al siz e  of  p or e  c o nstri cti o ns  a n d is
s u p p ort e d  b y  a  str o n g  r el ati o ns hi p  b et w e e n  e m b olis m  r esist a n c e
a n d T P M (J a ns e n et  al.,  2 0 0 9,  2 0 1 8;  L e ns et  al.,  2 0 1 1;  S c h olz
et  al.,  2 0 1 3;  Li et  al.,  2 0 1 6 a, b;  S c h ul dt et  al.,  2 0 1 6).   M o d ell e d
e m b olis m  pr o p a g ati o n  v al u es  ar e  si g ni fi c a ntl y  c orr el at e d   wit h
m e as ur e d  e m b olis m  r esist a n c e  v al u es  ( H y p ot h esis  2),  alt h o u g h
t h e y  diff er i n t er ms  of a bs ol ut e v al u es.   T h er e is a g o o d a gr e e m e nt
w h e n  t h e  d y n a mi c  s urf a c e  t e nsi o n  of  x yl e m  s a p  is  t a k e n  i nt o
a c c o u nt  ( Y a n g et  al.,  2 0 2 0),  b ut  e m b olis m  s pr e a di n g  d o es  n ot
s e e m t o r e pr es e nt  a f u n cti o n  of  p or e  c o nstri cti o n siz e (R MI N _ m a x

a n d R MI N _ m e a n )  o nl y.   O ur r es ults als o s u g g est t h at t h e li k eli h o o d
of  h a vi n g  a l e a k y  pit   m e m br a n e   wit hi n  a  v ess el is  e xtr e m el y l o w
( H y p ot h esis  3)  a n d is   m ai nl y  d et er mi n e d  b y T P M .   O v er all,  p or e
c o nstri cti o ns  pr o vi d e a   m e c h a nisti c e x pl a n ati o n of   w h y e m b olis m
r esist a n c e  is  c orr el at e d   wit h T P M ,  a n d   w h y  pit   m e m br a n es
pr o vi d e h y dr a uli c s af et y t o a n gi os p er m x yl e m.

T h e   m ost  n arr o w  p or e c o nstri cti o n  b e c o m es str o n gl y
r e d u c e d i n si z e   wit h i n cr e asi n g  pit   m e m br a n e t hi c k n ess

T h e  t hr e e   m o d els  d e v el o p e d  h er e  s h o w  a  n e g ati v e  c orr el ati o n
b et w e e n t h e si m ul at e d  p or e siz es a n d T P M ,   w hi c h is r e fl e ct e d i n a
l o w  pr o b a bilit y  of l ar g e  p or es,  b ot h  at t h e l e v el  of  a n i n di vi d u al
pit   m e m br a n e a n d a n e ntir e v ess el.   B as e d o n   M o d el 1, t h e c h a n c e
of  h a vi n g a l ar g e  p or e i n a  pit   m e m br a n e t hi c k er t h a n  1 8 0  n m is
cl os e t o z er o. I nt er esti n gl y, t h e t hi n n est  pit   m e m br a n es   m e as ur e d
i n t his st u d y (c. 1 6 5– 1 8 0  n m) ar e li k el y t o r e pr es e nt a l o w er li mit
f or T P M ,  si n c e  e arli er  r e c or ds  of T P M v al u es  b el o w  1 5 0  n m
(J a ns e n et  al.,  2 0 0 9;  Li et  al.,  2 0 1 6 a, b)  ar e li k el y  art ef a cts r es ult-
i n g  fr o m  s hri n k a g e  ( Z h a n g et  al.,  2 0 1 7,  2 0 2 0;   K ot o ws k a et  al.,
2 0 2 0).   T h us,  a n gi os p er m  pit   m e m br a n es  s e e m  t o  h a v e  at  l e ast
f o ur  or  fi v e l a y ers  of c ell ul os e   mi cr o fi brils a n d  p or e c o nstri cti o ns,
w hi c h  k e e ps t h e  n u m b er  of l ar g e  p or es v er y l o w f or   m ost s p e ci es.
T h er e is  a  cl e ar  c o n c e pt u al r el ati o ns hi p  b et w e e n t h e t hi c k n ess  of

T a bl e  4 P e ars o n c orr el ati o n   m atri x  pr es e nti n g t h e r- v al u es  of li n e ar c orr el ati o ns  b et w e e n e m b olis m r esist a n c e ( – P 1 2 , – P 5 0 , – P 8 8 ), a v er a g e i nt er v ess el  pit
m e m br a n e s urf a c e ar e a  p er v ess el ( A P ), a n d  pit   m e m br a n e t hi c k n ess   m e as ur e m e nts (T P M _ m e a n , T P M _ c e ntr e , T P M _ e d g e ).

A P T P M _ m e a n T P M _ c e ntr e T P M _ e d g e – P 1 2 – P 5 0 – P 8 8

A P 1

T P M _ m e a n − 0. 4 4 1
T P M _ c e ntr e − 0. 4 8 * ( 1. 0 0* * ) 1

T P M _ e d g e − 0. 3 2 ( 0. 9 6 * * ) 0. 9 4* * 1

– P 1 2 − 0. 3 3 0. 7 2 * * 0. 7 5 * * 0. 5 8 * * 1

– P 5 0 − 0. 4 0 0. 8 3 * * 0. 8 5 * * 0. 7 0 * * 0. 9 2 * * 1
– P 8 8 − 0. 3 6 0. 8 1 * * 0. 8 3 * * 0. 7 0 * * 0. 9 0 * * 0. 9 9 * * 1

O nl y  2 0 s p e ci es f or   w hi c h   w e  o bt ai n e d A P v al u es   w er e c o nsi d er e d.  T h e e xt e n d e d  d at as et ( n = 3 1 s p e ci es) is  pr o vi d e d i n S u p p orti n g I nf or m ati o n  T a bl e  S 1.

Si n c e T P M _ m e a n is c al c ul at e d  b as e d  o n t h e t hi c k n ess at t h e c e ntr e a n d t h e e d g e, c orr el ati o ns  b et w e e n T P M _ m e a n wit h T P M _ c e ntr e a n d T P M _ e d g e s h o ul d  n ot  b e

c o nsi d er e d a n d ar e  gi v e n i n  br a c k ets. A P , t ot al i nt er v ess el  pit   m e m br a n e s urf a c e ar e a f or a v ess el   wit h a v er a g e l e n gt h a n d  di a m et er; P 1 2 , P 5 0 a n d P 8 8 , x yl e m

w at er  p ot e nti al v al u es c orr es p o n di n g t o a  1 2 %,  5 0 %,  8 8 % l oss  of   m a xi m u m  h y dr a uli c c o n d u cti vit y, r es p e cti v el y. T P M ,  pit   m e m br a n e t hi c k n ess; T P M _ m e a n ,
m e a n  pit   m e m br a n e t hi c k n ess; T P M _ c e ntr e m e m br a n e t hi c k n ess at t h e c e ntr e  of t h e  pit; T P M _ e d g e ,   m e m br a n e t hi c k n ess at t h e e d g e. F or   m or e  d et ail e d  d e fi ni-

ti o ns, s e e  T a bl e  2.   Ast eris ks i n di c at e si g ni fi c a nt  diff er e n c e (* , P < 0. 0 5, * * , P < 0. 0 1).
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a  fi br o us  p or o us   m e di u m a n d t h e siz e  of t h e  n arr o w est  p or e c o n-
stri cti o n, as als o s e e n f or  n o n w o v e n,  fi br o us g e ot e xtil es t h at  diff er
i n t hi c k n ess ( A y dil e k et al., 2 0 0 7).

M o d el  2  s u g g ests  t h at  t h e  pr o b a bilit y  of  e n c o u nt eri n g  l ar g e
p or es i n i nt er v ess el  pit   m e m br a n es  of a n a v er a g e v ess el f oll o ws a n
e x p o n e nti al  p att er n  o v er a f airl y  n arr o w r a n g e  of T P M ,   wit h criti-
c al T P M v al u es  b et w e e n  2 0 0 t o  3 0 0  n m a n d  5 0 0 t o  7 0 0  n m f or a
0. 2 5 a n d  0. 5 0 li k eli h o o d, r es p e cti v el y,  of  h a vi n g at l e ast  o n e  h ol e
l ar g er t h a n t wit hi n a si n gl e   mi cr o fi bril l a y er.   Alt h o u g h t his li k eli-
h o o d c a n n ot  b e a c c ur at el y  d et er mi n e d  d u e t o  o ur li mit e d  u n d er-
st a n di n g  of  e m b olis m  s pr e a di n g  a n d  t h e  ultr astr u ct ur e  of  pit
m e m br a n es,   w e  b eli e v e t h at a r e alisti c li k eli h o o d   w o ul d  pr o b a bl y
l a y ar o u n d  0. 2 5,   wit h  0. 5 0  b ei n g t o o c o ns er v ati v e.   T his ass u m p-
ti o n is  s u p p ort e d  b y t h e  st e e p er i n cr e as e i n  e m b olis m  r esist a n c e
wit hi n  t h e  l o w er T P M r a n g e  b et w e e n  1 4 0  a n d  3 4 0  n m  t h a n  i n
t h e  hi g h er T P M r a n g e,  a n d  b y t h e  pr o b a biliti es  of l ar g e  p or es i n
pit   m e m br a n es  a p pr o a c hi n g  z er o f or T P M > 2 5 0  n m i n   M o d els
1  a n d  3.   W e  a p pli e d  a l o g arit h mi c  r e gr essi o n  b et w e e n P 1 2 , P 5 0 ,

P 8 8 a n d T P M ( Fi g.  4 a),  u nli k e a li n e ar s c ali n g t h at   w as  pr e vi o usl y
s u g g est e d ( L e ns et al.,  2 0 1 1;  Li et al.,  2 0 1 6 a, b). I nt er esti n gl y, t his
l o g arit h mi c r e gr essi o n  h as P 5 0 v al u es  a p pr o a c hi n g  1 0   M P a f or  a
T P M of > 1 3 5 0  n m,   w hi c h  c orr es p o n ds  t o  t h e  u p p er  p h ysi c al
li mit  of  b ot h  x yl e m   w at er  p ot e nti al a n d t h e   m a xi m u m   m e as ur e d
T P M v al u e f or  a n gi os p er ms ( Vil a gr os a et  al.,  2 0 0 3; J a ns e n et  al.,
2 0 0 9;   K a n d u č et al., 2 0 2 0).

A  cl e ar li mit ati o n  of   M o d els  1  a n d  2 is t h at t h e  ali g n m e nt  of
p or e  c o nstri cti o ns  or  h ol es  a cr oss  all l a y ers  of  a  pit   m e m br a n e is
n ot  c o nsi d er e d.   Alt h o u g h   w e  d o  n ot  k n o w   w h et h er  ali g n m e nt
a cr oss  diff er e nt l a y ers is r e q uir e d f or   m ass  fl o w  of  air a cr oss  a  pit
m e m br a n e,   mis ali g n m e nt c o ul d e n or m o usl y r e d u c e t h e  pr o b a bil-
it y  of  h a vi n g  a  l e a k y  pit   m e m br a n e  a n d  i n cr e as e  t ort u osit y,
b e c a us e  t h e  ass u m e d  2 0  n m  dist a n c e  b et w e e n  t h e  l a y ers  i n  all
t hr e e   m o d els is l o w c o m p ar e d t o t h e  h ol e siz e i n   M o d els  2 a n d  3.
T h us, a p pl yi n g stri ct er crit eri a t o   M o d el  3, s u c h as l ar g er  o v erl a p
of h ol es a cr oss all l a y ers t o o bt ai n a g e o d esi c t ort u osit y t h at   w o ul d
b e  cl os e  t o  1  ( Z h a n g et  al.,  2 0 2 0),   w o ul d  l e a d  t o  c o nsi d er a bl y

( a) ( b)

( c) ( d)

Fi g.  5 M o d ell e d e m b olis m  pr o p a g ati o n  pr ess ur e  b as e d  o n   R MI N _ m a x ( a,  b;  or a n g e) a n d   RMI N _ m e a n ( c,  d;  bl u e) f oll o wi n g S c e n ari o  1  of   M o d el  1 vs   m e as ur e d

v al u es  of P 5 0 ( a, c) a n d P 1 2 ( b,  d) f or  3 1 a n gi os p er m s p e ci es.  T h e  1 :  1 r ef er e n c e li n e is s h o w n as a  bl a c k  d ott e d li n e, a n d t h e li n e ar r e gr essi o n li n es ar e
d as h e d  bl u e / or a n g e li n es.
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l o w er  pr o b a biliti es  of l e a k y  pit   m e m br a n es i n a  v ess el.   N e v ert h e-
l ess,  e v e n  t h e l o w  a m o u nt  of  o v erl a p  a p pli e d  d e m o nstr at es  t h at
t h e  c h a n c e  of  h a vi n g  a  l e a k y  v ess el   wit h  3 0  0 0 0  i nt er v ess el  pit
m e m br a n es  dr asti c all y  d e cr e as es   w h e n T P M v al u es  ar e c. 2 5 0  n m
( Fi g.  7; 0. 2 5 li k eli h o o d s c e n ari o  of   M o d el  2,   M o d el  3). Si n c e t h e
0. 5 li k eli h o o d s c e n ari o  of   M o d el  2 s h o ws  a  d e cr e as e i n l e a ki n ess
at   m u c h  hi g h er T P M v al u es  t h a n  t h e  ot h er   m o d els,   w e  c o nsi d er
t h e  pr e di cti v e  v al u e  a n d  a p pli c a bilit y  of  t his  s c e n ari o  as  r at h er
l o w. It is  p ossi bl e t h at  v ari ati o n i n T P M wit hi n a  v ess el  or   wit hi n
t h e  v ess el  n et w or k  pr o vi d es  a d diti o n al  c h a n c es  of l e a ki n ess,  a n d
s m all  diff er e n c es  i n T P M a cr oss  or g a ns  ( K ot o ws k a et  al.,  2 0 2 0)
c o ul d  i n fl u e n c e  e m b olis m  r esist a n c e.   C a pt uri n g  t his  v ari ati o n,
h o w e v er, is  dif fi c ult  b e c a us e   m e as uri n g T P M m a y  n ot  b e str ai g ht-
f or w ar d, f or i nst a n c e  d u e t o   T E M  pr e p ar ati o n art ef a cts, a g gr e g a-
ti o n  of  c ell ul os e  fi brils  i nt o  l ar g er  a g gr e g at es,  a n d  s e as o n al
s hri n k a g e  of  pit   m e m br a n es  ( S c h mi d   &   M a c h a d o,  1 9 6 8;  S or e k
et al., 2 0 2 1).

T h e  diff er e n c e  b et w e e n  c e ntr al  a n d   m ar gi n al T P M q u esti o ns
t h e   m o d elli n g  ass u m pti o n  of  e q u all y s p a c e d  c ell ul os e  fi br es.   T h e
sli g htl y  n e g ati v el y  c h ar g e d  c ell ul os e  fi br es   m a y  r e p el  e a c h  ot h er
a n d  ar e   m or e l o os el y  arr a n g e d i n t h e  c e ntr e t h a n  n e ar t h e  e d g es
( Z h a n g et  al.,  2 0 1 6),   w h er e  t h e  fi br es  ar e  fir ml y  a n c h or e d  i nt o
t h e  p e cti n-ri c h  a n n ul us  a n d  pri m ar y   w all.   Alt h o u g h t h e  ori e nt a-
ti o n  of   mi cr o fi brils   m a y  n ot  b e  c o m pl et el y r a n d o m  a n d  a p p e ars
t o  b e  dir e ct e d  b y  a  d u al  g ui d a n c e   m e c h a nis m  ( C h a n   &   C o e n,
2 0 2 0), it s e e ms  u nli k el y t h at   m or e  c ell ul os e  fi brils  ar e  d e p osit e d
i n t h e  c e ntr e t h a n  n e ar t h e  a n n ul us, i n  c o ntr ast t o t or us- b e ari n g
a n gi os p er ms ( D ut e, 2 0 1 5).

H o w is t h e si z e  of  p or e c o nstri cti o ns li n k e d t o e m b olis m
r esist a n c e ?

E m b olis m  pr o p a g ati o n  a cr oss  pit   m e m br a n es is  str o n gl y  d e p e n-
d e nt  o n T P M a n d  t h e  n u m b er  of  pit   m e m br a n e  l a y ers,   w hi c h

Fi g.  6 T h e  pr o b a bilit y  of e n c o u nt eri n g at

l e ast  o n e  p or e   wit h a l ar g e eff e cti v e  di a m et er

i n i nt er v ess el  pit   m e m br a n es f or a n e ntir e
v ess el  d e cr e as es   wit h i n cr e asi n g  pit

m e m br a n e t hi c k n ess ( bl a c k li n es),  b ut

i n cr e as es   wit h a n i n cr e asi n g  n u m b er  of  pits

( bl u e li n es), a c c or di n g t o   M o d el  2.  T h e
li k eli h o o d  of  h a vi n g a l ar g e  h ol e   wit hi n a

si n gl e   mi cr o fi bril l a y er   w as ass u m e d t o

b e ≤ 0. 2 5.  T his   m o d el ass u m e d t h at t h e

n u m b er  of c ell ul os e l a y ers i n  pit   m e m br a n es
i n cr e as es   wit h  pit   m e m br a n e t hi c k n ess,  di d

n ot c o nsi d er t h e a ct u al si z e  of t h e  p or e

c o nstri cti o n, a n d i g n or e d   w h et h er  or  n ot a
h ol e   w as ali g n e d   wit h  ot h er  h ol es i n a dj a c e nt

pit   m e m br a n e l a y ers.  T h e  gr e e n ar e a

i n di c at es   w h er e   m ost a n gi os p er m s p e ci es li e,

b as e d  o n t h e  n u m b er  of i nt er v ess el  pits  p er
v ess el,   wit h t h e   m e di a n i n di c at e d  b y t h e r e d

d ott e d li n e, a n d t h e  first a n d t hir d  q u artil es

i n di c at e d  b y y ell o w  d ott e d li n es.

Fi g.  7 C o m p aris o n  of t h e r es ults fr o m

M o d els  2 a n d  3, s h o wi n g f or a   wi d e r a n g e  of

pit   m e m br a n e t hi c k n ess es t h e  pr o b a bilit y  of
e n c o u nt eri n g a l ar g e  p or e i n a v ess el   wit h

3 0  0 0 0 i nt er v ess el  pits. F or e a c h   m o d el,  2

s c e n ari os ar e  gi v e n: a  0. 2 5 a n d  0. 5 li k eli h o o d

of  h a vi n g a l ar g e  h ol e i n a  pit   m e m br a n e
l a y er,   wit h o ut ali g n m e nt  of  h ol es a n d  n o

e x a ct  h ol e si z e ( M o d el  2), a n d t h e

o c c urr e n c e  of eit h er  5  or  1 0  h ol es  of  1 0 0  n m

i n  di a m et er i n a si n gl e  pit   m e m br a n e l a y er,
wit h  h ol e ali g n m e nt as a r e q uir e m e nt ( M o d el

3).
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c o ntr ol t h e siz e  of t h e  n arr o w est  p or e c o nstri cti o n   wit hi n a  p or e.
Pit   m e m br a n es  ar e  n ot  diff er e nt  fr o m  ot h er  n o n w o v e n,  fi br o us
p or o us   m e di a,   w h er e t h e  pr ess ur e r e q uir e d t o f or c e  a  g as  b u b bl e
t hr o u g h t h e   m e di u m, t h e s o- c all e d  b u b bl e  p oi nt, is a f u n cti o n  of
t h e  t hi c k n ess  of  t h e   m e di u m  a n d  its  o v er all  str u ct ur e  ( A y dil e k
et  al.,  2 0 0 7).   C o m p aris o ns  of   m o d ell e d  e m b olis m  pr o p a g ati o n
pr ess ur es   wit h   m e as ur e m e nts  of P 1 2 , P 5 0 a n d P 8 8 s h o w  str o n g
c orr el ati o ns  b ut  cl e ar  diff er e n c es  i n  a bs ol ut e  v al u es  f or   m ost
s p e ci es ( Fi g.  5),   wit h P 1 2 , P 5 0 a n d P 8 8 v al u es f alli n g  b et w e e n t h e
m o d ell e d  e m b olis m  pr o p a g ati o n  b as e d  o n R MI N _ m e a n a n d
R MI N _ m a x ( Fi gs  4 a,  5 b, d).   As  c o ul d  b e  e x p e ct e d, P 1 2 v al u es   w er e
cl os est  t o  esti m at e d  v al u es  b as e d  o n R MI N _ m a x .  I n  g e n er al,  t his
c orr el ati o n ill ustr at es t h at  o ur  ass u m pti o ns i n   M o d el  1  ar e f airl y
w ell  r el at e d  t o  r e al  e m b olis m  pr o p a g ati o n  pr ess ur es  i n  pl a nts.
D es pit e  t h e  si m pli cit y  of  t h e  t hr e e- di m e nsi o n al   m o d els  i n  t his
st u d y a n d t h e   m o di fi e d  Y o u n g– L a pl a c e e q u ati o n, it is r e m ar k a bl e
t h at  o ur   m o d ell e d R MI N v al u es  of  e m b olis m  r esist a n c e  l ar g el y
a gr e e   wit h  e x p eri m e nt al  v al u es,   wit h o ut  a c c o u nti n g f or  v ari a bl es
s u c h as  d y n a mi c s urf a c e t e nsi o n  of x yl e m li pi ds,  b u b bl e s n a p- off,
c h a n g es i n t e m p er at ur e,  g as s ol u bilit y, a n d  ot h er x yl e m a n at o mi-
c al  tr aits.  E x p eri m e nt al  d at a  o n  t h e  pr ess ur e  t h at  is  n e e d e d  t o
i n d u c e e m b olis m i n a n gi os p er m x yl e m s h o ws v al u es  b et w e e n  0. 4
a n d  2   M P a  ( C h o at et  al.,  2 0 0 4;  J a ns e n et  al.,  2 0 0 9;   C hrist m a n
et  al.,  2 0 1 2;   W as o n et  al.,  2 0 1 8),   w hi c h  is   m or e  or l ess  i n li n e
wit h P 1 2 v al u es f or  a   wi d e  r a n g e  of  a n gi os p er m  s p e ci es  ( B artl ett
et  al.,  2 0 1 6).   M or e o v er,  6 5 %  of  t h e  s p e ci es  i n  o ur  st u d y  s h o w
P 1 2 v al u es t h at ar e   m or e  n e g ati v e t h a n − 2   M P a,   wit h a n a v er a g e
P 1 2 v al u e  of − 2. 5 7   M P a,   w hi c h   m at c h es t h e a v er a g e P 1 2 v al u e  of
− 2. 6 5   M P a  of  1 2 t e m p er at e  a n gi os p er m  s p e ci es  ( S c h ul dt et  al.,
2 0 2 0).

E m b olis m  pr o p a g ati o n a cr oss t hi n  pit   m e m br a n es s e e ms t o  b e
d et er mi n e d  b y  p or es si mil ar i n siz e t o R MI N _ m a x d u e t o t h e  hi g h
si mil arit y  b et w e e n   m e as ur e m e nts  of P 1 2 a n d P 5 0 wit h   m o d ell e d
e m b olis m  r esist a n c e  b as e d  o n R MI N _ m a x .   B y  c o ntr ast,  e m b olis m
s pr e a di n g i n s p e ci es   wit h t hi c k  pit   m e m br a n es is aff e ct e d  b y  p or e
siz es t h at c a n  b e cl os e t o  b ot h R MI N _ m a x a n d R MI N _ m e a n ( Fi gs  3 b,
4 a).   T his  fi n di n g  is  i n  li n e   wit h  t h e  f a ct  t h at  hi g h  v al u es  of
T P M _ m e a n s h o w  a  hi g h er  st a n d ar d  d e vi ati o n  t h a n l o w T P M _ m e a n

v al u es,   w hil e t h e sl o p e  of  v ul n er a bilit y  c ur v es  b e c o m es l o w er f or
s p e ci es   wit h  t hi c k er  pit   m e m br a n es.  I n  a d diti o n,  t h e  st a n d ar d
err or  v al u es  of P 1 2 , P 5 0 , a n d P 8 8 t e n d t o i n cr e as e   wit h i n cr e asi n g
e m b olis m  r esist a n c e  ( T a bl e  S 1),  t h at  is,  hi g h er  v ari ati o n  i n
e m b olis m  r esist a n c e  a n d  l o w er  sl o p es  f or  e m b olis m  r esist a nt
s p e ci es c o ul d  b e li n k e d t o i n cr e asi n g  v ari ati o n i n T P M f or s p e ci es
wit h  t hi c k  pit   m e m br a n es.  I n  f a ct, R MI N _ m e a n is  e x p e ct e d  t o
pr o vi d e  a n  u p p er  li mit  f or  e m b olis m  r esist a n c e,  si n c e  it  is
u nli k el y t h at p or e c o nstri cti o ns s m all er t h a n a v er a g e v al u es (i. e. <
R MI N _ m e a n )   will  d et er mi n e  e m b olis m  s pr e a di n g.   A c c or di n gl y,
R MI N _ m a x off ers  t h e l e ast  r esist a n c e  t o   m ass  fl o w  of  g as   m o vi n g
t hr o u g h a p or e s p a c e, a n d pr o vi d es a g o o d e x pl a n ati o n f or a l o w er
li mit t o e m b olis m s pr e a di n g.

T h er e ar e t hr e e  p ossi bl e r e as o ns   w h y   m o d ell e d e m b olis m r esis-
t a n c e  d o es  n ot   m at c h t h e a bs ol ut e v al u es of t h e   m e as ur e d P 1 2 v al-
u es,  a n d t h es e  r e as o ns   m a y  n ot  b e   m ut u all y  e x cl usi v e.  First, t h e
v al u es  o bt ai n e d fr o m   M o d el  1  ar e  b as e d  o n  e m b olis m  pr o p a g a-
ti o n  esti m at es  f or  a  si n gl e  pit   m e m br a n e   m o d el   wit h  a  c ert ai n

t hi c k n ess,   w hil e P 1 2 a n d P 5 0 v al u es  r e pr es e nt  h y dr a uli c all y
w ei g ht e d l oss es  of c o n d u cti vit y at t h e v ess el  n et w or k l e v el,   w hi c h
is  aff e ct e d  b y  v ari o us str u ct ur al  x yl e m  p ar a m et ers, s u c h  as  v ess el
gr o u pi n g a n d t h e r ati o  of T P M t o  pit   m e m br a n e ar e a ( L e vi o n n ois
et al., 2 0 2 1).

S e c o n d,  esti m ati o ns  b as e d  o n  t h e  Y o u n g – L a pl a c e  e q u a-
ti o n  s h o ul d  b e  i nt er pr et e d   wit h  c a uti o n  d u e  t o  v ari o us  p o orl y
k n o w n  p ar a m et ers  a n d  pr o c ess es   w h e n  a p pl yi n g t his f or m ul a t o
x yl e m  c o n d uits.  E m b olis m  f or m ati o n  i n  a   m ulti p h as e  e n vir o n-
m e nt  u n d er  n e g ati v e  pr ess ur e  is  hi g hl y  c o m pli c at e d  b y,  f or
i nst a n c e,  d y n a mi c s urf a c e t e nsi o n, li n e t e nsi o n, t h e c o nt a ct a n gl e
of t h e  g as – li q ui d i nt erf a c e   wit hi n t h e  pit   m e m br a n e,  a n d  hi g hl y
v ari a bl e  p or e siz es ( C h o at et  al.,  2 0 0 4;  L a w et  al.,  2 0 1 7;  S c h e n k
et  al.,  2 0 1 7;  S at arif ar d et  al.,  2 0 1 8;  Li et  al.,  2 0 2 0;  Y a n g et  al.,
2 0 2 0;   Z h a n g et  al.,  2 0 2 0).   M or e o v er,  p or e  c o nstri cti o ns  a n d
p or osit y  c o ul d  c h a n g e  if  pit   m e m br a n es  b e c o m e  d e fl e ct e d  a n d
as pir at e d a g ai nst t h e  pit  b or d er,   w hi c h c o ul d c a us e  pit   m e m br a n e
s hri n k a g e,  r e d u c e d  p or osit y  a n d  c o nstri cti vit y,  or  r e arr a n g e m e nt
of   mi cr o fi brils  ( Ti xi er et  al.,  2 0 1 4;   Z h a n g et  al.,  2 0 1 7,  2 0 2 0;
K ot o ws k a et  al.,  2 0 2 0).   H o w e v er,  t h e   m e c h a ni c al  pr o p erti es  of
pit   m e m br a n es r e m ai n l ar g el y u n k n o w n ( Ti xi er et al., 2 0 1 4).

T hir d,  it  is  als o  p ossi bl e  t h at  dr o u g ht-i n d u c e d  e m b olis m
s pr e a di n g  d o es  n ot  o c c ur  vi a   m ass  fl o w  of  air– w at er   m e nis ci
a cr oss i nt er v ess el  pit   m e m br a n es,  as s u g g est e d  b y t h e  air-s e e di n g
h y p ot h esis.   T h e  dis c o v er y  of  s urf a ct a nt- c o at e d  n a n o b u b bl es  i n
x yl e m s a p pr o vi d es a c o m pl e m e nt ar y   m e c h a nis m of t h e   m ass  fl o w
of  g as,  a n d  hi g hli g hts  t h e i m p ort a n c e  of  a m p hi p hili c, i ns ol u bl e
li pi ds  ass o ci at e d   wit h  pit   m e m br a n es,  a n d  b u b bl e  s n a p- off  b y
p or e c o nstri cti o ns ( S c h e n k et al., 2 0 1 5,  2 0 1 7, S c h e n k et al.  2 0 1 8,
S c h e n k et al.,  2 0 2 1;   K a a c k et  al.,  2 0 1 9;  P ar k et  al.,  2 0 1 9).   M or e-
o v er,  diff usi o n  of  g as   m ol e c ul es  b et w e e n  a n  e m b olis e d  a n d  a n
a dj a c e nt  v ess el  c o ul d  r e pr es e nt  a n  a d diti o n al   w a y  i n   w hi c h  g as
e ntr y  c o ul d  tri g g er  e m b olis m  f or m ati o n  ( G u a n et  al.,  2 0 2 1),
w hi c h   mi g ht  b e l ar g el y  d e p e n d e nt  o n R MI N _ m e a n a n d l ess  s o  o n
R MI N _ m a x .

Pit   m e m br a n e t hi c k n ess a n d t h e  n u m b er  of i nt er v es s el  pits
h a v e  diff er e nt c o n s e q u e n c es  o n e m b olis m r esist a n c e

W e s h o w t h at T P M is  a   m u c h str o n g er  d et er mi n a nt  of t h e li k eli-
h o o d  of l e a k y  pit   m e m br a n es t h a n t h e  n u m b er  of  pits  p er  v ess el
(N PI T )  a n d  t h e  t ot al  i nt er v ess el  pit   m e m br a n e  s urf a c e  ar e a  (A P ;
T a bl e  4;  Fi g.  4 c).   T h er ef or e,  o ur r es ults  d o  n ot s u p p ort t h e r ar e
pit  h y p ot h esis  ( W h e el er et  al.,  2 0 0 5;  S p err y et  al.,  2 0 0 6)  b ut
pr o vi d e  a  n o v el  vi e w  of  t h e  r el ati o ns hi ps  b et w e e n N PI T a n d
e m b olis m  r esist a n c e,  a n d A P a n d  e m b olis m  r esist a n c e.   M ost
i m p ort a ntl y,  o ur   M o d el  2  s h o ws  t h at T P M a n d N PI T aff e ct  t h e
li k eli h o o d  of  e n c o u nt eri n g   wi d e  p or es  diff er e ntl y,   wit h  c o ntr ast-
i n g  diff er e n c es f or s p e ci es   wit h  a   wi d e r a n g e  of T P M v al u es.   T h e
eff e ct  of N PI T o n  v ess el l e a ki n ess is li mit e d t o  a  n arr o w r a n g e  of
criti c al T P M v al u es,  d e p e n di n g  o n  t h e  ass u m pti o ns   m a d e  i n
M o d el  2 ( Fi gs  6,  S 5).   T h e i d e a t h at l ar g e A P v al u es l e a d t o a  hi g h
pr o b a bilit y  of l ar g e  p or e  c o nstri cti o ns i n  a  v ess el  c a n  b e  a p pli e d
t o  a  c ert ai n  r a n g e  of T P M v al u es.   H o w e v er,  t h e  h y p ot h esis  t h at
l ar g e A P v al u es i n cr e as e t h e  pr o b a bilit y  of l ar g e  p or es i n e a c h si n-
gl e v ess el is  hi g hl y  d o u btf ul  b as e d o n t h e a v ail a bl e e vi d e n c e.
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I n a g e n er al, si m pli fi e d   w a y, t hr e e f u n cti o n al t y p es  of i nt er v es-
s el  pit   m e m br a n es c a n  b e  disti n g uis h e d  b as e d o n T P M ( M o d el  2):
( 1)  a  t hi n,  ris k y  t y p e,   wit h  r el ati v el y  l ar g e  p or e  c o nstri cti o ns,
r at h er  l o w  e m b olis m  r esist a n c e,  a n d  littl e  or  n o  r e d u c e d
e m b olis m  r esist a n c e  f or  a  l o w  n u m b er  of  i nt er v ess el  pits,  ( 2)  a
t hi c k  a n d  v er y  s af e  pit   m e m br a n e  t y p e,   wit h  n arr o w  p or e  c o n-
stri cti o ns,  hi g h e m b olis m r esist a n c e, a n d  h ar dl y a n y r e d u cti o n  of
e m b olis m r esist a n c e f or a  hi g h  n u m b er of i nt er v ess el  pits, a n d ( 3)
a n  i nt er m e di at e  pit   m e m br a n e  t y p e,   wit h  e m b olis m  r esist a n c e
str o n gl y  aff e ct e d  b y N PI T ,   w h er e N PI T or  ot h er  x yl e m str u ct ur al
tr aits  c o ul d  p ot e nti all y  b e   m o di fi e d  d uri n g  gr o wt h  t o  v ar y
e m b olis m r esist a n c e i n r es p o ns e t o t h e a m o u nt of dr o u g ht e x p eri-
e n c e d.   U nf ort u n at el y,  t h e  e x a ct T P M v al u es  t h at   w o ul d  d e fi n e
t h es e  pit   m e m br a n e t y p es  ar e  u n cl e ar.   B as e d  o n l e a ki n ess  pr o b a-
biliti es t h at ar e cl os e t o z er o f or T P M > 2 5 0  n m  b as e d  o n   M o d el
1  a n d  S c e n ari o  1  of   M o d el  3  ( Fi gs  3  a n d  7),  a n d  d u e  t o  t h e
d e cr e asi n g  sl o p es  of  t h e   m e as ur e d P 5 0 v al u es   wit h  i n cr e asi n g
T P M ,   w e  r o u g hl y  esti m at e  t h at T P M v al u es  of  t h e  i nt er m e di at e
t y p e ar e b et w e e n 1 5 0 a n d 3 0 0  n m,   w hi c h is   w h er e t h e hi g h  pr o b-
a bilit y dr o ps fr o m 1 t o al m ost 0 i n  Fi g.  6.   T his   w o ul d c orr es p o n d
t o 6 0 % of t h e s p e ci es i n o ur d at a s et.

I nt er esti n gl y,  e m b olis m  r esist a n c e  i n  t h e  ris k y  a n d  s af e  pit
m e m br a n es  (t y p es  1  a n d  2)  is  eit h er  n ot  aff e ct e d  or  is   w e a kl y
aff e ct e d  b y  t h e  n u m b er  of i nt er v ess el  pits.  Si n c e  t h e  n u m b er  of
i nt er v ess el  pits is ass o ci at e d   wit h  h y dr a uli c c o n n e cti vit y,   w hi c h i n
t ur n  aff e cts  h y dr a uli c  c o n d u cti vit y  a n d  t h us  ef fi ci e n c y  ( L o e pf e
et al., 2 0 0 7;   Mr a d et al., 2 0 1 8), t his fi n di n g s u g g ests t h at h y dr a uli c
s af et y c a n b e u n c o u pl e d fr o m h y dr a uli c ef fi ci e n c y. I n ot h er   w or ds,
f or  a  gi v e n T P M ,  a n d   wit h  c o nsi d er a bl e  v ari ati o n  i n N PI T ,
h y dr a uli c c o n d u cti vit y c o ul d b e aff e ct e d   m u c h   m or e b y N PI T t h a n
b y  h y dr a uli c s af et y ( Fi g.  6,  Fi g.  S 6).   H e n c e,   M o d el  2  pr o vi d es  a
n o v el  vi e w  o n  t h e   w e a k  r el ati o ns hi p  b et w e e n  s p e ci fi c  h y dr a uli c
c o n d u cti vit y a n d P 5 0 v al u es f or   m a n y a n gi os p er m s p e ci es ( H a c k e
et  al.,  2 0 0 6;  L o e pf e et  al.,  2 0 0 7;   Gl e as o n et  al.,  2 0 1 6;  S a n c h ez-
M arti n ez et  al.,  2 0 2 0).  It   w o ul d  als o  b e  i nt er esti n g  t o  e x a mi n e
w h et h er c o nsi d er a bl e v ari ati o n i n T P M a n d N PI T l e a ds t o c o nsi d er-
a bl e v ari ati o n i n t h e h y dr a uli c r esist a n c e of pit   m e m br a n es.

T h e r ar e  pit  h y p ot h esis r eli es  o n t h e  ass u m pti o n t h at f or s u c-
c essf ul  e m b olis m  pr o p a g ati o n,  t h er e  is  al w a ys  at  l e ast  o n e  l ar g e
p or e  p er  s u c c essi v e  i nt er v ess el   w all   wit hi n  t h e  x yl e m  n et w or k.
O ur  r es ults  i n di c at e  t h at  t h e  r ar e  pit  h y p ot h esis  c a n n ot  e x pl ai n
e m b olis m  pr o p a g ati o n  at  t h e l e v el  of  t h e   w h ol e  v ess el  n et w or k,
si n c e  t h e  f u n cti o n al  i m p ort a n c e  of   m ulti pl e  p or e  c o nstri cti o ns
m a k es it hi g hl y u nli k el y t h at   m a n y v ess els c o nt ai n a l ar g e p or e f or
a   wi d e r a n g e of T P M . I n f a ct, e arli er st u di es t h at t est e d t h e r ar e pit
h y p ot h esis s h o ul d b e c o nsi d er e d c ar ef ull y d u e t o p ossi bl e art ef a cts
i n e m b olis m r esist a n c e   m e as ur e m e nts ( W h e el er et al.,  2 0 1 3;   T or-
r es- R uiz et  al.,  2 0 1 7).   Als o,  n o l ar g e  p or es  h a v e  e v er  b e e n f o u n d
i n  h y dr at e d  pit   m e m br a n es  ( S c h mi d   &   M a c h a d o,  1 9 6 8;   C h o at
et  al.,  2 0 0 3,  2 0 0 4;  P es a cr et a et  al.,  2 0 0 5;  J a ns e n et  al.,  2 0 1 8;
Z h a n g et  al.,  2 0 2 0).  Fi n all y,  pri m ar y  c ell   w all  d e v el o p m e nt,
i n cl u di n g t h e ass e m bl y a n d  d e p ositi o n  of c ell ul os e  fi brill ar a g gr e-
g at es, r e q uir e  hi g hl y r e d u n d a nt  pr o c ess es i n v ol vi n g t h e c yt o pl as m
a n d its c yt os k el et o n, r e d u ci n g t h e li k eli h o o d  of l ar g e  g a ps i n  pri-
m ar y c ell   w alls ( C h aff e y et al., 1 9 9 7;   O d a   & F u k u d a, 2 0 1 3;   B o ur-
d o n et al., 2 0 1 7; S u gi y a m a et al., 2 0 1 7, 2 0 1 9).

F urt h er  pr o gr ess  i n  u n d erst a n di n g  e m b olis m  s pr e a di n g  i n
a n gi os p er m  x yl e m   will  str o n gl y  d e p e n d  o n  t h e  d e v el o p m e nt  of
r e alisti c  t hr e e- di m e nsi o n al  pit   m e m br a n e  a n d  v ess el  n et w or k
m o d els  ( G ais el m a n n et  al.,  2 0 1 4;   Mr a d et  al.,  2 0 1 8;  Li et  al.,
2 0 2 0),  c o m bi n e d   wit h  c ar ef ul  si m ul ati o ns  of  t h e  c h e mi c al  a n d
p h ysi c al  i nt er a cti o ns   wit hi n  a   m ulti p h as e  e n vir o n m e nt  of  g as,
w at er, c ell ul os e, a n d s urf a ct a nts.

A c k n o wl e d g e m e nt s

Fi n a n ci al s u p p ort is a c k n o wl e d g e d t o  SJ  b y a r es e ar c h gr a nt fr o m
t h e   D e uts c h e  F ors c h u n gs g e m ei ns c h aft  ( D F G,   G er m a n   R es e ar c h
F o u n d ati o n,  pr oj e ct  n u m b er  3 8 3 3 9 3 9 4 0),  t o  SJ  a n d   V S  b y  t h e
B a d e n- W ürtt e m b er g   Mi nist eri u m  f ür   Wiss e ns c h aft,  F ors c h u n g
u n d   K u nst  ( pr oj e ct  n u m b er  7 5 3 3- 7- 1 1. 1 0- 1 6),  a n d t o   HJ S  a n d
SJ  b y  t h e   N ati o n al  S ci e n c e  F o u n d ati o n  (I O S- 1 7 5 4 8 5 0).   W e
t h a n k   Kl a us   Kör b er fr o m t h e   B a v ari a n  St at e I nstit ut e f or   Viti c ul-
t ur e a n d   H orti c ult ur e,   V eits h o c h h ei m,   G er m a n y, f or  gr a nti n g  us
a c c ess t o t h e  St ut el- Ar b or et u m f a cilit y,  as   w ell  as   A n dr e as  L ös c h
a n d  all  ot h ers i n v ol v e d i n  t h e ‘ Kli m a b ä u m e  St ut el’  pr oj e ct.   W e
t h a n k  v ari o us  c oll e a g u es  a n d  t hr e e  r e vi e w ers  f or  fr uitf ul  dis c us-
si o ns  a n d  v al u a bl e  s u g g esti o ns.   W e  als o  t h a n k  J ar mil a  Pitt er-
m a n n, t h e  h a n dli n g e dit or, f or  o v ers e ei n g t h e e dit ori al  pr o c ess at
Ne w  P hyt ol ogist .

A ut h or c o ntri b uti o n s

L K,   M W,  L P,   HJ S,   V S  a n d  SJ  pl a n n e d  a n d  d esi g n e d  t h e
r es e ar c h.  EI,   Z K,  S L,   C L T,  Y Z  a n d   B S  pr o vi d e d  e x p eri m e nt al
d at a.  L K a n d   M W   wr ot e t h e   m a n us cri pt,   wit h i n p ut fr o m all c o-
a ut h ors.  L K a n d   M W c o ntri b ut e d e q u all y t o t his   w or k.

O R CI D

E mili e Is as a htt ps:// or ci d. or g/ 0 0 0 0- 0 0 0 2- 5 9 2 7- 5 1 5 1
St e v e n J a ns e n htt ps:// or ci d. or g/ 0 0 0 0- 0 0 0 2- 4 4 7 6- 5 3 3 4
L u ci a n   K a a c k htt ps:// or ci d. or g/ 0 0 0 0- 0 0 0 3- 4 7 0 5- 2 5 2 1
Z o hr e h   K ari mi htt ps:// or ci d. or g/ 0 0 0 0- 0 0 0 3- 3 6 3 3- 4 0 9 9
S h a n  Li htt ps:// or ci d. or g/ 0 0 0 0- 0 0 0 2- 9 8 5 3- 1 6 3 X
L u ci a n o  P er eir a htt ps:// or ci d. or g/ 0 0 0 0- 0 0 0 3- 2 2 2 5- 2 9 5 7
H. J o c h e n S c h e n k htt ps:// or ci d. or g/ 0 0 0 0- 0 0 0 1- 6 2 6 1- 2 7 8 0
B er n h ar d S c h ul dt htt ps:// or ci d. or g/ 0 0 0 0- 0 0 0 3- 4 7 3 8- 5 2 8 9
C hrist o p h e  L.   Tr a bi htt ps:// or ci d. or g/ 0 0 0 0- 0 0 0 2- 2 5 3 8- 3 6 1 3
M att hi as   W e b er htt ps:// or ci d. or g/ 0 0 0 0- 0 0 0 1- 6 6 0 8- 0 8 5 7
Y a   Z h a n g htt ps:// or ci d. or g/ 0 0 0 0- 0 0 0 2- 1 6 1 7- 4 8 6 0

R ef er e n c e s

A y dil e k   A H,   D’ H o n dt   D,   H oltz   R D. 2 0 0 7. C o m p ar ati v e e v al u ati o n of g e ot e xtil e

p or e siz es usi n g b u b bl e p oi nt t est a n d i m a g e a n al ysis. Ge otec h nic al   Testi ng

J o ur n al 3 0 : 1 7 3– 1 8 1.
B artl ett   M K,   Kl ei n   T, J a ns e n S,   C h o at   B, S a c k  L. 2 0 1 6. T h e c orr el ati o ns

a n d s e q u e n c e of pl a nt st o m at al, h y dr a uli c, a n d   wilti n g r es p o ns es t o

dr o u g ht. Pr ocee di ngs of t he   N ati o n al   Ac a de my of Scie nces,   U S A 1 1 3 :

1 3 0 9 8 – 1 3 1 0 3.
B o ur d o n   M,   K al m b a c h  L,   H el ari utt a   Y. 2 0 1 7. Pl a nt v as c ul at ure: s el e cti v e

m e m br a n e-t o- mi cr ot u b ul e t et h eri n g p att er ns t h e x yl e m c ell   w all. C urre nt

Bi ol ogy:   C B 2 7 :   R 8 4 2– R 8 4 4.
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Br o d ers e n   C R,   M c Elr o n e   AJ,   C h o at   B,  L e e  E F, S h a c k el   K A,   M att h e ws   M A.

2 0 1 3. I n vi v o vis u aliz ati o ns of dr o u g ht-i n d u c e d e m b olis m s pr e a d i n Vitis

vi nifer a . Pl a nt  P hysi ol ogy 1 6 1 : 1 8 2 0– 1 8 2 9.
Br o dri b b   TJ,   Bi e n ai m é   D,   M ar m ott a nt  P. 2 0 1 6. R e v e ali n g c at astr o p hic f ail ur e

of l e af n et w or ks u n d er str ess. Pr ocee di ngs of t he   N ati o n al   Ac a de my of Scie nces,

U S A 1 1 3 : 4 8 6 5– 4 8 6 9.
C h aff e y   NJ,   B ar n ett J R,   B arl o w  P W. 1 9 9 7. C orti c al   mi cr ot u b ul e i n v ol v e m e nt i n

b or d er e d pit f or m ati o n i n s e c o n d ar y x yl e m v ess el el e m e nts of Aesc ul us

hi p p oc ast a n u m L. ( Hi p p o c ast a n a c e a e): a c orr el ati v e st u d y usi n g el e ctr o n

mi cr os c o p y a n d i n dir e ct i m m u n o fl u or es c e n c e   mi cr os c o p y. Pr ot o pl as m a 1 9 7 :
6 4 – 7 5.

C h a n J,   C o e n  E. 2 0 2 0. I nt er a cti o n b et w e e n a ut o n o m o us a n d   mi cr ot u b ul e

g ui d a n c e s yst e ms c o ntr ols c ell ul os e s y nt h as e tr aj e ct ori es. C urre nt  Bi ol ogy 3 0 :

9 4 1 – 9 4 7. e 2.
C h o at   B,   B a d el  E,   B url ett   R,   D elz o n S,   C o c h ar d   H, J a ns e n S. 2 0 1 6.

N o ni n v asi v e   m e as ur e m e nt of v ul n er a bilit y t o dr o u g ht-i n d u c e d e m b olis m b y x-

r a y   mi cr ot o m o gr a p h y. Pl a nt  P hysi ol ogy 1 7 0 : 2 7 3– 2 8 2.

C h o at   B,   B all   M,  L ul y J,   H olt u m J. 2 0 0 3. Pit   m e m br a n e p or osit y a n d   w at er
str ess-i n d u c e d c a vit ati o n i n f o ur c o- e xisti n g dr y r ai nf or est tr e e s p e ci es. Pl a nt

P hysi ol ogy 1 3 1 : 4 1– 4 8.

C h o at   B,   C o b b   A R, J a ns e n S. 2 0 0 8. Str u ct ur e a n d f u n cti o n of b or d er e d pits: n e w
dis c o v eri es a n d i m p a cts o n   w h ol e- pl a nt h y dr a uli c f u n cti o n. Ne w  P hyt ol ogist

1 7 7 : 6 0 8– 6 2 6.

C h o at   B, J a ns e n S,   Br o dri b b   TJ,   C o c h ar d   H,   D elz o n S,   B h as k ar   R,   B u c ci SJ,

F eil d   T S,   Gl e as o n S M,   H a c k e   U G et al. 2 0 1 2. Gl o b al c o n v er g e nc e i n t h e
v ul n er a bilit y of f or ests t o dr o u g ht. N at ure 4 9 1 : 7 5 2– 7 5 5.

C h o at   B, J a ns e n S,   Z wi e ni e c ki   M A, S m ets  E,   H ol br o o k   N M. 2 0 0 4. C h a n g es i n

pit   m e m br a n e p or osit y d u e t o d e fl e cti o n a n d str et c hi n g: t h e r ol e of v est ur e d

pits. J o ur n al of  E x peri me nt al  B ot a ny 5 5 : 1 5 6 9– 1 5 7 5.
C hrist m a n   M A, S p err y J S,   A dl er F R. 2 0 0 9. T esti n g t h e ‘r ar e pit’ h y p ot h esis f or

x yl e m c a vit ati o n r esist a n c e i n t hr e e s p e ci es of Acer . Ne w  P hyt ol ogist 1 8 2 :

6 6 4 – 6 7 4.
C hrist m a n   M A, S p err y J S, S mit h   D D. 2 0 1 2. R ar e pits, l ar g e v ess els a n d e xtr e m e

v ul n er a bilit y t o c a vit ati o n i n a ri n g- p or o us tr e e s p e ci es. Ne w P hyt ol ogist 1 9 3 :

7 1 3 – 7 2 0.

D óri a L C,   M eijs   C, P o d a d er a   D S,   D el   Ar c o   M, S m ets E,   D elz o n S, L e ns F. 2 0 1 9.
E m b olis m r esist a n c e i n st e ms of h er b a c e o us  Br assi c a c e a e a n d   Ast er a c e a e is li n k e d

t o diff er e n c es i n   w o o di n ess a n d pr e ci pit ati o n. A n n als of B ot a ny 1 2 4 : 1– 1 4.

D ut e   R R. 2 0 1 5. D e v el o p m e nt, str u ct ur e, a n d f u n cti o n of t or us – m ar g o

pits i n c o nif ers, gi n k g o a n d di c ots. I n:   H a c k e   U, e d. F u ncti o n al a n d
ec ol ogic al xyle m a n at o my.   C h a m, S witz erl a n d: S pri n g er I nt er n ati o n al

P u blis hi n g, 7 7 – 1 0 2.

Es a u   K. 1 9 7 7. A n at o my of see d pl a nts , 2 n d e d n.   N e w  Y or k,   N Y,   U S A: J o h n   Wil e y
& S o ns.

G ais el m a n n   G,   T ötz k e   C,   M a n k e I,  L e h n ert   W, S c h mi dt   V. 2 0 1 4. 3 D

mi cr ostr u ct ure   m o d eli n g of c o m pr ess e d  fi b er- b as e d   m at eri als. J o ur n al of  P o wer

S o urces 2 5 7 : 5 2– 6 4.
Gl e as o n S M,   W est o b y   M, J a ns e n S,   C h o at   B,   H a c k e   U G,  Pr att   R B,   B h as k ar   R,

Br o dri b b   TJ,   B u c ci SJ,   C a o   K- F et al. 2 0 1 6. W e a k tr a d e off b et w e e n x yl e m

s af et y a n d x yl e m-s p e ci fi c h y dr a uli c ef fi ci e n c y a cr oss t h e   w orl d’s   w o o d y pl a nt

s p e ci es. Ne w  P hyt ol ogist 2 0 9 : 1 2 3– 1 3 6.
G u a n   X,  P er eir a  L,   M c A d a m S,   C a o   K F, J a ns e n S. 2 0 2 1. N o g as s o ur c e, n o

pr o bl e m: pr e- e xisti n g e m b olis m   m a y aff e ct n o n- pr ess ur e dri v e n e m b olis m

s pr e a di n g i n a n gi os p er m x yl e m b y g as diff usi o n. Pl a nt,   Cell   &  E n vir o n me nt .

d oi: 1 0. 1 1 1 1/ p c e. 1 4 0 1 6
H a c k e   U G, S p err y J S,   W h e el er J K,   C astr o  L. 2 0 0 6. S c ali n g of a n gi os p er m x yl e m

str u ct ur e   wit h s af et y a n d ef fi ci e nc y. Tree  P hysi ol ogy 2 6 : 6 8 9– 7 0 1.

H a c k e   U G, S p err y J S, F eil d   T S, S a n o   Y, Si k k e m a  E H,  Pitt er m a n n J. 2 0 0 7.
W at er tr a ns p ort i n v ess ell ess a n gi os p er ms: c o n d u cti n g ef fi ci e n c y a n d c a vit ati o n

s af et y. I nter n ati o n al J o ur n al of  Pl a nt Scie nces 1 6 8 : 1 1 1 3– 1 1 2 6.

H er b ett e S,   B o u c h et   B,   Br u n el   N,   B o n ni n  E,   C o c h ar d   H,   G uill o n  F. 2 0 1 5.

I m m u n ol a b elli n g of i nt er v ess el pits f or p ol ys a c c h ari des a n d li g ni n h el ps i n
u n d erst a n di n g t h eir h y dr a uli c pr o p erti es i n P o p ul us tre m ul a × al b a . A n n als of

B ot a ny 1 1 5 : 1 8 7– 1 9 9.

Hill a br a n d   R M,   H a c k e   U G,  Li eff ers   VJ. 2 0 1 6. Dr o u g ht-i n d u c e d x yl e m pit

m e m br a n e d a m a g e i n as p e n a n d b als a m p o pl ar. Pl a nt,   Cell   &  E n vir o n me nt 3 9 :
2 2 1 0 – 2 2 2 0.

H öltt ä   T,   V es al a   T,  P er ä m ä ki   M,   Ni ki n m a a  E. 2 0 0 2. R el ati o ns hi ps b et w e e n

e m b olis m, st e m   w at er t e nsi o n, a n d di a m et er c h a n g es. J o ur n al of   T he oretic al

Bi ol ogy 2 1 5 : 2 3– 3 8.
J a ns e n S,   C h o at   B,  Pl ets ers   A. 2 0 0 9. M or p h ol o gi c al v ari ati o n of i nt er v ess el pit

m e m br a n es a n d i m pli c ati o ns t o x yl e m f u n cti o n i n a n gi os p er ms. A meric a n

J o ur n al of  B ot a ny 9 6 : 4 0 9– 4 1 9.
J a ns e n S,   G ort a n  E,  L e ns F,   G ull o   M A L, S all e o S, S c h olz   A, St ei n   A,   Tri fil ò P,

N ar di ni   A. 2 0 1 1. D o q u a ntit ati v e v ess el a n d pit c h ar a ct ers a c c o u nt f or i o n-

m e di at e d c h a n g es i n t h e h y dr a uli c c o n d u ct a n ce of a n gi os p er m x yl e m? Ne w

P hyt ol ogist 1 8 9 : 2 1 8 – 2 2 8.
J a ns e n S,   Kl e ps c h   M,  Li S,   K ot o ws k a   M, S c hi el e S,   Z h a n g   Y, S c h e n k   H. 2 0 1 8.

C h all e n g es i n u n d erst a n di n g air-s e e di n g i n a n gi os p er m x yl e m. Act a

H ortic ult ur ae 1 2 2 2 : 1 3– 2 0.

J a ns e n S,  Pl ets ers   A, S a n o   Y. 2 0 0 8. T h e eff e ct of pr e p ar ati o n t e c h ni q u es o n
S E M-i m a gi n g of pit   m e m br a n es. I A W A J o ur n al 2 9 : 1 6 1– 1 7 8.

K a a c k  L,   Alt a n er   C M,   C ar m esi n   C,   Di az   A,   H oll er   M,   Kr a nz   C,   N e uss er   G,

O dstr cil   M, S c h e n k   HJ, S c h mi dt   V et al. 2 0 1 9. F u n cti o n a n d t hr e e-

di m e nsi o n al str u ct ur e of i nt er v ess el pit   m e m br a n es i n a n gi os p er ms: a r e vi e w.
I nter n ati o n al   Ass oci ati o n of   W o o d   A n at o mists J o ur n al 4 0 : 6 7 3– 7 0 2.

K a n d u č   M, S c h n e c k  E,  L o c h e  P, J a ns e n S, S c h e n k   HJ,   N etz   R R. 2 0 2 0.

C a vit ati o n i n li pi d bil a y ers p os es stri ct n e g ati v e pr ess ur e st a bilit y li mit i n
bi ol o gi c al li q ui ds. Pr ocee di ngs of t he   N ati o n al   Ac a de my of Scie nces,   U S A 1 1 7 :

1 0 7 3 3 – 1 0 7 3 9.

Kl e ps c h   M M, S c h mitt   M,  P a ul J K, J a ns e n S. 2 0 1 6. T h e c h e mi c al i d e ntit y of

i nt er v ess el pit   m e m br a n es i n Acer c h all e n g es h y dr o g el c o ntr ol of x yl e m
h y dr a uli c c o n d u cti vit y. A n n als of  B ot a ny  P L A N T S 8 : 8: pl w 0 5 2.

K ot o ws k a   M M,   T h o m   R,   Z h a n g   Y, S c h e n k   HJ, J a ns e n S. 2 0 2 0. Wit hi n-tr e e

v ari a bilit y a n d s a m pl e st or a g e eff e cts of b or d er e d pit   m e m br a n es i n x yl e m of

Acer pse u d o pl at a n us . Trees 3 4 : 6 1– 7 1.
L a w   B M,   M c Bri d e S P,   W a n g J Y,   Wi   H S,  P a n er u   G,   B et el u S,   Us hiji m a   B,

T a k at a   Y,  Fl a n d ers   B,   Br es m e F et al. 2 0 1 7. Li n e t e nsi o n a n d its i n fl u e n c e o n

dr o pl ets a n d p arti cl es at s urf a c es. Pr ogress i n S urf ace Scie nce 9 2 : 1– 3 9.
L e ns F, S p err y J S,   C hrist m a n   M A,   C h o at   B,   R a b a e y   D, J a ns e n S. 2 0 1 1. T esti n g

h y p ot h es es t h at li n k   w o o d a n at o m y t o c a vit ati o n r esist a n c e a n d h y dr a uli c

c o n d u cti vit y i n t h e g e n us Acer . Ne w  P hyt ol ogist 1 9 0 : 7 0 9– 7 2 3.

L e vi o n n ois S, J a ns e n S,   W a n dji   R T,   B e a u c h ê n e J,   Zi e gl er   C,   C ost e S, St a hl   C,
D elz o n S,   A ut hi er  L,   H e ur et  P. 2 0 2 1. Li n ki n g dr o u g ht-i n d u c e d x yl e m

e m b olis m r esist a n c e t o   w o o d a n at o mi c al tr aits i n   N e otr o pi c al tr e es. Ne w

P hyt ol ogist 2 2 9 : 1 4 5 3– 1 4 6 6.

Li S, F eif el   M,   K ari mi   Z, S c h ul dt   B,   C h o at   B, J a ns e n S. 2 0 1 6 a. L e af g as
e x c h a n g e p erf or m a n c e a n d t h e l et h al   w at er p ot e nti al of  fi v e  E ur o p e a n s p e ci es

d uri n g dr o u g ht. Tree  P hysi ol ogy 3 6 : 1 7 9– 1 9 2.

Li S,  L e ns  F,  Es pi n o S,   K ari mi   Z,   Kl e ps c h   M, S c h e n k   HJ, S c h mitt   M,
S c h ul dt   B, J a ns e n S. 2 0 1 6 b. I nt er v ess el pit   m e m br a n e t hi c k n ess as a k e y

d et er mi n a nts of e m b olis m r esist a n c e i n a n gi os p er m x yl e m. I A W A J o ur n al 3 7 :

1 5 2 – 1 7 1.

Li S,   W a n g J,   Yi n   Y,  Li   X,   D e n g  L, Ji a n g   X,   C h e n   Z,  Li   Y. 2 0 2 0. I n v esti g ati n g
eff e cts of b or d er e d pit   m e m br a n e   m or p h ol o g y a n d pr o p erti es o n pl a nt x yl e m

h y dr a uli c f u n cti o ns — A c as e st u d y fr o m 3 D r e c o nstr u cti o n a n d   mi cr o fl o w

m o d elli n g of pit   m e m br a n es i n a n gi os p er m x yl e m. Pl a nts 9 : 2 3 1.

L o e pf e  L,   M arti n ez- Vil alt a J,  Pi ñ ol J,   M e n c u c ci ni   M. 2 0 0 7. T h e r el e v a n c e of
x yl e m n et w or k str u ct ur e f or pl a nt h y dr a uli c ef fi ci e n c y a n d s af et y. J o ur n al of

T he oretic al  Bi ol ogy 2 4 7 : 7 8 8– 8 0 3.

Mr a d   A,   D o m e c J- C,   H u a n g   C- W,  L e ns  F,   K at ul   G. 2 0 1 8. A n et w or k   m o d el

li n ks   w o o d a n at o m y t o x yl e m tiss u e h y dr a uli c b e h a vi o ur a n d v ul n er a bilit y t o
c a vit ati o n. Pl a nt,   Cell   &  E n vir o n me nt 4 1 : 2 7 1 8– 2 7 3 0.

N ar di ni   A,   Di m asi F,   Kl e ps c h   M, J a ns e n S. 2 0 1 2. I o n- m e di at e d e n h a n c e m e nt of

x yl e m h y dr a uli c c o n d u cti vit y i n f o ur Acer s p e ci es: r el ati o ns hi ps   wit h e c ol o gi c al
a n d a n at o mi c al f e at ur es. Tree  P hysi ol ogy 3 2 : 1 4 3 4– 1 4 4 1.

O’ Bri e n   T P. 1 9 7 0. F urt h er o bs er v ati o ns o n h y dr ol ysis of t h e c ell   w all i n t h e

x yl e m. Pr ot o pl as m a 6 9 : 1– 1 4.

O d a   Y,  F u k u d a   H. 2 0 1 3. R h o of pl a nt   G T P as e si g n ali n g r e g ul at es t h e b e h a vi or of
Ar a bi d o psis Ki n esi n- 1 3 A t o est a blis h s e c o n d ar y c ell   w all p att er ns. T he  Pl a nt   Cell

2 5 : 4 4 3 9– 4 4 5 0.

P ar k J,   G o   T,   R y u J,  L e e SJ. 2 0 1 9. Air s pr e a di n g t hr o u g h   w ett e d c ell ul os e

m e m br a n es: i m pli c ati o ns f or t h e s af et y f u n cti o n of h y dr a uli c v al v es i n pl a nts.
P hysic al  Re vie w  E 1 0 0 : 3 2 4 0 9.

© 2 0 2 1   T h e   A ut h ors
Ne w  P hyt ol ogist © 2 0 2 1   N e w  P h yt ol o gist   Tr ust

Ne w  P hyt ol ogist ( 2 0 2 1) 2 3 0: 1 8 2 9 – 1 8 4 3
w w w. n e w p h yt ol o gist. c o m

Ne w
P h yt ol o gist R e s e ar c h 1 8 4 1
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P es a cr et a   T C,   Gr o o m  L H,   Ri als   T G. 2 0 0 5. At o mi c f or c e   mi cr os c o p y of t h e

i nt er v ess el pit   m e m br a n e i n t h e st e m of S a pi u m se bifer u m ( E u p h or bi a c e a e).

I A W A J o ur n al 2 6 : 3 9 7– 4 2 6.
Pl a v c o v á   L,   H a c k e   U G. 2 0 1 2. P h e n ot y pi c a n d d e v el o p me nt al pl asti cit y of x yl e m

i n h y bri d p o pl ar s a pli n gs s u bj e ct e d t o e x p eri m e nt al dr o u g ht, nitr o g e n

f ertiliz ati o n, a n d s h a di n g. J o ur n al of  E x peri me nt al  B ot a ny 6 3 : 6 4 8 1– 6 4 9 1.
Pl a v c o v á   L, J a ns e n S,   Kl e ps c h   M,   H a c k e   U G. 2 0 1 3. N o b o d y’s p erf e ct: c a n

irr e g ul ariti es i n pit str u ct ur e i n fl u e n c e v ul n er a bilit y t o c a vit ati o n? Fr o ntiers i n

Pl a nt Scie nce 4 : 4 5 3.

R ot h- N e b elsi c k   A. 2 0 1 9. It’s c o nt a gi o us: c al c ul ati o n a n d a n al ysis of x yl e m
v ul n er a bilit y t o e m b olis m b y a   m e c h a nisti c a p pr o a c h b as e d o n e pi d e mi c

m o d eli n g. Trees 3 3 : 1 5 1 9– 1 5 3 3.

S a n c h ez- M arti n ez  P,   M artı́ n ez- Vil alt a J,   D e xt er   K G, S e g o vi a   R A,   M e n c u c ci ni

M. 2 0 2 0. A d a pt ati o n a n d c o or di n at e d e v ol uti o n of pl a nt h y dr a uli c tr aits.
Ec ol ogy  Letters 2 3 : 1 5 9 9– 1 6 1 0.

S a n o   Y. 2 0 0 5. I nt er- a n d i ntr as p e ci fi c str u ct ur al v ari ati o ns a m o n g i nt er v as c ul ar

pit   m e m br a n es, as r e v e al e d b y fi el d- e missi o n s c a n ni n g el e ctr o n   mi cr os c o p y.

A meric a n J o ur n al of  B ot a ny 9 2 : 1 0 7 7– 1 0 8 4.
S at arif ar d   V,   Gr af m üll er   A,  Li p o ws k y   R. 2 0 1 8. N a n o dr o pl ets at   m e m br a n es

cr e at e ti g ht-li p p e d   m e m br a n e n e c ks vi a n e g ati v e li n e t e nsi o n. A C S   N a n o 1 2 :

1 2 4 2 4 – 1 2 4 3 5.
S c h e n k,   HJ,  Es pi n o, S,   Ri c h- C a v az os, S M, J a ns e n, S. 2 0 1 8. Fr o m t h e s a p’s

p ers p e cti v e:   T h e n at ur e of v ess el s urf a c es i n a n gi os p er m x yl e m. A meric a n

J o ur n al of  B ot a ny 1 0 5 : 1 7 2– 1 8 5.

S c h e n k   HJ,  Es pi n o S,   R o m o   D M,   Ni m a   N,   D o   A Y T,   Mi c h a u d J M,
P a p a h a dj o p o ul os- St er n b er g   B,   Y a n g J,   Z u o   Y Y, St e p p e   K et al. 2 0 1 7. X yl e m

s urf a ct a nts i ntr o d u ce a n e w el e m e nt t o t h e c o h esi o n-t e nsi o n t h e or y. Pl a nt

P hysi ol ogy 1 7 3 : 1 1 7 7– 1 1 9 6.

S c h e n k   HJ,   Mi c h a u d J M,   M o c k o   K,  Es pi n o S,   M el e n dr es   T,   R ot h   M R,   W elti   R,
K a a c k  L, J a ns e n S. 2 0 2 1. Li pi ds i n x yl e m s a p of   w o o d y pl a nts a cr oss t h e

a n gi os p er m p h yl o g e n y. T he  Pl a nt J o ur n al . d oi: 1 0. 1 1 1 1/t pj. 1 5 1 2 5.

S c h e n k   HJ, St e p p e   K, J a ns e n S. 2 0 1 5. N a n o b u b bl es: a n e w p ar a di g m f or air-
s e e di n g i n x yl e m. Tre n ds i n  Pl a nt Scie nce 2 0 : 1 9 9– 2 0 5.

S c h mi d   R,   M a c h a d o   R D. 1 9 6 8. Pit   m e m br a n es i n h ar d w o o ds — fi n e str u ct ur e

a n d d e v el o p m e nt. Pr ot o pl as m a 6 6 : 1 8 5– 2 0 4.

S c h olz   A,   R a b a e y   D, St ei n   A,   C o c h ar d   H, S m ets  E, J a ns e n S. 2 0 1 3. T h e
e v ol uti o n a n d f u n cti o n of v ess el a n d pit c h ar a ct ers   wit h r es p e ct t o c a vit ati o n

r esist a n c e a cr oss 1 0 Pr u n us s p e ci es. Tree  P hysi ol ogy 3 3 : 6 8 4– 6 9 4.

S c h ul dt   B,   B ur as   A,   Ar e n d   M,   Vit ass e   Y,   B ei er k u h nl ei n   C,   D a m m   A,   G h ar u n

M,   Gr a ms   T E E,   H a u c k   M,   H aj e k  P et al. 2 0 2 0. A  first ass ess m e nt of t h e
i m p a ct of t h e e xtr e m e 2 0 1 8 s u m m er dr o u g ht o n   C e ntr al  E ur o p e a n f or ests.

B asic a n d   A p plie d  Ec ol ogy 4 5 : 8 6– 1 0 3.

S c h ul dt   B,   K n utz e n F,   D elz o n S, J a ns e n S,   M üll er- H a u b ol d   H,   B url ett   R,
Cl o u g h   Y,  L e us c h n er   C. 2 0 1 6. H o w a d a pt a bl e is t h e h y dr a uli c s yst e m of

E ur o p e a n b e e c h i n t h e f a c e of cli m at e c h a n g e-r el at e d pr e ci pit ati o n r e d u cti o n?

Ne w  P hyt ol ogist 2 1 0 : 4 4 3– 4 5 8.

S h a n e   M W,   M c C ull y   M E,   C a n n y   MJ. 2 0 0 0. Ar c hit e ct ur e of br a n c h-r o ot
j u n cti o ns i n   m aiz e: str u ct ur e of t h e c o n n e cti n g x yl e m a n d t h e p or osit y of pit

m e m br a n es. A n n als of  B ot a ny 8 5 : 6 1 3– 6 2 4.

S or e k   Y,   Gr e e nst ei n S,   N etz er   Y, S ht ei n I, J a ns e n S,   H o c h b er g   U. 2 0 2 1. A n

i n cr e as e i n x yl e m e m b olis m r esist a n c e of gr a p e vi n e l e a v es d uri n g t h e gr o wi n g
s e as o n is c o or di n at e d   wit h st o m at al r e g ul ati o n, t ur g or l oss p oi nt a n d i nt er v ess el

pit   m e m br a n es. Ne w  P hyt ol ogist 2 2 9 : 1 9 5 5– 1 9 6 9.

S p err y J S,   H a c k e   U G. 2 0 0 4. A n al ysis of cir c ul ar b or d er e d pit f u n cti o n I.

A n gi os p er m v ess els   wit h h o m o g e n o us pit   m e m br a n es. A meric a n J o ur n al of
B ot a ny 9 1 : 3 6 9– 3 8 5.

S p err y J S,   H a c k e   U G,  Pitt er m a n n J. 2 0 0 6. Siz e a n d f u n cti o n i n c o nif er tr a c h ei ds

a n d a n gi os p er m v ess els. A meric a n J o ur n al of  B ot a ny 9 3 : 1 4 9 0– 1 5 0 0.
S u gi y a m a   Y,   N a g as hi m a   Y,   W a k az a ki   M, S at o   M,   T o y o o k a   K,  F u k u d a   H,   O d a

Y. 2 0 1 9. A   R h o- a cti n si g n ali n g p at h w a y s h a p es c ell   w all b o u n d ari es i n

Ar a bi d o psis x yl e m v ess els. N at ure   C o m m u nic ati o ns 1 0 : 4 6 8.

S u gi y a m a   Y,   W a k az a ki   M,   T o y o o k a   K,  F u k u d a   H,   O d a   Y. 2 0 1 7. A n o v el pl as m a
m e m br a n e- a nc h or e d pr ot ei n r e g ul at es x yl e m c ell- w all d e p ositi o n t hr o u g h

mi cr ot u b ul e- d e p e n d e nt l at er al i n hi biti o n of   R h o   G T P as e d o m ai ns. C urre nt

Bi ol ogy 2 7 : 2 5 2 2– 2 5 2 8.

T h o n gli m   A,   D elz o n S,  L art er   M,   K ar a mi   O,   R a hi mi   A,   Offri n g a   R,   K e ur e ntj es
JJ B,   B al az a d e h S, S m ets  E,  L e ns  F. 2 0 2 0. I nt er v ess el pit   m e m br a n e t hi c k n ess

b est e x pl ai ns v ari ati o n i n e m b olis m r esist a n c e a m o n gst st e ms of   Ar a bi d o psis

t h ali a n a a c c essi o ns. A n n als of  B ot a ny . d oi: 1 0. 1 0 9 3/ a o b/ mc a a 1 9 6.

Ti xi er   A,   H er b ett e S, J a ns e n S,   C a pr o n   M,   T or dj e m a n  P,   C o c h ar d   H,   B a d el  E.
2 0 1 4. M o d elli n g t h e   m e c h a ni c al b e h a vi o ur of pit   m e m br a n es i n b or d er e d pits

wit h r es p e ct t o c a vit ati o n r esist a n c e i n a n gi os p er ms. A n n als of  B ot a ny 1 1 4 :

3 2 5 – 3 3 4.
T orr es- R uiz J M,   C o c h ar d   H,   C h o at   B, J a ns e n S,  L ó p ez   R,   T o m á š k o vá I,

P a dill a- Dı́ az   C M,   B a d el  E,   B url ett   R,   Ki n g   A et al. 2 0 1 7. X yl e m r esist a n c e t o

e m b olis m: pr es e nti n g a si m pl e di a g n osti c t est f or t h e o p e n v ess el art ef a ct. Ne w

P hyt ol ogist 2 1 5 : 4 8 9– 4 9 9.
Tr u e b a S,   D elz o n S, Is n ar d S,  L e ns  F. 2 0 1 9. Si mil ar h y dr a uli c ef fi ci e n c y a n d

s af et y a cr oss v ess ell ess a n gi os p er ms a n d v ess el- b e ari n g s p e ci es   wit h s c al arif or m

p erf or ati o n pl at es. J o ur n al of  E x peri me nt al  B ot a ny 7 0 : 3 2 2 7– 3 2 4 0.

Vil a gr os a   A,   C orti n a J,   Gil- P el e grı́ n   E,   B ell ot J. 2 0 0 3. S uit a bilit y of dr o u g ht-
pr e c o n diti o ni n g t e c h ni q u es i n   m e dit err a n e a n cli m at e. Rest or ati o n  Ec ol ogy 1 1 :

2 0 8 – 2 1 6.

W as o n  J W,   A nstr ei c h er   K S,  St e p h a ns k y   N,   H u g g ett   B A,   Br o d ers e n   C R.

2 0 1 8. H y dr a uli c  s af et y   m ar gi ns  a n d  air-s e e di n g  t hr es h ol ds  i n  r o ots,
tr u n ks,  br a n c h es  a n d  p eti ol es  of  f o ur  n ort h er n  h ar d w o o d  tr e es. Ne w

P hyt ol ogist 2 1 9 : 7 7– 8 8.

W h e el er J K,   H u g g ett   B A,   T oft e   A N,   R o c k w ell F E,   H ol br o o k   N M. 2 0 1 3.
C utti n g x yl e m u n d er t e nsi o n or s u p ers at ur at e d   wit h g as c a n g e n er at e  P L C a n d

t h e a p p e ar a n c e of r a pi d r e c o v er y fr o m e m b olis m. Pl a nt,   Cell   &  E n vir o n me nt

3 6 : 1 9 3 8– 1 9 4 9.

W h e el er J K, S p err y J S,   H a c k e   U G,   H o a n g   N. 2 0 0 5. I nt er- v ess el pitti n g a n d
c a vit ati o n i n   w o o d y   R os a c e a e a n d ot h er v ess ell e d pl a nts: a b asis f or a s af et y

v ers us ef fi ci e n c y tr a d e- off i n x yl e m tr a ns p ort. Pl a nt,   Cell   &  E n vir o n me nt 2 8 :

8 0 0 – 8 1 2.

Y a n g J,   Mi c h a u d   MJ, J a ns e n S, S c h e n k   HJ,   Z u o   Y Y. 2 0 2 0. D y n a mi c s urf a c e
t e nsi o n of x yl e m s a p li pi ds. Tree  P hysi ol ogy 4 0 : 4 3 3– 4 4 4.

Z h a n g   H,   Z h a o   C,  Li   Z,  Li J. 2 0 1 6. T h e fi b er c h ar g e   m e as ure m e nt d e p e n di n g o n

t h e p ol y- D A D M A C a c c essi bilit y t o c ell ul os e fi b ers. Cell ul ose 2 3 : 1 6 3– 1 7 3.
Z h a n g   Y,   C ar m esi n   C,   K a a c k  L,   Kl e ps c h   M M,   K ot o ws k a   M,   M at ei   T, S c h e n k

HJ,   W e b er   M,   W alt h er  P, S c h mi dt   V et al. 2 0 2 0. Hi g h p or osit y   wit h ti n y

p or e c o nstri cti o ns a n d u n b e n di n g p at h w a ys c h ar a ct eriz e t h e 3 D str u ct ur e of

i nt er v ess el pit   m e m br a n es i n a n gi os p er m x yl e m. Pl a nt,   Cell   &  E n vir o n me nt 4 3 :
1 1 6 – 1 3 0.

Z h a n g Y,   Kl e ps c h   M, J a ns e n S. 2 0 1 7. B or d er e d pits i n x yl e m of v ess ell ess

a n gi os p er ms a n d t h eir p ossi bl e   misi nt er pr et ati o n as p erf or ati o n pl at es. Pl a nt,

Cell   &  E n vir o n me nt 4 0 : 2 1 3 3– 2 1 4 6.
Zi m m er m a n n   M H. 1 9 8 3. Xyle m str uct ure a n d t he asce nt of s a p .   N e w  Y or k,   N Y,

U S A: S pri n g er- V erl a g.

S u p p orti n g I nf or m ati o n

A d diti o n al  S u p p orti n g  I nf or m ati o n   m a y  b e f o u n d  o nli n e i n t h e
S u p p orti n g I nf or m ati o n s e cti o n at t h e e n d of t h e arti cl e.

Fi g.  S 1 Fr e q u e n c y  distri b uti o n  of t h e  n u m b er  of i nt er v ess el  pits
f or a v ess el   wit h a v er a g e di m e nsi o ns a n d pit c h ar a ct eristi cs.

Fi g.  S 2 Tr a ns missi o n  el e ctr o n   mi cr os c o p y  ( T E M)  i m a g es  of
i nt er v ess el pit   m e m br a n es of diff er e nt t hi c k n ess.

Fi g.  S 3 R es ults  of   M o d el  1,  S c e n ari o  2;  r el ati o ns hi p  b et w e e n
T P M a n d t h e siz e of a p or e c o nstri cti o n.

Fi g.  S 4 M o d ell e d  e m b olis m  pr o p a g ati o n  pr ess ur e  b as e d  o n
M o d el 1,   wit h a s urf a c e t e nsi o n of 7 2   m N   m – 1 .

Fi g.  S 5 T hr e e- di m e nsi o n al  gr a p h  b as e d  o n  S c e n ari o  2  of   M o d el
2,   wit h  a  0. 5  pr o b a bilit y  of  h a vi n g  a  l ar g e  p or e  i n  a  si n gl e  pit
m e m br a n e l a y er.
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Fi g.  S 6 T w o- di m e nsi o n al  gr a p h  b as e d  o n   M o d el  2 s h o wi n g t h e
pr o b a bilit y  of  a l ar g e  p or e i n  a  v ess el  of  u p t o  4 0 0  0 0 0  pits  p er
v ess el.

M et h o ds S 1 D et ail e d   m o d el d es cri pti o ns.

M et h o ds S 2 M o d el 1,   Mi cr os oft  E X C E L f u n cti o n.

M et h o ds S 3 R s cri pt f or   M o d el 3.

M et h o ds  S 4 Pr ot o c ols:  pl a nt   m at eri al,  x yl e m  e m b olis m  r esis-
t a n c e,   T E M, v ess el a n d pit c h ar a ct eristi cs.

M et h o ds  S 5 E q u ati o ns  f or  t h e  r el ati o ns hi p  b et w e e n   T P M a n d
e m b olis m  pr o p a g ati o n  pr ess ur e us e d i n   M o d el 1.

T a bl e  S 1 D at as et  of t h e  3 1 a n gi os p er m s p e ci es st u di e d,   wit h r ef-
er e n c e t o t h e a n at o mi c al a n d h y dr a uli c tr aits   m e as ur e d.

Pl e as e  n ot e:   Wil e y   Bl a c k w ell  ar e  n ot r es p o nsi bl e f or t h e  c o nt e nt
or f u n cti o n alit y  of  a n y  S u p p orti n g  I nf or m ati o n  s u p pli e d  b y t h e
a ut h ors.   A n y  q u eri es  ( ot h er  t h a n   missi n g   m at eri al)  s h o ul d  b e
dir e ct e d t o t h e Ne w  P hyt ol ogist C e ntr al   Of fi c e.

N e w  P h yt ol o gist  i s  a n  el e ctr o ni c ( o nli n e- o nl y) j o ur n al  o w n e d  b y t h e  N e w  P h yt ol o gi st  F o u n d ati o n,  a n ot-f or- pr o fit  or g a ni z ati o n
d e di c at e d t o t h e  pr o m oti o n  of  pl a nt s ci e n c e, f a cilit ati n g  pr oj e ct s fr o m s y m p o si a t o fr e e  a c c e s s f or  o ur  T a n sl e y r e vi e w s  a n d
T a n sl e y i n si g ht s.

R e g ul ar  p a p er s,  L ett er s,  Vi e w p oi nt s,  R e s e ar c h r e vi e w s,  R a pi d r e p ort s  a n d  b ot h  M o d elli n g/ T h e or y  a n d  M et h o d s  p a p er s  ar e 
e n c o ur a g e d.  W e  ar e  c o m mitt e d t o r a pi d  pr o c e s si n g, fr o m  o nli n e s u b mi s si o n t hr o u g h t o  p u bli c ati o n ‘ a s r e a d y’  vi a  E arl y  Vi e w  –  
o ur  a v er a g e ti m e t o  d e ci si o n i s  < 2 6  d a y s.  T h er e  ar e  n o  p a g e  or  c ol o ur  c h ar g e s   a n d  a  P D F  v er si o n  will  b e  pr o vi d e d f or  e a c h  arti cl e. 

T h e j o ur n al i s  a v ail a bl e  o nli n e  at  Wil e y  O nli n e  Li br ar y.  Vi sit  w w w. n e w p h yt ol o gi st. c o m  t o s e ar c h t h e  arti cl e s  a n d r e gi st er f or t a bl e
of  c o nt e nt s  e m ail  al ert s.
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