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Samenvatting

Na fotosynthese vormt bodem COq efflux de grootste koolstofflux in bosecosystemen. Deze flux
kan onderverdeeld worden in een autotrofe component, zijnde de respiratie van wortels en hun
geassocieerde organismen, en een hetetrofe component, zijnde de afbraak van bodem organisch

materiaal door bodem micro-organismen.

Algemeen wordt aangenomen dat COy afkomstig van wortelrespiratie volledig via de bodem naar
de atmosfeer ontsnapt. Hieruit volgt wortelrespiratie geschat kan worden als zijnde een gedeelte
van bodem CO; efflux. Recent onderzoek suggereert echter dat een substantieel deel van COq
afkomstig van bodemrespiratie de wortels via de sapstroom verlaat en deels bovengronds naar de
atmosfeer diffundeert. Dit zou betekenen dat in vroegere bepalingen bodemrespiratie en in het

bijzonder wortelrespiratie werd onderschat, terwijl bovengrondse respiratie werd overschat.

In een plantage te Zwijnaarde, Belgi¢ werd de stam van 7-jarige eiken (Quercus robur L.) ge-
ringd, waardoor de toevoer van fotosynthetische assimilaten naar de wortels onderbroken werd.
Door metingen van zowel bodem COq efflux als de interne COs concentratie in de stam van
geringde en niet-geringde bomen kon de hypothese van intern COs transport van ondergronds

afkomstig COy getest worden.

Vijf dagen na het ringen bedroeg de procentuele afname van de bodem COq efflux en interne
COs concentratie respectievelijk 21.8% +3.7% en 21.4 % + 1.1 %. De daling waargenomen in de
interne CO4 concentratie bevestigt het opwaartse transport van COs uit de wortels naar de stam.
Gedurende periodes van hoge sapstroom bleek het niet in rekening brengen van intern COg trans-
port wortelrespiratie tot 44.9 % 4 0.7 % te onderschatten. Op een dagelijkse basis bedroeg deze
onderschatting 25.1 % + 0.5 %. Het opwaarts getransporteerde COo droeg bij aan de stam COs
efflux en de stam efflux van CO5 afkomstig van wortelrespiratie volgde variaties in het sapstroom-
patroon. De bijdrage van CO4 afgeleid van de wortels aan stam COs efflux bedroeg 50.4 % + 5.5 %

over een 24 h-periode.

Uit deze masterproef blijkt het belang van het in rekening brengen van intern COg transport
via de sapstroom voor de correcte inschatting van zowel boven- als ondergrondse respiratie. Om
deze reden wordt het beschouwen van deze nieuw ontdekte interne COs flux bij metingen van

boven- en ondergrondse respiratie aangeraden.
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Summary

After photosynthesis, soil CO4 efflux is the second biggest carbon flux in forest ecosystems. This
flux can be divided in an autotrophic component, namely respiration from the roots and their
associated microorganisms, and a heterotrophic component, namely the respiration of soil organic

matter by soil microorganisms.

It is generally accepted that all root-respired COs reaches the atmosphere by diffusing from
inside the root outward to the soil. As a consequence, soil COs efflux measurements are gener-
ally considered as the reference technique for estimating root respiration. However, it has been
recently suggested that a substantial part of root-respired COgz leaves the roots via the sap flow
and diffuses aboveground to the atmosphere. This would mean that previous estimations have
been underestimating soil respiration and more specifically root respiration, while overestimating

stem and branch respiration.

In a plantation situated in Zwijnaarde, Belgium, seven year old oaks (Quercus robur L.) were
girdled, cutting of the supply of photosynthetic assimilates to the roots. Through measurements
of soil CO4 eflux and internal stem COs2 concentration on girdled and non-girdled trees the hy-

pothesis of internal COs transport of CO4 derived from below could be tested.

Five days after girdling a decrease of 21.8 % 4+ 3.7 % and 21.4 % 4+ 1.1 % was measured for soil COq
eflux and internal COy concentration respectively. The decrease of internal CO2 concentration
confirms the upward transport of root-derived COs to the stem. Not taking into account internal
COg, transport during periods of high sap flow led to an underestimation of root respiration up to
44.9% £0.7%. On a daily basis this underestimation averaged to 25.1 % 40.5 %. Aboveground,
the internally transported COq contributed to stem COs eflux and the efflux of root-derived COs
from the stem depended on variations in sap flow. The contribution of root-derived CO5 to stem
COy efflux amounted 50.4 % + 5.5 % over a 24 h-period.

This master thesis points out the importance of taking the internal transport of COs via sap
flow into account when estimating above- and belowground respiration. Therefore we believe that
measurements of above and belowground respiration should account for this newly recognized

internal CO9 flux.
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Inleiding

Klimaatsverandering ten gevolge van een toename in broeikasgassen vormt een actueel en drin-
gend probleem. Om de impact en feedback tussen een wijzigend klimaat en ecosystemen correct
te kunnen inschatten is een grondige kennis van de globale koolstofcyclus vereist. Een belangrijk

onderdeel van deze cyclus is bodem CO;y efflux.

De literatuurstudie omvat hoofdstuk 1 en 2. Hoofdstuk 1 situeert de rol van bodem COg ef-
flux in de koolstofcyclus van ecosystemen. De verschillende bronnen die bijdragen aan bodem
COy efflux en de invloed van abiotische omgevingsfactoren op deze flux worden beschreven. Bo-
dem CO; efflux kan onderverdeeld worden in een autotrofe component, zijnde wortelrespiratie
en een heterotrofe component, zijnde de microbiéle afbraak van bodem organisch materiaal. De
in deze studie gebruikte techniek voor de onderverdeling van bodem COs efflux in zijn autrofe
en heterotrofe component wordt hier in detail besproken. Tot slot wordt dieper ingegaan op het

gebruik van ‘gesloten dynamische bodemkamers’ voor het opmeten van bodem CO; efflux.

In hoofdstuk 2 wordt aandacht besteed aan intern COq transport in bomen. Wortelrespiratie,
opname van opgelost CO2 via bodemwater en stam- en takrespiratie dragen bij tot intern COx.
Radiale diffusie naar de bodem of atmosfeer, transport via de sapstroom en refixatie door fotosyn-
these vormen de voornaamste ‘sinks’. Tot slot wordt het verband tussen de autotrofe component
van bodem COs efflux en het interne transport van CO9 vanuit de wortels naar de stam in detail

weergegeven.

Hoofstuk 3 behandelt de materiaal en methodes waarbij de proefopstelling in de plantage te
Zwijnaarde, de uitgevoerde metingen en berekeningsmethoden gebruikt in deze studie worden be-

sproken.

Hoofdstuk 4 geeft de resultaten van deze studie weer. Na een overzicht van de klimatologi-
sche conditities gedurende de proefperiode, volgen de resultaten van de impact van het ringen
op bodem CO; efflux, de interne CO2 concentratie en de interne transportflux. Hierna volgen
de resultaten van de bepaling van de autotrofe component van bodem COs efflux volgens een
standaard en nieuw voorgestelde methode. Tot slot wordt de bijdrage van COq afgeleid van de

wortels aan stam COq efflux ingeschat.
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In hoofdstuk 5 worden de resultaten van deze studie besproken en in een bredere context geplaatst.
Via vergelijking in met de bestaande literatuur worden deze resultaten geinterpreteerd en kritische

kanttekeningen geformuleerd.

Hoofdstuk 6 vat tot slot de belangrijkste resultaten en bevindingen van deze studie samen.
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Hoofdstuk 1

Bodem CO9 efflux

1.1 Situering koolstoffluxen in een ecosysteem

Ecosysteemrespiratie (Reco) is, naast fotosynthese, een immense terrestrische koolstofflux (Raich
& Schlesinger, 1992) waarbij tot 18 keer meer COy wordt uitgestoten dan globaal bij verbranding
van fossiele brandstoffen (Prentice et al., 2001). Algemeen wordt aangenomen dat fotosynthese
en ecosysteemrespiratie van dezelfde grootteorde zijn (Schimel et al., 1994), waarbij het verschil
tussen beiden gelijk is aan de netto-ecosysteemproductie (NPP). Deze parameter geeft weer of
een ecosysteem al dan niet koolstof uit de atmosfeer assimileert en wordt globaal geschat op een
60 Pg/jaar (Atjay et al., 1979; Prentice et al., 2001) waarbij voornamelijk bossen grote hoeveel-
heden koolstof vastleggen (Luyssaert et al., 2010) in biomassa (Janssens et al., 2001) en bodems
(Knohl et al., 2003).

Terwijl fotosynthese via een enkel en goed onderbouwd proces beschreven kan worden (Lawlor,
2001), integreert de totale ecosysteemrespiratie meerdere processen, zowel boven- als ondergronds,
waarbij COg2 terug wordt afgegeven aan de atmosfeer (Hanson et al., 2000; Bhupinderpal et al.,
2003; Kuzyakov, 2006; Trumbore, 2006).

Ruimtelijk kan ecosysteemrespiratie in bosecosystemen onderverdeeld worden in een boven- en
ondergrondse CO9 flux (Fig. 1.1), waarbij de bovengrondse component afkomstig van blad-,
stam- en takrespiratie voornamelijk als autotroof verondersteld mag worden (Trumbore, 2006).
Bovengrondse respiratie zal verder niet besproken worden in deze inleiding. Functioneel kan bo-
dem COg efflux (Ep) opgedeeld worden in een autotrofe component, namelijk respiratie van de
wortels en geassocieerde micro-organismen, en een heterotrofe component, namelijk de vrijstelling
van COgy door de microbiéle decompositie van organisch materiaal. Geschat wordt dat de Ep
30-90 % bijdraagt tot de totale ecosysteemrespiratie van bossen (Goulden et al., 1996; Law et al.,
1999; Longdoz et al., 2000; Davidson et al., 2006). Dit toont het belang aan van een correcte in-
schatting van bodem COy efflux bij het opstellen van koolstofbalansen in bossen (Janssens et al.,
2001).



Hoofdstuk 1. Bodem COj efflux
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Figuur 1.1: Koolstoffluxen doorheen een ecosysteem (Trumbore, 2006).

1.2 Onderverdeling bodem CQO, eflux volgens oorsprong

Algemeen kunnen vijf bronnen geidentificeerd worden welke substantieel bijdragen tot Ep (Kuzy-
akov, 2006). Als eerste is er CO2 afkomstig van wortelrespiratie, tevens de enige autotrofe bron
(Schuur & Trumbore, 2006). Wortels zijn in staat een brede waaier aan chemische componenten
als wortelexudaten af te scheiden (Flores et al., 1999). Deze wortelexudaten kunnen regulerend
op de rhizosfeer (de bodemzone beinvloed door wortels) werken, de chemische en fysische eigen-
schappen van de bodem wijzigen en de groei van concurrende planten verhinderen (Nardi et al.,
2000; Walker et al., 2003). Bovendien vormen wortelexudaten een belangrijke C-bron voor rhi-
zobacterién (wortel-geassocieerde micro-organismen) (Hutsch et al., 2002; Bonkowski, 2004). De
CO4 afkomstig van deze rhizomicrobiéle component vormt een tweede bron van bodem COs efflux
(Kuzyakov & Larionova, 2006). Deze eerste twee fluxen zijn sterk aan elkaar verbonden en worden
vaak gegroepeerd in één wortel-afgeleide CO9 flux, maar strikt genomen behoort rhizomicrobiéle
respiratie echter tot de heterogene component van bodemrespiratie (Kuzyakov 2006; Trumbore
2006). In de tekst zal naar de gecombineerde flux van rhizomicrobiéle en wortelrespiratie verwezen

worden door middel van één term, nl. wortelrespiratie.

De heterotrofe component van Ep bevat tevens de vrijstelling van COy ten gevolge van de mi-
crobiéle afbraak van recent afgestorven plantenmateriaal en de microbiéle afbraak van ouder bo-
dem organisch materiaal in de aanwezigheid van plantwortels (Kuzyakov, 2006). De aanwezigheid

van wortels wijzigt de fysisch, hydrologisch en chemische omgeving van de rhizosfeer en beinvloedt
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Hoofdstuk 1. Bodem COj efflux

hierbij verschillende biologische processen zoals decompositie van organisch materiaal, plantpro-
ductiviteit (Wu et al., 1993; Gregory, 2006; Bird et al., 2011) en de ecosysteemkoolstofbalans
(Kuzyakov & Larionova, 2006). Deze verandering in decompositiesnelheid kan zowel positieve als
negatieve waarden aannemen en wordt aangeduid als het ‘rhizosphere priming effect’ (Kuzyakov,
2002; Rasse et al., 2005; Cheng, 2009; Bird et al., 2011). Dit effect wordt toegeschreven aan de
beschikbaarheid van wortelexudaten (Bonkowski, 2004) en aan de competitie voor stikstof tussen
wortel en rhizobacterién (Couteaux et al., 1991; Kuzyakov, 2002; Cheng, 2009).

De vijfde component van bodem COq efflux is afkomstig van de afbraak van bodem organisch
materiaal in een wortelvrije bodem, dewelke vaak als basale respiratie wordt beschouwd (Insam,
1990; Kuzyakov, 2006).

De mate waarin de individuele bronnen bijdragen aan bodem COs efflux is afhankelijk van de
biotische en abiotische eigenschappen van het ecosysteem (Kuzyakov & Gavrichkova, 2010). Af-
hankelijk van het beschouwde ecosysteem en de gebruikte technieken varieert het geschatte aandeel
van wortel- en rhizomicrobiéle respiratie tot Eg tussen 10-90 % (Hanson et al., 2000) waarbij de

hogere bijdrages worden waargenomen bij bosecosystemen (Subke et al., 2006).

Terwijl de activiteit van heterogene bodemorganismen geassocieerd is aan de demineralisatiegraad
van bodem organisch materiaal, is CO5 afkomstig van wortelrespiratie gerelateerd aan de aanvoer
van bovengrondse fotosynthetische assimilaten (Horwath et al., 1994; Hanson et al., 2000). Lit-
ton et al. (2007) bepaalden dat tot 75% van de koolstof geassimileerd tijdens fotosynthese wordt
afgeleid naar de bodem. Daar wordt ongeveer 60 % van de geassimileerde koolstof gebruikt in

wortelrespiratie (Grossiord & Epron, 2012).

1.3 Invloed van abiotische omgevingsfactoren op bodem CO; ef-

flux

Ep wordt beinvloedt door een brede range van biotisch en abiotische factoren zoals bijvoorbeeld
temperatuur, bodemvochtigheid, plantgemeenschap en fotosynthetische assimilaten (Davidson
et al., 1998; Subke et al., 2006; Trumbore, 2006). Aangezien verschillende processen bijdragen
tot Eg, is het noodzakelijk om de invloed van een omgevingsfactor op een proces afzonderlijk na
te gaan (Baldocchi, 2008) om zo op gepaste wijze het effect van variérende omgevingsfactoren te
kunnen inschatten (Fenn et al., 2010; Kuzyakov & Gavrichkova, 2010).
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Hoofdstuk 1. Bodem COj efflux

1.3.1 Temperatuur

Variaties in bodemtemperatuur kunnen een groot deel van dagelijkse en seizoensgebonden variaties
in Ep verklaren (Davidson et al., 1998). Algemeen gaat een temperatuurstijging gepaard met een
toename in COz-efflux (zolang andere factoren, zoals bodemvocht en nutriéntbeschikbaarheid, niet
limiterend zijn) (Pregitzer et al., 2000; Baldocchi, 2008; Fenn et al., 2010). COz efflux metingen
van noordelijke en zuidelijke ecosystemen vertonen echter gelijkaardige waarden en geven aan dat
op lange termijn adaptatie aan omgevingstemperatuur optreedt (Atkin et al., 2005; Baldocchi,
2008). Temperatuursgevoeligheid van bodem respiratie wordt vaak gekarakteriseerd aan de hand
van empirisch bepaalde formules, waarvan de Q1o functie een veel gebruikte methode is. De Qg
temperatuurscoéfficiént geeft aan wat met welke factor een proces zoals respiratie zal toenemen
bij een temperatuursstijging van 10°C (Valentini, 2003). De Q19 waarde wordt dan gebruikt in
onderstaande vergelijking (Lloyd & Taylor, 1994).

To—Tq

2
Ry = R1.Q,," (1.1)

Met R; en Ry de respiratiesnelheid bij respectievelijk temperatuur T; en Ts.

Atkin et al. (2005) geeft aan dat het gebruik van een Qip-waarde van 2.0 - 2.3 binnen het be-
perkte temperatuursbereik tussen 15°C en 25°C gepast is, hoewel individuele studies waarden
rapporteren tussen 3.4 tot 5.6 (Davidson et al., 1998; Davidson & Janssens, 2006). Eerdere studies
vermeldden een verschillende temperatuursgevoeligheid van de autotrofe en heterotrofe compo-
nent van bodem COq-efflux (Boone et al., 1998; Pregitzer et al., 2000), maar latere studies spraken
dit tegen (Irvine et al., 2005; Sulzman et al., 2005; Subke et al., 2006). Baath & Wallander (2003)
vergeleken de Qqo-relatie van COq-efflux van wortelrespiratie met de COs-efflux van een wortel-
vrije bodem. De snelheid van respiratie was dertig maal lager in de wortelvrije bodem, maar er
werden geen significante verschillen in Qqg-waarde gevonden. Hierbij suggereerden ze dat eer-
dere verschillen in Qjo-waarden gevonden door Boone et al. (1998) te wijten zijn aan moeilijk te

controleren overige omgevingsparameters.

1.3.2 Bodemvochtigheid

Algemeen wordt een positieve relatie tussen Eg en bodemvochtgehalte waargenomen, tenzij deze
laatste zeer lage of hoge waarden aanneemt (Davidson et al., 1998; Qi & Xu, 2001). Verschillende
studies stelden een stijging in Ep vast na een periode van neerslag. Dit effect is meer uitgespro-
ken tijdens drogere periodes (Huxman et al., 2004), maar wordt ook waargenomen in vochtigere
klimaten (Lee et al., 2004). Algemeen bepaalt de hoeveelheid labiel organisch materiaal en de
hoeveelheid neerslag de grootte van de stijging in Eg (Baldocchi, 2008). Davidson et al. (1998)

suggereerden het gebruik van de bodemwaterpotentiaal als indicator voor de hoeveelheid biolo-
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Hoofdstuk 1. Bodem COj efflux

gisch beschikbaar water en vonden een ondergrens voor bacterién op -0.01 MPa en -1.5 MPa voor
wortels. Hoewel sterk afhankelijk van de bodemkarakteristieken wordt een bodem vaak beschouwd
op veldcapaciteit te zijn wanneer de bodemwaterpotentiaal -0.33 MPa bedraagt (Saxton & Rawls,

2006), een waarde veel hoger dan de absolute ondergrens van wortels.

1.3.3 Invloed toevoer fotosynthetische assimilaten

Seizoenale veranderingen in zonnestraling, bodemtemperatuur, en bodemvocht gebeuren vaak si-
multaan met variaties in plantactiviteiten en bijgevolg met variaties in de transfer van fotosynthe-
tische assimilaten van bovengrondse naar ondergrondse plantdelen. Wijzigende omgevingsfactoren
maskeren zo vaak het effect van fotosynthese op wortelgerelateerde processen (Subke et al., 2006;
Fenn et al., 2010; Kuzyakov & Gavrichkova, 2010).

Meer en meer studies geven aan dat de toevoer van fotosynthetische assimilaten een significante im-
pact heeft op wortelrespiratie (Xu et al., 2008; Kuzyakov & Gavrichkova, 2010; Subke et al., 2011).
Egp is afkomstig van groei- en onderhoudsrespiratie. Onderhoudsrespiratie betreft de processen
voor het onderhoud en behouden van cellulaire structuren en intracellulaire ionen- en metaboliet-
gradiénten en vindt het hele jaar door plaats (De Vries & Penning, 1975). Dit in tegenstelling tot
groeirespiratie dat enkel tijdens het groeiseizoen plaatsvindt (Amthor, 2000). Onderhoudsrespira-
tie is sterk temperatuursafhankelijk, terwijl groeirespiratie afhankelijk is van de beschikbaarheid
van fotosynthetische assimilaten (Sprugel et al., 1995). Dit verklaart waarom variaties in Eg zowel
gerelateerd kan worden aan bodemtemperatuur als wijzigingen in koolstofallocatie naar de bodem
(Hogberg et al., 2001; Kuzyakov & Gavrichkova, 2010).

Daarnaast is het afscheiden van wortelexudaten door wortels, waarvan suikers een belangrijke com-
ponent vormen (Hutsch et al., 2002), direct gekoppeld aan fotosynthese in de kruin (Murray et al.,
2004; Thornton et al., 2004). Wortelexudaten worden snel verbruikt door micro-organismen aan-
wezig in de rhizosfeer, wat een stijging van rhizomicrobieel gerespireerd COq veroorzaakt (Subke
et al., 2006).

1.3.4 Invloed van bodem organische stof

Onzekerheid bestaat of de decompositiesnelheid van organisch materiaal, reeds gedurende langere
tijd aanwezig in de bodem, met eenzelfde gevoeligheid reageert op temperatuursveranderingen als
recent gevormde fotosynthetische assimilaten (Knorr et al., 2005). Een onderbouwd inzicht in de
relatie tussen bodemtemperatuur en demineralisatie van bodem organisch materiaal is noodzake-
lijk voor een correcte inschatting van de koolstofcyclus (Fang et al., 2005). Knorr et al. (2005)

vond dat de temperatuursgevoeligheid van niet-labiel bodem organisch material groter is dan

7



Hoofdstuk 1. Bodem COj efflux

deze van labiele componenten. Andere studies suggereren geen significant verschil in de respons
van beide groepen op temperatuursverandering (Fang et al., 2005; Davidson & Janssens, 2006).
Verdere inzichten in substraatbeschikbaarheid, depolymerisatie en microbiéle efficiéntie zijn nodig
om de impact van een warmer klimaat op de decompositie van bodem organisch materiaal in te
schatten (Conant et al., 2011).

1.4 Bepaling bodem CO; eflux en zijn autotrofe en heterotrofe

componenten

1.4.1 Het opdelen van bodem CQO5 efflux in autotrofe en heterotrofe compo-
nenten

Het opdelen van Ep in autotrofe en heterotrofe componenten is van essentieel belang voor het
correct begrijpen en modelleren van koolstoffluxen in ecosystemen (Trumbore, 2006). Heterotrofe
processen in de bodem zijn gelinkt aan ondergrondse koolstofaccumulatie en nutriéntdynamica
(Ryan & Law, 2005; Kuzyakov, 2006; Wang & Yang, 2007), terwijl autotrofe respiratie gere-
lateerd is aan plantactiviteit en toevoer van bovengrondse fotosynthetische producten naar de
bodem (Sulzman et al., 2005; Binkley et al., 2006; Kuzyakov & Gavrichkova, 2010). Autotrofe
en heterotrofe componenten reageren ook anders op omgevingsfactoren zoals aangehaald in §1.3
(Goulden et al., 1996; Boone et al., 1998; Bhupinderpal et al., 2003; Sulzman et al., 2005).

Verschillende technieken worden toegepast voor het opdelen van COs efflux, elk met hun voor-
en nadelen (Hanson et al., 2000; Hogberg et al., 2001; Lee et al., 2003; Ryan & Law, 2005; Kuzy-
akov, 2006; Subke et al., 2006). Grosso modo kunnen de technieken opgedeeld worden naargelang
de techniek al dan niet steunt op het gebruik van isotopen. De groep van de niet-isotopische
technieken wordt dan verder opgedeeld volgens de mate van verstoring van de bodem tijdens de
toegepaste techniek. Eén van deze technieken, waarbij bomen worden geringd, werd gebruikt in

deze studie en wordt hier verder besproken in detail.

1.4.2 Ringen
Methodiek

Bij het ringen van bomen wordt er destructief een deel van het floéemweefsel verwijderd waar-
door de stroom van assimilaten vanuit de bladeren naar de wortels wordt onderbroken (Kuzyakov,
2006) (Fig. 1.2). Dit veroorzaakt kort na het ringen een afname van wortelrespiratie en laat zo
een inschatting van de autotrofe component van de totale bodem COsq-efflux toe door het verschil

te bepalen in Eg van zones met geringde bomen en niet-geringde bomen (controle plot)(Hogberg
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et al., 2001; Frey et al., 2006; Kuzyakov, 2006). Algemeen wordt aangenomen dat het het ringen
zelf heeft geen directe fysische impact op bodem en wortels, waardoor het water- en temperatuurs-
profiel van de bodem nabij geringde bodem niet sterkt afwijkt van onbehandelde bomen (Hogberg
et al., 2001), dit in tegenstelling tot andere toegepaste scheidingstechnieken zoals trenching (Fisher
& Gosz, 1986; Hanson et al., 2000; Lee et al., 2003; Kuzyakov & Larionova, 2006) of wortelverwij-
deringstechnieken (Hanson et al., 2000). Frey et al. (2006) stelden vast dat uitvoering van ringen
de koolstof-, stikstof- en nitraatconcentraties in de bodem niet beinvloedde. Een ander voordeel
van het ringen van bomen in vergelijking met andere niet-isotopische methoden is de praktische
haalbaarheid van de techniek, gegeven de vaak grote wortelbiomassa van bomen (Hogberg et al.,
2001; Subke et al., 2004; Kuzyakov, 2006).

Figuur 1.2: Een geringde boomstam van Quercus robur.

Invloed seizoen op effect ringen

Door het toepassen van ringen wordt een verhoogd gebruik van de koolstofreserves in de wortels
vastgesteld (Olsson et al., 2005; Hogberg et al., 2009). Frey et al. (2006) vergeleek zetmeelconcen-
traties in de fijne wortels van geringde en niet-geringde Europese kastanjes (Castanea sativa). 37
dagen na het ringen was de zetmeelconcentraties van de geringde bomen een grootteorde kleiner
dan deze van de controlebomen. Eerdere studies geven aan dat na het ringen zetmeelreserves wor-
den aangesproken om de concentraties van oplosbare suikers op peil te houden (Jordan & Habib,
1996; Regier et al., 2010). Li et al. (2003) suggeerden dat deze sterke afname in zetmeel ook het
gevolg kan zijn van een afname van de synthese van nieuw zetmeel in de wortels. De grootte van

deze koolstofreserves varieert seizoenaal en beinvloedt de tijdsvertraging tussen het het tijdstip
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van ringen en de waargenomen daling in wortel COg-efflux. Ringen van bomen tijdens de late
zomer en herfst veroorzaakt een snellere daling van Eg dan tijdens de lente omwille van beperkte
wortelsreserves gedurende die perioden van het jaar (Hogberg et al., 2001; Domec & Pruyn, 2008;
Maier et al., 2010).

Invloed bodem microbiéle gemeenschap op effect ringen

Naast een effect op wortelreserves, heeft het ringen van bomen ook een effect op de substraat-
beschikbaarheid voor micro-organismen in de rhizosfeer. Door afsterving van de wortels na het
ringen komt extra substraat ter beschikking wat leidt tot een verhoogde microbiéle COs-efflux
(Bhupinderpal et al., 2003). Dit effect kan leiden tot een onderschatting van de wortelgerelateerde
efflux component (Hogberg et al., 2001; Binkley et al., 2006; Hogberg et al., 2009).

Anderzijds leidt het ringen van bomen tot een afname in wortelexudaten, waardoor de substraat-
beschikbaarheid voor de microbiéle bodemgemeenschap afneemt (Binkley et al., 2006; Kuzyakov,
2006; Subke et al., 2006). Subke et al. (2004) graafden tijdens een boomringexperiment de aan-
wezige strooisellaag af en verving ze een door gelijke hoeveelheid '3C-gemerkt strooisel voor een
geringde en controleplot. Deze opstelling toonde aan dat ringen leidde tot een daling van strooi-
selafbraak in vergelijking met de controleplot, aangezien er een lagere '3C aanrijking werd waarge-
nomen bij staalname van de rhizobacterién. Dit omwille van de afwezigheid van het ‘rhizosphere
priming effect’ onder geringde bomen. Hierdoor is een overschatting van de autotrofe component
van Eg mogelijk (Binkley et al., 2006).

Invloed ringen op sapstroomsnelheid

Er wordt verondersteld dat ringen geen invloed heeft op de opname en transport van water door
de boom (Subke et al., 2004; Daudet et al., 2005; Murakami et al., 2008). Deze veronderstelling
wordt tegengesproken door resultaten bekomen door De Schepper et al. (2010). Hierbij werden
twee jaar oude eiken geringd en werd een afname van xyleemsapsnelheid waargenomen. Deze
afname kan waarschijnlijk verklaard worden door een feedback effect (Cheng et al., 2008; Domec
& Pruyn, 2008): het ringen van bomen zorgt voor een opstapeling van fotosynthetische producten
boven de geringde zone. Hierdoor ontstaat verzadiging in de hoger gelegen plantdelen, waardoor
een negatieve terugkoppeling van de fotosynthesesnelheid plaatsvindt. Tijdens de experimenten
van De Schepper et al. (2010) werd daarenboven de geringde zone niet afgedekt, in tegenstelling
tot bij ons experiment, wat waarschijnlijk een uitdrogingseffect van het xyleem teweeg zal gebracht
hebben.
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1.4.3 Meting van bodem CO, efflux
Gesloten dynamische bodemkamers

Er bestaan verschillende methoden voor het opmeten van Eg, met elk voor- en nadelen (Livingston
& Hutchinson, 1995; Davidson et al., 2002; Pumpanen et al., 2004). Hier wordt dieper ingegaan op
het gebruik van ‘non-steady state through-flow’ chambers of vrij vertaald ‘gesloten dynamische’

bodemkamers.

Bij deze methode wordt een afgesloten kamer op het bodemoppervlak geplaatst waarna vervolgens
de snelheid van toename in COy concentratie wordt bepaald (Livingston & Hutchinson, 1995).
Na het sluiten van de bodemkamer volgt eerst een periode waarbij de kamers gespoeld worden
met lucht uit de omringende atmosfeer om zo de initiéle CO5 concentratie in de kamer gelijk te
stellen aan de atmosferische concentratie. Vervolgens begint de COs concentratie in de kamer op
te bouwen aangezien COs afkomstig van de bodem in de kamer wordt toegevoegd. Een pomp
circuleert via een gesloten circuit de aanwezige lucht in de bodemkamer naar een infrarood gas
analysator (IRGA), dewelke de CO2 concentratie in aangevoerde lucht meet, vanwaar de lucht te-
rug naar de bodemkamer wordt gestuurd (Savage et al., 2008). Uit de toenamesnelheid van COq
concentratie in de meetkamer kan de Ep bepaald worden (Fig. 1.3) (Livingston & Hutchinson,
1995; Pumpanen et al., 2004).

Analytische bepaling bodem CO2 efflux

De gemeten CO2 concentratie in de bodemkamers wordt uitgezet in functie van de tijd waarna de
lineaire regressiecoéfficiént (R?) bepaald wordt van verschillende periodes, dewelke een minimum
aantal meetpunten moet bevatten. De periode met de grootste regressiecoéfficiént, dewelke tevens
groter is dan een op voorhand vastgelegd minimum (bv. 0.9), is de meest lineaire sectie en wordt
gekozen voor de bepaling van de Eg. Deze kan vervolgens bepaald worden via onderstaande

vergelijking (Savage et al., 2008).

d P 1mol 1 l 12
_ COs |4 mol COq ™Mo g C .36005 (1.2)

B= 74t " ART " 105 wmol COs 224 L " mol CO, h

met Eg in mg C m™! h, dCOy/dt de helling van de toename in CO2 concentratie in functie van
de tijd (umol COz mol lucht! 1), P de atmosferische druk (atm), V het kamervolume (L), T
de luchttemperatuur (K), A de oppervlakte binnen de ring (m?) en R de universele gasconstante
zijnde 0.08206 L atm mol! K.
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Figuur 1.3: Opbouw COs concentratie in een gesloten dynamische bodemkamer met elke 12 sec een meet-
punt. Op tijdstip 0 sluit de meetkamer, waarna een periode van spoelen volgt. De rechte lijn

geeft de lineaire sectie aan gebruikt voor het bepalen van bodem COs efflux.

Voorkomen van artefacten

Voor een correcte bepaling van Eg is het van belang dat de bodemmeetkamers slechts een mini-
male verstoring van de omgeving met zich meebrengen (Livingston & Hutchinson, 1995; Davidson
et al., 2002; Heinemeyer et al., 2011). Belangrijke aandachtspunten zijn de aanwezige druk in de

meetkamer en de COgy concentratiegradiént tussen bodem en atmosfeer (Davidson et al., 2002).

Door opbouw van COs in de meetkamer ontstaat er in de kamer een andere concentratiegradiént
tussen bodem en atmosfeer, waardoor diffusie van COs uit de bodem negatief beinvloed wordt en
Ep mogelijks onderschat wordt (Conen & Smith, 2000; Davidson et al., 2002; Pumpanen et al.,
2004).

De aanwezige druk in de bodemkamer heeft tevens een invloed op gemeten Ep. Het plaatsen
van een systeem waarbij de druk in de kamer wordt gelijkgesteld aan de heersende atmosfeerdruk
is noodzakelijk voor het vermijden van overdruk en aldus onderschatting van Ep (Lund et al.,
1999; Davidson et al., 2002). Daarentegen kan een te hoge uitstroomsnelheid van lucht uit de ka-
mer een onderdruk en aanzuiging van COq rijke lucht uit de bodem veroorzaken (Longdoz et al.,
2000).
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Manuele en automatische meetsystemen

Gesloten bodemkamers kunnen manueel of automatisch gebruikt worden, waarbij een afweging
kan gemaakt kan worden tussen enerzijds een hoge ruimtelijke of anderzijds een hoge temporele
resolutie. Een manueel systeem van een groot aantal gelijkmatig verdeelde meetkamers laat toe
om de seizoenale Ep accuraat in te schatten met een grote ruimtelijke betrouwbaarheid (Stoyan
et al., 2000; Savage & Davidson, 2003). Omwille van praktische beperkingen zoals tijd en weersom-
standigheden zijn metingen slechts periodiek mogelijk, waardoor diurnale variaties en de invloed

van snel wijzigende parameters niet opgevangen worden (Davidson et al., 2002).

De hoge meetfrequenties van automatische systemen geeft de mogelijkheid deze variaties wel te
registreren (Crill et al., 2000; Liu et al., 2006; Carbone & Vargas, 2008). Een hoge financiéle kost
en grotere onderhoudsvraag beperkt echter vaak het aantal ingezette automatische meetkamers

wat ten nadele is van de ruimtelijke resolutie (Savage et al., 2008).

Via een combinatie van enkele automatische meetkamers met verschillende manuele meetkamers
kan echter een goede inschatting van zowel de ruimtelijke als de temporele variatie in Eg bekomen
worden (Davidson et al., 2002; Savage & Davidson, 2003; Carbone & Vargas, 2008).

1.4.4 Bijdrage bodem CO, efflux tot ecosysteemrespiratie

Zoals eerder aangegeven draagt Ep een substantieel deel bij tot Reco. Deze bijdrage varieert echter
seizoenaal onder invloed van biotische en abiotische factoren (Davidson et al., 2006). Gedurende
de vroege lente zal de ratio van Ep op Reco een minimum vertonen, waarna deze toeneemt in
zomer om vervolgens maximaal te worden tijdens de herfst (Law et al., 1999; Lee et al., 2003).
Gedurende de winterperiode neemt de bodemrespiratie sterk af tot een niveau van basale respira-
tie (Winston et al., 1997).

Algemeen wordt aangenomen dat Ep een goede maat is voor bodemrespiratie. Bijgevolg zijn
alle meetmethodes van bodemrespiratie gebaseerd op het paradigma dat COs afgeleid van wortel-
respiratie via de bodem naar de atmosfeer diffundeert. Echter, recent hebben Aubrey & Teskey
(2009) en Grossiord & Epron (2012) gesuggereerd dat bodemrespiratie onderschat wordt bij me-
tingen van Eg. In beide onderzoeken werd vastgesteld dat een deel van de autotrofe respiratie in

het wortelsysteem blijft, waarna het bijdraagt tot intern COq transport (Fr).
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Intern CO» transport

2.1 CO5 concentraties in bomen

2.1.1 CO; in de gasfase in evenwicht met CO; in de vloeistoffase

Het spinthout van bomen kan een belangrijke hoeveelheid gas bevatten, met algemeen waarden
van 20 volume % (Gartner et al., 2004). De samenstelling van het inwendig gas in boomstammen
verschilt sterk van de samenstelling van de atmosferische gasfase. Respiratie draagt bij tot COq
in de boomstam en gemeten interne gasvormige COs concentraties variéren van lager dan 1%
tot meer dan 26 %, wat ongeveer 30 tot 750 keer hoger is dan atmosferische COy concentraties
(Teskey et al., 2008).

Naast COq in de gasfase, bevindt zich tevens een belangrijk deel van het intern COs opgelost in
het xyleemsap. Opgelost CO4 reageert verder met water tot de vorming van koolzuur (HoCOs3),
wat verder kan dissociéren tot bicarbonaat (HCO3) en carbonaat (CO3”). De som van alle op-
geloste COg-species vormt de totale hoeveelheid opgeloste anorganische koolstof ([CO3], mol L)
(Hari et al., 1991; Stumm & Morgan, 1996; Levy et al., 1999).

[COS] = COQ(aq) + HzCOg(aq) + HCOg(aq) + C’O(27)3(aq) (2'1)

Door verdere dissociatie HCO3; en carbonaat CO?),_ is de hoeveelheid HyCO3 verwaarloosbaar.
De wet van Henry beschrijft het evenwicht tussen de COy concentratie in de gasfase en opgeloste
fase en laat toe om de hoeveelheid CO9 opgelost in het xyleemsap te bepalen. Temperatuur, pH
en de partieeldruk van CO2 boven het xyleemsap beinvloeden dit evenwicht (Stumm & Morgan,
1996).

2.1.2 Invloed pH en temperatuur

De totale hoeveelheid [CO;] kan bekomen worden via onderstaande formule:

. K (K1K>)
(coz) = <1+ et (1o<pH>)2) . K. pCOs (2.2)

Met K; en Ko dissociatieconstanten, Ky de constante van Henry en pCOo de COs partieeldruk
(%) boven het xyleem (Stumm & Morgan, 1996).
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Figuur 2.1 geeft de invloed van een temperatuurs- en pH-verandering op [COj;] weer. Een ver-
andering in pH heeft een meer uitgesproken effect op deze parameter, waarbij een stijging in pH
een hogere oplosbaarheid van COg in de vloeibare fase met zich meebrengt (Stumm & Morgan,
1996; Teskey et al., 2008; Cerasoli et al., 2009). De literatuur meldt een range van pH variérend
tussen 4.5 tot 7.4 (Teskey et al., 2008). Metingen uitgevoerd door Aubrey et al. (2011) op Populus
deltoides vonden dat pH geen diurnale trend vertoonde en niet beinvloed werd door temperatuur
of neerslag. Tevens werd er geen significant verschil in pH tussen verschillende plantonderdelen

gevonden.
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Figuur 2.1: Effect van temperatuur en pH op de concentratie van opgelost anorganische koolstof in xy-
leemsap bij een constante COq partieeldruk van 1% boven het xyleemsap (Teskey et al.,
2008).

2.2 Bronnen van intern CO,

2.2.1 Wortelrespiratie

Uit recent onderzoek blijkt dat wortelrespiratie een niet onbelangrijke bijdrage levert aan intern
COy (Teskey & McGuire, 2007; Aubrey & Teskey, 2009; Grossiord & Epron, 2012), aangezien
een deel van de COq afgeleid van wortelrespiratie opwaarts getransporteerd kan worden met de
sapstroom na oplossing in het xyleemsap. Hoge CO3 concentraties aan de basis van de boomstam
in vergelijking met CO4 concentraties gemeten voor hogere stamsegmenten wijzen erop dat een
groot deel van het intern CO2 benedengronds is afgeleid (Teskey & McGuire, 2007).
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2.2.2 Rhizosfeer CO,

Gasvormig CO9 aanwezig in de bodem is in evenwicht met opgelost CO2 in de bodemoplossing. De
gasvormige COo concentratie in evenwicht met de bodemoplossing in bosbodems varieert tussen
<0.1% en 2% (Amundson & Davidson, 1990; Yavitt et al., 1995; Pumpanen et al., 2003; Jassal
et al., 2005) en verschillende studies geven aan dat wortels in staat zijn CO2 op te nemen via het
bodemwater (Arteca & Poovaiah, 1982; Amiro & Ewing, 1992; Enoch & Olesen, 1993; Ford et al.,
2007). Teskey & McGuire (2007) maten de CO5 concentratie in de bodem en aan de basis van de
stam van een plataan (Platanus occidentalis) en bekwamen een waarde van respectievelijk 1.2 %
en 7.6 % ter benadering van de CO2 concentratie in de wortels. Gezien de interne concentratie een
veelvoud van de bodemconcentratie bedroeg, concludeerden ze hieruit dat de CO5 concentratie in
de boom maar voor een beperkte hoeveelheid is afgeleid van de opname van bodemwater waarin
COy is opgelost. Voor Populus deltoides werd deze bijdrage geschat op 8%, terwijl 92 % van
CO3 concentratie gemeten in de stam basis afkomstig was van CO; afgeleid van wortelrespiratie
(Aubrey & Teskey, 2009). Ford et al. (2007) vonden tevens dat de opname van opgeloste bodem

COs voor minder dan 1 % bijdroeg aan de netto koolstofassimilatie bij zaailingen van Pinus taeda.

2.2.3 Stamrespiratie

Een belangrijk aandeel van intern COs is afkomstig van stam- en takrespiratie in levende cellen
(Teskey et al., 2008). Vooral het cambium en floéem bevatten levende cellen, terwijl in het spint
enkel de houtstraalcellen levend zijn (Fahn, 1982; Cutler et al., 2008). In grote stammen kan ech-
ter de hoeveelheid levende xyleemcellen deze van het floéem en cambium in aantal overschrijden
(Ryan, 1990; Ceschia et al., 2002). Ongeveer één derde van het koolstofverlies van een ecosysteem
door respiratie wordt veroorzaakt door stam- en takrespiratie (Damesin et al., 2002). Teskey &
McGuire (2007) vond echter dat slechts 55 % van de stam COq efflux (Ea) afkomstig is van lokaal
respirerende cellen en dat de overige 45 % via intern transport werd aangevoerd. De processen die
bijdragen tot stam- en takrespiratie kunnen functioneel onderverdeeld worden in groei- en onder-
houdsgerelateerde processen (De Vries & Penning, 1975). Dit geeft aanleiding tot een seizoenale
variatie in de xyleem COs9 concentratie (Ceschia et al., 2002; Vose & Ryan, 2002; Saveyn et al.,
2007). Ook diurnale patronen in xyleem COjy concentraties worden waargenomen met algemeen
minima overdag en maxima ’s nachts (McGuire & Teskey, 2002; Saveyn et al., 2007; Teskey &
McGuire, 2007; Maier et al., 2010).
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2.3 Sinks van intern CQO»

2.3.1 CO; efflux

Via radiale diffusie naar de atmosfeer of bodem kan COs de stam, takken of het wortelstelsel
verlaten (Teskey & McGuire, 2007; Cerasoli et al., 2009; Maier et al., 2010). Diffusie van COz in
water gebeurt vele malen trager dan de diffusie van CO3 in de lucht. De diffusiecoéfficiént van COs
in water bedraagt 1.6x107% m™ s! tegenover 1.6x107° m™2 s in lucht (Nobel, 1999). Diurnale
en seizoenale veranderingen in de verhouding van gas- tot watergehalte beinvloedt hierdoor de
snelheid van radiale COs9 diffusie (Sorz & Hietz, 2006; Saveyn et al., 2007).

De hoge interne [COg3| wijzen erop dat de stam belangrijke barrieres bevat tegen diffusie van
COg2 naar de atmosfeer (Steppe et al., 2007; Cerasoli et al., 2009). Het cambium limiteert sig-
nificant laterale diffusie (Teskey et al., 2008). Sorz & Hietz (2006) vonden dat de minimum
diffusiecoéfficiénten voor O in waterverzadigd xyleem steeds lager was dan deze voor Og in puur

water, wat aangeeft dat xyleem een belangrijke diffusiebarriere vormt.

Radiale diffusie van COq uit het wortelstelsel wordt ook gelimiteerd. De bodem COs concen-
tratie kan een veelvoud van de atmosferische concentratie bedragen en oplopen tot 13000 ppm
(Amundson & Davidson, 1990). Deze hoge concentraties hinderen radiale diffusie van COy uit
de wortels naar de bodem (Qi et al., 1994). Dit effect wordt versterkt door de aanwezigheid van
fysische barrieres tegen COq diffusie uit de wortel (Saveyn et al., 2007). In vele planten worden
de oudere delen van het wortelstelsel beschermd door de afzetting van een wasachtige stof, nl.
suberine (Fahn, 1982). Suberine remt het verlies van Oz via radiale diffusie naar de bodem en kan
een analoge werking hebben op CO;y (Qi et al., 1994; Colmer, 2003; Greenway et al., 2006).

2.3.2 Transport met de sapstroom
Oplossing van COs3 in het xyleem

Naast diffusie of eflux naar de atmosfeer, kan CO, vrijgesteld door stamrespiratie oplossen in
het xyleem en opwaarts getransporteerd worden (Martin et al., 1994; Levy et al., 1999; Saveyn
et al., 2008; Cerasoli et al., 2009). Teskey & McGuire (2007) vonden dat over een periode van
24 h, gemiddeld 34 % van de COs vrijgesteld door stamrespiratie intern in de stam opwaarts werd
getransporteerd. Deze bevinding stemt overeen met eerdere observaties van lagere F5 waarden
gedurende periodes van verhoogde sapstroomsnelheden (fs) (Levy et al., 1999; Bowman et al.,
2005; Gansert & Burgdorf, 2005). Factoren die f5 beinvloeden, kunnen zo de hoeveelheid CO dat
diffundeert vanuit de stam en takken naar de atmosfeer beinvloeden (Teskey & McGuire, 2002;
Maier & Clinton, 2006).
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Ea vormt aldus een combinatie van lokaal vrijgestelde COs en CO2 aangevoerd met de sap-
stroom vanuit lager gelegen weefsel (Teskey & McGuire, 2007). McGuire & Teskey (2004) stelden
een massabalans op waarbij stamrespiratie van een stamsegment geschat wordt door rekening te

houden met Ep, Fr en opslag van CO3 in het stamsegment (AS).

Zoals vermeld in §2.3.1 remmen hoge bodem COs concentratie (Qi et al., 1994) en diffusiebarrieres
radiale diffusie uit de wortel af. Dit zorgt voor een opbouw van COs2 in de wortel wat oplossing
in het xyleemsap bevordert (Levy et al., 1999; Teskey et al., 2008; Aubrey & Teskey, 2009). Op
basis van metingen van intern COs transport en bodem COq concentratie profiel schatten Aubrey
& Teskey (2009) dat de hoeveelheid wortelgerelateerde COq welke oplost in het xyleem dubbel zo
groot is als de hoeveelheid CO2 welke diffundeert naar de bodem. Ford et al. (2007) vonden tevens
dat wortels in staat zijn CO2 opgelost in het bodemwater op te nemen. Beide bodemgerelateerde

processen dragen bij tot het CO4 dat intern getransporteerd wordt.

Variatie in sapstroomsnelheid

Zoals vermeld in §2.3.2 kan CO» in de plant via de sapstroom opwaarts getransporteerd worden.
Transpiratie bestaat uit de verdamping van water naar de atmosfeer via de bladstomata en vormt
een drijvende kracht voor de opwaartse sapstroom. Hierbij resulteren hogere transpiratiesnelheden
tot een grotere (f5) (Taiz & Zeiger, 2006).

Variaties in f; kunnen verklaard worden door variaties in omgevingsfactoren zoals luchttempe-
ratuur (Tpycne), atmosferische relatieve vochtigheid (RH), bodemvochtgehalte (#), fotosynthetisch
actieve straling (PAR) en dampspanningdeficit (VPD) (O’Brien et al., 2004). Het gebruik van
VPD laat toe om RH en Ty te bundelen in één parameter en is het verschil tussen de huidige
en de maximale hoeveelheid water aanwezig in de atmosfeer bij de huidige temperatuur (Kramer
& Boyer, 1995). Algemeen bestaat er een positief, asymptotisch verband tussen fs en een hogere
PAR en VPD (Kramer & Boyer, 1995; Sperry, 2003; Buckley, 2005; Verstraeten et al., 2008).
Gedurende zonnige dagen, met een hoge PAR-straling en lage RH, wordt een grotere fs gemeten
dan tijdens regenachtige dagen (Maier & Clinton, 2006; Saveyn et al., 2007; Nasr et al., 2011).
Een stijging in 6 beinvloedt f; in positieve zin, hoewel O’Brien et al. (2004) en Dalsgaard et al.

(2011) geen significante invloed van 6 op fs konden waarnemen.

Algemeen wordt er een dagelijks patroon in f; waargenomen met maxima overdag en minima
’s nachts (Bowman et al., 2005; Gansert & Burgdorf, 2005; Teskey & McGuire, 2007; Aubrey &
Teskey, 2009; Cerasoli et al., 2009; Bekku et al., 2011). Zonnestraling stimuleert de opening van

de stomata waardoor water kan verdampen en levert een belangrijk aandeel van de energie nodig
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voor de verdamping (Kramer & Boyer, 1995). Hiernaast treedt er ook een seizoenaal patroon in

sapstroom op, waarbij gedurende periodes na bladval een lagere fg optreedt (Kunert et al., 2010).

2.3.3 Assimilatie via fotosynthese in blad- en houtig weefsel

Een deel van het intern CO9 kan vastgelegd worden door fotosynthese in blad- en houtige weefsels
(Pfanz et al., 2002; Teskey & McGuire, 2002; Saveyn et al., 2010). Actieve chloroplasten worden
gevonden in verschillende stamweefsels waarbij voornamelijk in de cortex veel chlorofyl voorkomt
(Kharouk et al., 1995; Schmidt et al., 2000; Pfanz et al., 2002). Hierdoor is fotosynthese in de
stam mogelijk, met de hoeveelheid binnenkomende straling als een belangrijke limiterende factor
(Aschan & Pfanz, 2003). In tegenstelling tot bladfotosynthese speelt COy geen beperkende rol.
Omwille van diffusiebarrieres aanwezig in de stam worden hoge interne CO5 concentraties bereikt

(Teskey et al., 2008).

Refixatie van CO2 door stamfotosynthese biedt de plant voordelen ten opzichte van bladfoto-
synthese. Aangezien geen stomata vereist zijn, kan waterverlies beperkt worden (Cernusak &
Marshall, 2000; Pfanz et al., 2002). Tevens gaat stamfotosynthese gepaard met weinig fotores-
piratie omwille van hoge CO2 concentraties in de stam (Cernusak & Marshall, 2000) en kan het
bijdragen tot het vermijden van anoxische condities in de stam (Pfanz et al., 2002). Levy et al.
(1999) vonden voor verschillende ecosystemen dat COq getransporteerd via het xyleem voor 0.5

tot 7% verantwoordelijk was voor CO4 gefixeerd door fotosynthese.

2.4 Belang intern CO, transport bij CO; eflux metingen

Zoals eerder aangehaald, kan een substantieel deel van het CO4 afkomstig van stam-, tak- en wor-
telrespiratie inwendig in boven- en ondergronds delen van de boom blijven, waarna het opwaarts
kan getransporteerd worden met de sapstroom (Bowman et al., 2005; Teskey & McGuire, 2007;
Aubrey & Teskey, 2009; Grossiord & Epron, 2012).

Bij schattingen van stamrespiratie berekenden Bowman et al. (2005) dat 13-38% van de COq
verademd door stamrespiratie werd weggevoerd met de sapstroom. Het opwaarts getranspor-
teerde CO2 kan vervolgens op een verdere locatie de stam verlaten (Teskey & McGuire, 2002;
Maier & Clinton, 2006; Ford et al., 2007). Het xyleem kan dus zowel een bestemming als bron zijn
van COq dat via diffusie de stam verlaat (Bowman et al., 2005). Daarnaast vonden Teskey & Mc-
Guire (2007) dat slechts 55% van de CO dat diffundeert van de stam naar de atmosfeer afkomstig
is van lokale respiratie en 45% van Ea afkomstig was van lager gelegen boven- en ondergrondse
delen van de boom, na transport met de sapstroom. Bijgevolg kan een substantieel deel van Ea

afkomstig zijn van de bodem (Aubrey & Teskey, 2009; Grossiord & Epron, 2012). Aangezien een
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gedeelte van de COy afkomstig van wortelrespiratie bovengronds diffundeert, impliceert dit dat
eflux-gebaseerde meetmethodes van Eg en E onvolledig zijn. Waarbij E}, de effectieve bodem-
respiratie onderschat, is er bij de bepaling van Ea een overschatting van de werkelijke respiratie.
Bijgevolg kan Fr belangrijk zijn bij het opdelen van Ree, in zijn bovengrondse en ondergrondse

componenten.

2.5 Doelstellingen

Het ringen van de boomstam verhindert het transport van fotosynthetische assimilaten vanuit de
bladeren of opslagweefsel naar de wortels. Er wordt verwacht dat de aanvoer van fotoassimila-
ten in belangrijke mate bijdraagt tot wortelrespiratie, waardoor deze laatste na het ringen zal
afnemen. Recent onderzoek suggereert dat een deel van de COy afkomstig van wortelrespiratie
het wortelsysteem niet verlaat, maar via het xyleem opwaarts getransporteerd wordt. Aangezien
wortelrespiratie sterk afhankelijk is van de aanvoer van fotosynthesische assimilaten kan verwacht
worden dat het verhinderen van neerwaarts transport van fotosynthetische assimilaten via het
ringen een invloed zal hebben op zowel Eg als Fp. Daarenboven, indien deze hypothese klopt,

wordt de grootte van wortelgerelateerde respiratie onderschat door standaard methoden.

Bijgevolg wordt in deze studie getracht het belang van Fr aan te tonen en wordt een nieuwe
methode voorgesteld ter bepaling van het autotrofe aandeel van bodemrespiratie, waarbij Fr in

rekening gebracht wordt.

Indien een gedeelte van COs afgeleid van wortelrespiratie omhoog getransporteerd wordt, kan
deze bovengronds diffunderen naar de atmosfeer en zo bijdragen aan Ea. Via het opstellen van
een massabalans rond een stamsegment kunnen interne en externe CO» fluxen in rekening gebracht
worden. Hierbij wordt getracht de bijdrage van COy afkomstig van wortelrespiratie aan EA in te

schatten.
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Materiaal en methodes

3.1 Beschrijving experimentele setup

Metingen in het kader van deze masterproef werden uitgevoerd gedurende de periode april-
september 2011 in een 7-jarige eiken (Quercus robur L.) plantage te Zwijnaarde, Belgié. Deze
plantage werd onderverdeeld in twee plots met een oppervlakte van 10x10m?, waarbij in de eerste
plot bomen werden geringd, verder vermeld als geringde plot en waarbij de tweede plot werd
beschouwd als een controleplot. Per plot werden 4 bomen geselecteerd voor verder onderzoek. De
gemiddelde diameter op 1.3 m hoogte was 6.50 + 0.32cm en 6.17 + 0.31 cm voor de bomen van
de geringde en controleplot respectievelijk. Op DOY 215 werden boorspanen op een hoogte van
100 cm genomen van 8 eiken in de plantage. Deze stalen werden geplaatst in een droogoven tot

constant gewicht, waarna het gemiddelde vochtgehalte (L, L m™) bepaald kon worden.

Luchttemperatuur (T, °C) (Type T, Omega, Amstelveen, Nederland), fotosynthetisch actieve
straling (PAR, pwmol m™ s!) (Li-190S, Li-Cor, Lincoln, NE, VS) en relatieve vochtigheid (RH,
%) (Hygroclip, Rotronic AG, Bassersdorf, Zwitserland) werden gemeten op een hoogte van 1.5m
in een zone tussen de twee plots. Het dampspanningsdeficit(VPD, Pa) werd bepaald door middel
van Vgl. 3.1. Neerslag werd gemeten in een open veld naast de plantage met behulp van een
pluviometer ( RG-1, Delta-T, Cambirdge, VK). In de bodem werd bodemtemperatuur (Tg, °C)
(Type T, Omega, Amstelveen, Nederland) gemeten op een diepte van 7.5 cm en 22.5 cm en werd
bodemvocht (0, volume %)(SM-300, Delta-T, Cambridge, VK) gemeten op een diepte van 7.5 cm
en 22.5cm voor beide plots. Data van deze metingen werd gelogd om de 1 min. met behulp van
een datalogger (CR1000x, Campbell Scientific, Logan, UT, VS).

b.1r,
c+ 1Ty,
met de waarde van de empirische constanten a, b en ¢ zijnde respectievelijk 613.75, 17.502 en

240.97 (Jones, 1992).

VPD =a . (

). (1— RH) (3.1)

3.2 Ringen van bomen

Op 5 augustus 2011 (DOY 217) werd omstreeks 16 h het ringen van de bomen uitgevoerd. Bij
de vier bomen van de geringde plot werd van de stam een schorsband over een breedte van

5.5 cm verwijderd op een hoogte van 50 cm (Fig. 3.1). Het ringen werd zo uitgevoerd zodat het
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spintweefsel intact bleef. Vervolgens werd dit weefsel bedekt met vershoudfolie om dehydratatie
van het spintweefsel te voorkomen. Het doorzichtige folie liet toe om de vorming van herstelweefsel
in de zone waar de schors was verwijderd meteen op te merken en te verwijderen. Om de invloed
van randeffecten door wortels van omliggende niet-geringde bomen te vermijden werden extra

bomen in een straal van 4-5 m om en bij de proefbomen ook geringd.

Figuur 3.1: Ringen van Quercus robur uitgevoerd in het kader van deze masterproef. Bij (A) en (B) is
het spintweefsel zichtbaar door verwijdering van de schors. Bij (C) is de geringde zone met

vershoudfolie bedekt om dehydratatie van het spintweefsel tegen te gaan.

3.3 Bodem CO; efflux metingen

Zowel manuele als automatische metingen van bodem CO efflux (Eg, mg C m™? h'!) werden
uitgevoerd bij de vier geringde en controlebomen. Drie open bodemkamers voor manuele metingen
van Ep (Diameter (D): 19 cm, Hoogte (H): 12 cm) werden permanent geinstalleerd op een afstand
van 40 cm van de boom en op een diepte van 3 cm en volgens noordelijke, zuidelijke en oostelijke
richting. De westelijke kamer op 40 cm afstand (D: 19cm, H: 15cm) werd geinstalleerd op een
zelfde diepte en gebruikt voor continue automatische metingen. Naast de kamers op 40 cm, werden
bij elke manuele meting vier tijdelijke kamers met eenzelfde afmeting geplaatst als de drie overige

kamers voor manuele metingen op 70 cm afstand van de boom. De bodemkamers werden geplaatst
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volgens een dergelijke patroon om ruimtelijke variatie in Eg in te schatten in een zone met straal

1 m rondom een boom (Fig. 3.2).

~ T~
.~ . cm
N i 4 40 cm-
-‘u\ 70 cm -

Figuur 3.2: (A) Opstelling van de permanente bodemkamers voor de bepaling van bodem CO; efflux
(Eg). De grijze kamers werden gebruikt voor manuele metingen van Eg, waarbij automatische
metingen werden uitgevoerd met behulp van de oranje kamer. In (B) wordt de opstelling van
de bodemkamers schematisch weergegeven. De oranje ring steld de automatische bodemkamer
voor. De grijze en blauwe ringen stellen de manuele meetkamers op respectievelijk 40 en 70 cm

Vvoor.

3.3.1 Automatische metingen bodem CO; efflux

De automatische meetkamer was opgebouwd uit een PVC-ring die automatisch afgesloten werd
gedurende metingen van Ep (Fig. 3.3). Deze meetkamers waren van het type “non steady state
through flow chamber” zoals beschreven in de literatuurstudie. In totaal werden acht kamers
gebruikt (één per boom), waarbij sequentieel één kamer per keer werd gesloten met behulp van een
home-made multiplexer systeem. Net voor de start van een meetperiode werd de COs concentratie
in kamer ([CO2], %) gelijkgesteld aan de atmosferische CO2 concentratie, waarbij de kamer in half-
open positie werd geplaatst. Vervolgens werd de kamer afgesloten gedurende vier minuten en werd
de stijging in [CO2] in de kamer geregisteerd. Na deze vier minuten werd de bodemkamer geopend
en de volgende automatische bodemkamer geactiveerd. Een meetcyclus waarbij alle kamers één
voor één werden gesloten nam 40 minuten in beslag. Lucht circuleerde via een gesloten circuit
met behulp van een pomp (KNF Neuberger GmbH, Freiburg, Duitsland) vanuit de kamer naar
een infrarood gas analysator (IRGA) (range 0-2000 ppm, model GMP 343, Vaisala inc., Helsinki,
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Finland) en terug aan een debiet van 1.1L min!. De IRGA werd gecalibreerd voor gebruik

met behulp van calibratiegassen met [COg2] van 0.03 %, 0.04 %, en 0.1 %. Daarnaast werd een
luchtdruk en temperatuur correctie toegepast voor deze sensoren zoals voorgeschreven door de
fabrikant. Automatische metingen vonden plaats van 22 april 2011 (DOY 112) tot en met 23
september 2011 (DOY 266). Data van de automatische Eg metingen werd gelogd om de 12sec
met behulp van een datalogger (CR1000x, Campbell Scientific, Logan, UT, VS).

3.3.2 Manuele metingen van bodem CO, efflux

Manuele metingen van Eg werden uitgevoerd met een IRGA (EGM 4, PP systems, Amesbury, MA,
VS) die verbonden was met een bodemrespiratickamer (SRC-1, PP systems, Amesbury, MA, VS).
Metingen werden uitgevoerd door het plaatsen van de bodemrespiratiekamer op de bodemringen
geinstalleerd in de bodem. Na afsluiting van de bodemkamer door plaatsing van het meettoestel
volgde een stabilisatieperiode van 14 seconden. De toename in [COq] werd geregistreerd 2 minuten
na de stabilisatieperiode of indien een toename van [CO3] in de kamer van meer dan 50 ppm werd
opgemeten. Simultaan met de manuele metingen van Ep werd bodemtemperatuur gemeten op
een diepte van 7.5cm (STP-1, PP systems, Amesbury, MA, VS). Manuele metingen van Ep werd
om de 3 dagen uitgevoerd van DOY 217 tot en met 257. Voor elke meting vond calibratie van het
toestel plaats met calibratiegas met een [COg| van 489 ppm.

Figuur 3.3: Op de voorgrond een automatische bodemkamer (oranje ring) gebruikt voor bepaling van
bodem CO5 efflux.
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3.4 Bepaling interne transport flux van CQO, afgeleid van wortel-

respiratie

3.4.1 Bepaling CO, concentratie in de gasfase in de stam

[CO2] in de stam werd in-situ gemeten met solid state non-dispersive infrared (NDIR) COq senso-
ren (model GMM221, Vaisala, Helsinki, Finland) geinstalleerd in een gat met 20 mm diameter en
50mm diepte. Voor de start van de metingen werd calibratie van deze sensoren uitgevoerd met
calibratiegassen met [CO3] van 0.03 %, 2.5%, 10 % en 15% voor een temperatuursrange van 10°C
tot 30 °C. Voor installatie werd de sensor nog geplaatst in een gasdoorlatend polytetrafluoretheen
omhulsel (Int. Polymer Engineering, Tempe, AZ, VS) ter bescherming van de sensor tegen vocht,
waarna de opening tussen sensor en stam werd afgesloten met een pasta flexible putty adhesive

(Qubitac, Qubit Systems, Kingston, Ontario) om een gasdichte afsluiting te voorzien.

In de vier bomen van de geringde plot werd één COy sensor geplaatst aan de stambasis op een
hoogte van 5cm boven het bodemoppervlak. In de vier bomen van de controleplot werden twee
sensoren geplaatst op een hoogte van 5 en 26 cm boven het bodemoppervlak (Fig. 3.4). Omwille
van technische problemen met sensoren werd enkel data gebruikt van drie geringde en drie contro-
lebomen. Bijgevolg werd enkel bodem efflux data van deze bomen gebruikt. Data van de intern
[CO2] metingen werd gelogd om de 1min. met behulp van een datalogger (CR1000x, Campbell
Scientific, Logan, UT, VS).

3.4.2 Sapstroommetingen

Sapstroomsnelheid (fs, cm® h™') werd bepaald door het opschalen van sapstroomdichtheid gemeten
met thermal dissipation probes (TDP) sensoren (TDP 10, Dynamax Inc., Houston, TX, VS)
met spinthoutoppervlakte. De selectie van deze sensoren was gebaseerd op eerdere resultaten
van sapstroomdichtheidsbepalingen op bomen van dezelfde plantage met TDP-10, TDP-30 en
heat ratio method sensoren (HRM, ICT international, Armidale, Australié) sensoren. Metingen
verkregen met TDP-10 gaven de beste benadering van gemiddelde f5 voor het spinthout en werden
verder gebruikt in berekeningen. Spinthoutoppervlakte werd geschat aan de hand van een relatie
tussen stamdiameter en spinthoutoppervlakte opgesteld voor beide plots op 22 februari 2011
(DOY 53). Eén TDP-10 sensor per boom was geinstalleerd op een hoogte van 35cm (Fig. 3.4).
Aangezien deze sensoren gebaseerd zijn op het meten van temperatuursverschillen tussen een
verhitte- en referentienaald werden de sensoren bedekt met isolerende bubbelfolie om interferentie
van luchttemperatuur te voorkomen. Uit proeven uitgevoerd door Steppe et al. (2010) blijkt
dat TDP sapstroomsensoren de werkelijke sapstroomsnelheid onderschatten. Bijgevolg werden

de bekomen waarden gecorrigeerd met een correctiefactor (2.975) bepaald tijdens een additioneel
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experiment uitgevoerd op stamsegmenten van bomen van dezelfde plantage zoals beschreven in

Steppe et al. (2010). Samenvattend werd de f als berekend via onderstaande vergelijking:

fs= Us-Aspinthout-Fcorrectie (3'2)

Met v de sapstroomdichtheid (cm? ecm™ h™'), Aqpinthout het spinthoutoppervlak (cm?) en Feorrectie
de correctiefactor zijnde 2.975. Data van sapstroommetingen werd gelogd om de 1 min met behulp
van een datalogger (CR1000x, Campbell Scientific, Logan, UT, VS).

9cm
21lcm
6cm
| | NDIR
15cm Tc
> 5cm
5cm
1lcm

Figuur 3.4: Schematische voorstelling van de experimentele set-up van het stamsegment, ter aanduiding
van de posities van de geinstalleerde meetapparatuur in de stam van de controlebomen.
NDIR= solid state non-dispersive infrared CO4 sensor, TC= thermokoppel, TDP= thermal
dissipation probes sensor. Bij de proefbomen was er geen NDIR op 26cm of een cuvette

geinstalleerd.

3.4.3 Berekening CO; transport flux

Ten eerste werd op basis van de data van [COq| in de gasfase, opgemeten met NDIR sensors, de

totale hoeveelheid opgeloste koolstof ([[CO3], mol L!) in het xyleemsap bepaald volgens Vgl. 2.2
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(Stumm & Morgan, 1996). De temperatuursathankelijkheid van de constanten Ky, K; en Ko werd

in rekening gebracht via vergelijkingen zoals beschreven door Butler (1991).

Stamtemperatuur (Tg) gebruikt in temperatuursvergelijkingen werd opgemeten met één thermo-
koppel (Type T, Omega, Amstelveen, Nederland) nabij elke NDIR sensor, geinstalleerd op 50 mm
diepte op tweecm van de sensor. Xyleem sap pH data werd gemeten bij vier additionele bomen
van dezelfde plantage als waar het de proefopzet werd uitgevoerd. Met behulp van een drukkamer
(PMS instrument company, Albany, OR) werd sap uit afgeknipte takken geéxtraheerd, waarna
onmiddellijk de pH van dit geéxtraheerd sap werd bepaald met een pH micro-electrode verbonden
aan pH meter (Red Line standard sensor Argus meter, Sentron, Roden, Nederlands). Deze pH
bepaling werd tweewekelijks uitgevoerd. Eerste metingen gebeurden op 14/03/’11 (DOY 73) en
vonden sinds 29/04/2011 (DOY 119) elke twee weken ’s middags plaats tot en met 29/09/2011
(DOY 272). De gemiddelde pH-waarde over deze periode bedroeg 6.53 £ 0.34.

Om vervolgens de interne COy flux via het xyleem (Fr) te kunnen vergelijking met Eg moe-
ten beide CO9-fluxen op een zelfde oppervlakte beschouwd worden. Via onderstaande vergelijking
kan F per bodemoppervlak uitgedrukt worden (Aubrey & Teskey, 2009).

Fr = [CO3] 1, (3.3)

Awortel

Met Fr in mg C m™2 h'l, [CO}] de totale hoeveelheid opgeloste koolstof in het xyleem (mg C
L'l), fs de sapstroomsnelheid (L h‘l) en Ayortel het oppervlak ingenomen door de wortels van de
boom (m?). Ayortel Werd bepaald door middel van wortel opgravingen. Hierbij werd gevonden
dat een zone met een straal van ongeveer de 1 m werd ingenomen door de wortels. Daarnaast
geldt algemeen als vuistregel dat de wortels van een boom even ver reiken als zijn kruin. Bij deze
proefopstelling bedroeg de straal van de boomkruinen gemeten aan de basis van de kruin ongeveer

1 m (Perry, 1982). Bijgevolg werd Ayortel geschat op 3.14 m?.

3.5 Stam CO; efflux

Metingen van stam COs efflux (Ea, umol CO2 m™ s7!) werd met behulp van cuvettes uitgevoerd
voor de vier controlebomen. Deze cylindrische cuvettes werden geinstalleerd tussen de NDIR sen-
soren op een gemiddelde hoogte van 15 cm, en omsloten een stamsegment van 6 cm (Fig. 3.4). De
cuvette bestond uit een doorzichtige polycarbonaatfilm (Roscolab Ltd, London, VK) en werd be-
vestigd aan de boomstam met behulp van isolatietape (Rs components benelux, Brussel, Belgié).
Met behulp van deze opstelling werd een gasdichte sluiting verzekerd waarbij eventuele lekken,

ontstaan door de lichte overdruk die in de cuvette heerste, werden gedicht met niet-corrosieve
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siliconen pasta (Rs components benelux, Brussel, Belgi€¢), De cuvette werd bedekt met alumi-
niumfolie om stamfotosynthese te vermijden. Omgevingslucht werd gestuurd naar deze cuvettes
aan een debiet van 1.1L min" door middel van een pomp (KNF Neuberger GmbH, Freiburg,
Duitsland). Analoog zoals bij Eg metingen werd analyse van Ea voor de verschillende cuvettes
sequentieel uitgevoerd met behulp van een multiplexer programma waarbij 6 minuut metingen per
cuvette werden uitgevoerd. Hierbij werd, naast de cuvettes geinstalleerd op de controlebomen,
ook een referentiecuvette opgenomen in de meetcyclus met een zelfde opbouw, maar waarbij geen
stamsegment werd omsloten. Metingen van deze referentie cuvette werden gebruikt om de [COq]
te bepalen van de lucht die in de cuvettes gestuurd werd. [CO;] van de in- en uitgaande lucht
van de cuvettes werden gemeten met behulp van een IRGA (range 0-5000 ppm, model GMP 343,
Vaisala inc., Helsinki, Finland). Calibratie van de IRGA werd uitgevoerd analoog zoals beschreven

voor de Eg metingen. E5 werd bepaald op basis van de volgende formule:

22.4L 1min
1mol = 60sec

By = % . A[COy . (3.4)

Waarbij d het luchtdebiet is doorheen de cuvette (1.1 L min™!), v is het spinthoutvolume van het
stamsegment (m?3) en A[CO2] is het verschil in [CO3] van de in- en uitgaande lucht van de cuvette
(umol mol™!). Spinthoutvolume werd bepaald op basis van de relatie opgesteld voor de schatting
van spinthoutoppervlakte voor installatie van de sapstroomsensoren. Data van E-metingen werd
gelogd om de 12sec. met behulp van een datalogger (CR1000x, Campbell Scientific, Logan, UT,
VS).

3.6 Berekening autotrofe bodemrespiratie: vergelijking standaard

en nieuwe methode

Op basis van verschillen in Ep tussen controle (Eg ¢) en geringde plots (Ec r) kan een inschatting
gemaakt worden van de autotrofe bodemrespiratie (Rauto, mg C m2 h‘l) volgens de standaard-

methode:

Rauto = EB,C - EB,R (35)

Met Eg g (mg C m™ h'!) en Eg ¢ (mg C m™? h') de bodem COy efflux van de gerinde en contro-
leplots.

Indien er echter naast Ep, ook het aandeel van COs afkomstig van wortelrespiratie die intern
getransporteerd wordt in rekening wordt gebracht, zoals bij de door ons voorgestelde methode,

dan kan Rayto als volgt bepaald worden:
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Rouwto = Epc — Epr+ (Frc — FrRr) (3.6)

met Fr g (mg Cm™? h'') en Fr o (mg C m?h') de interne CO5 flux in respectievelijk de geringde

en controlebomen.

3.7 Berekening bovengrondse eflux van CO, afgeleid van wortel-

respiratie

Via een massabalans zoals beschreven door McGuire & Teskey (2004) werden de interne en externe
CO; fluxen rond een stamsegment bepaald (figuur 3.5). Deze fluxen omvatten CO2 dat de stam
verlaat via diffusie (Ea), opgelost COg dat via de sapstroom het stamsegment binnenkomt (Ir)

of verlaat (ET) en CO2 dat opgeslagen of vrijgesteld wordt in het stamsegment over een bepaalde
periode (AS).

Ea werd berekend zoals beschreven in §3.5. De transportflux (F, pmol COs m™ s!) zijnde (It
- E7) kan bepaald worden via:

Fr= % . A[CO}] (3.7)

Met f; het sapstroomdebiet doorheen het segment [m®h'], v het spinthoutvolume [m?], A[CO"]
de hoeveelheid CO5 opgelost in het xyleemsap [mol COs m~3].

Bepaling van AS gebeurt volgens:

AS = ([CO3r1 — [CO3)ro) (3.8)

N

Met [CO3]11 en [CO3]1o het gemiddelde van de hoeveelheid CO5 opgelost in het xyleem ter hoogte
van de boven- en ondergrens van het stamsegment op respectievelijk tijdstip T1 en TO [mol COq
m 3], L het vochtgehalte van het stamsegment [L. m~3] en T het tijdsinterval T1 - TO [h] (McGuire
& Teskey, 2004).

31



Hoofdstuk 3. Materiaal en methodes

Qﬂ ‘:b —=>E,

Iy

Figuur 3.5: Conceptueel model van een massabalans in en rond een stamsegment. Met Ex= stam COs
efflux, It= invoer COy via de sapstroom, Er= uitvoer COy via de sapstroom en A S= opslag
COg in het stamsegment (McGuire & Teskey, 2004).

Via bepaling van de ratio %‘} kan geschat worden welk aandeel van COy aanwezig intern in het
stamsegment naar de atmosfeer diffundeert. Via vergelijking van CO9 opgelost in het xyleem in
de geringde en controlebomen na het ringen kan het aandeel CO5 afkomstig van wortelrespiratie

bepaald worden.

FT,wortel = FT,C - FT,R (39)
Met Fr wortel de hoeveelheid COs afgeleid van wortelrespiratie aanwezig in de sapstroom [mol
CO2 m™ h‘l] en Frc en FrRr zoals beschreven in §3.6. De bovengrondse efflux van CO2 van
wortelrespiratie wordt vervolgens bepaald via :

E4
EAwortel = F7T . FT,wortel (310)

3.8 Bepaling bodemkarakteristieken en wortelbiomassa

Op 4 augustus 2011 (DOY 216), de dag voor het ringen van de bomen, werden ongestoorde
bodemstalen genomen van de geringde en controleplot met Kopecky-ringen voor de bepaling van
bodemdensiteit (Fig. 3.6A). Met behulp van een bodemboor werden eveneens voor beide plots
bodemstalen genomen tot op een diepte van 30 cm voor textuuranalyse en de bepaling van pH
en organisch koolstof (OC, %) en Calciumcarbonaat (CaCO3, %) gehalte. Bodemdensiteit werd
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afzonderlijke gemeten voor de verschillende bomen door het nemen van twee stalen per boom in de
zone beschouwd voor Eg metingen (Fig. 3.6). Voor bepaling van deze parameters werden eveneens
twee stalen per boom genomen in de zone beschouwd voor Ep metingen. Vervolgens werden deze
stalen per plot samengevoegd om zo één mengstaal per plot te bekomen. Analyses van deze
stalen werden uitgevoerd door de vakgroep bodembeheer, faculteit bio-ingenieurswetenschappen,

Universiteit Gent.

Figuur 3.6: (A) Bepaling van de bodemdensiteit met behulp van Kopecky ringen.(B) Staalname met

bodemboor ter bepaling van textuur, pH en organisch koolfstof en CaCQO3 gehalte.

Wortelbiomassa werd bepaald voor alle bomen van de controle en geringde plot door staalname
met een PVC ring (D: 5.5cm) op een diepte tussen 0-15cm en 15-30cm. Per boom werden
twee stalen genomen in de zone beschouwd voor Ep metingen op een afstand van 30 cm van de
boom. Staalname vond plaats op 23 september (DOY 266) op het einde van het experiment. Na
staalname werden de stalen bewaard in een diepvriezer, waarna ze werden gewassen op een zeef
voor de verwijdering van bodemresten. Finaal werden deze stalen gedroogd in een droogoven tot

constant gewicht, waarna worteldrooggewicht werd bepaald per oppervlakte eenheid (g m~2).

3.9 Dataverwerking en -analyse

Verwerking van de data en modellen werd uitgevoerd door middel van Matlab 7.12 (The Ma-
thworks Inc., Natick, MA, VS). Sigmaplot 11.0 (Systat Software Inc., Chichago, Il, Vs) werd

gebruikt om de figuren te bekomen.
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Resultaten

4.1 Klimatologische condities

Gedurende de meetperiode van 30 juli 2011 tot en met 16 augustus 2011 bedroeg de gemiddelde
bodemtemperatuur (Tg) 18.44+2.5°C en 18.6+1.0°C op 7.5cm en 22.5cm diepte respectieve-
lijk. Grotere variaties in Tp werden waargenomen op 7.5cm (tussen 13.3°Cen 26.7°C) dan op
22.5cm diepte (tussen 16.0°C en 19.9°C) (Fig. 4.1A). De gemiddelde stamtemperatuur (Tsg)
bedroeg 18.9+1.7°C voor zowel de geringde als controlebomen en varieerde tussen en 13.8 en
22.4°C (Fig. 4.1.B). Voor alle figuren wordt het tijdstip van ringen (05 augustus 2011 (DOY

217)) aangegeven met een pijl.

Het bodemvochtgehalte (6) van de geringde plot, gemeten op dezelfde dieptes als metingen van T,
varieerde tussen 24.3 +6.1% en 28.5 £ 5.6 % op 7.5 cm en 22.5 cm respectievelijk (Fig. 4.2A). § van
de controle plot kende een gelijkaardig verloop en bedroeg gemiddeld 19.5 £ 3.0% en 23.9£3.7%
op een diepte van 7.5cm en 22.5 cm diepte respectievelijk. De gemiddelde neerslag voor de proef-
periode was 3.02 £ 5.0 mm. Voor de meeste dagen werd een beperkte hoeveelheid neerslag of geen
neerslag waargenomen, behalve voor DOY 226 werd over de ganse dag een neerslaghoeveelheid
gemeten van 20.4mm (Fig 4.2B). Duidelijk is te zien dat deze hoeveelheid neerslag een invloed

had op 6 zowel op 7.5 cm en 22.5 cm diepte.

Uit de data van luchttemperatuur (data niet getoond) en relatieve vochtigheid (data niet getoond)
kan het dampspanningsdeficit (VPD) van de lucht bepaald worden. De VPD bedroeg gemiddeld
0.41 £ 0.48 kPa, maar vertoonde sterke variatie tussen de verschillende dagen (Fig. 4.3). De VPD
was maximaal 1,79 kPa op DOY 213. Na het ringen waren er nog twee dagen, DOY 222 en DOY

223 waarbij een hoge VPD werd waargenomen in vergelijking met de andere dagen na het ringen.
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Figuur 4.1: A) Bodemtemperatuur (Tg) van de controleplots gemeten op 7,5cm en 22,5 cm.
B) Gemiddelde stamtemperatuur (Tg) van de geringde en controlebomen gemeten op 5cm

hoogte van het bodemoppervlak. Data van Ty en Tg werd uitgemiddeld over 4 uur. De pijl
geeft het tijdstip van ringen weer (DOY 217).

36



Hoofdstuk 4. Resultaten
40
A ——— 75cm
—_——— 225cm
35
I~
I\
30 - I
9 AN
= N
2, 25 - R
@
~ \ Al b
20 - v ~1 AN~ N SV 1
o\ s N -/
hr \ / A
N N — ~ /
~ YA i Ao
15 4 NIV T
B
20 A ]
— 15 1
£
E
o
i
[
o 10 -
]
=
5
0 I |'_| T T = HI ||_| T T
212 214 216 218 220 222 224 226 228
DOY
Figuur 4.2: A) Bodemvochtgehalte (6) van de geringde plot op 7.5en 22.5 cm diepte gedurende de proef-

periode.

B) Neerslag gedurende de poefperiode. Voor het bodemvochtgehalte werd de data uitgemid-
deld per 10 min. Voor de data van de neerslag werden dagtotalen opgesteld. De pijl geeft
het tijdstip van ringen weer (DOY 217).
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Figuur 4.3: Dampspanningsdeficit (VPD) gedurende de proefperiode. De pijl geeft het tijdstip van ringen
weer (DOY 217).

4.2 Bodem CO; eflux en bodemparameters

De bodem CO3 efflux (Eg) gemeten met behulp van de automatische bodemkamers toonde een
gelijkaardig patroon voor zowel de geringde- en controleplots voor het tijdstip van ringen (Fig.
4.4). In deze periode varieerde Eg tussen de 125.34+12.5 en 202.1+8.8 mg C m~2 h™! voor de
geringde plot en tussen 127.2+4.4 en 202.1+8.8mg C m~2 h™! voor de controleplot. Algemeen
bleek dat Ep goed het dagelijkse verloop van Tpg (Fig. 4.1.A) volgt. Tevens werd er een invloed
van 0 op Ep vastgesteld. Na periodes van regenval en bijhorende stijging in 6 (Fig. 4.2A) werd

een stijging in Ep opgemeten, zoals bv. kan waargenomen worden op DOY 227.

Op de dag van het ringen (DOY 217) werd een gemiddelde Ep waarde gemeten van respec-
tievelijk 185.5 4+ 7.2 en 190.2 +7.2mg C m~2 h! voor de geringde en controleplots. Gedurende de
twee dagen na het ringen werd een sterke daling in Ep van de geringde plots waargenomen terwijl
de Ep van de controleplots op eenzelfde niveau bleef als voor het ringen (Fig. 4.4). Deze daling
stabiliseerde na vijf dagen waarna de eflux van de geringde plots weer eenzelfde patroon als de

controleplots vertoonde.
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Vijf dagen na het ringen bedroeg de gemiddelde Eg 121.16 +5.1 en 166.16+7.0mg C m~2 h!
voor de geringde en controleplots. De daling van Eg voor de geringde plot bedroeg 21.8 % + 3.7 %
ten opzichte van de eflux gemeten op de dag van het ringen. Deze afname is reeds gecorrigeerd
met de afname waargenomen in de controleplots gerelateerd aan variaties in abiotische factoren.
Vijfentwintig dagen na het ringen liep deze afname op tot 34.9 % + 4.3 %. Epg-metingen vonden
plaats tot 18 september 2011 (DOY 261) en gedurende deze periode werd eveneens een verschil

in Eg voor de geringde en controleplot waargenomen.

Naast het gebruik van automatische bodemkamers, werd Eg ook manueel opgemeten. Metin-
gen volgens de vier windrichtingen per plot waren gelijkaardig, waardoor een ruimtelijke varia-
biliteit uitgesloten kon worden. De manuele metingen bevestigden de waarden bekomen via de
automatische bodemkamers. De lineaire regressie tussen de manuele en automatische metingen
kan beschreven worden via y = 0.60x + 42.6 (R? = 0.70) en y = 0.70 + 54.9 (R? = 0.65) voor

respectievelijk de geringde en controleplots.
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Figuur 4.4: Verloop van de bodem COy efflux (Eg) van de geringde en controleplots. Data van Eg zijn
gemiddelden voor metingen bij 3 bomen per plot en over 4 uur. De standaardafwijking van

Ep van de controle en geringde plot wordt weergegeven met de grijze en donkergrijze zone

respectievelijk. De pijl geeft het tijdstip van ringen weer (DOY 217).
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Voor de start van de proef werd de wortelbiomassa, pH, bodemkoolstofgehalte en bodemdichtheid
van de geringde en controleplots bepaald. Tabel 4.1 geeft de waarden van deze parameters weer.
Beide plots worden gekenmerkt door gelijkaardige parameters, wat vergelijking tussen geringde

en controleplots toeliet.

Tabel 4.1: Wortelbiomassa (Myortel) PH, bodemdichtheid (pp) en -koolstofgehalte (OC) van de controle-

en geringde plots. De standaardafwijking staat vermeld tussen haakjes.

Parameter Myortel pH OC b
Eenheid g m~2 - % g cm™
Geringde plot  287.8 (59.6) 4.65 2.0 1.2 (0.2)
Controleplot ~ 286.7 (40.1) 5.05 2.8 1.3 (0.1)

4.3 Intern CO,

De COg concentratie in de stam [COz], gemeten op een hoogte van 5 cm, vertoonde een gelijkaar-
dig patroon voor zowel de bomen van de geringde als de controleplot tijdens de periode voor het
ringen (Fig. 4.5) De gemiddelde [CO2] voor deze periode was 10.3 % £0.12% en 10.7% +0.1 %
voor de bomen van de geringde en controleplot respectievelijk. Dagelijkse variatie in [CO3] werd
gekenmerkt door maximale concentraties ’s nachts en minimale concentraties overdag. Over lange

termijn waren variaties in [COgq| gerelateerd aan schommelingen in Tg (Fig. 4.1.B)

Na het ringen werd er echter een sterke afname in [COy] waargenomen bij de bomen in de geringde
plot (Fig. 4.5), waarbij de [CO2] in de stam van de bomen van de controleplot relatief op het
niveau bleef van voor het ringen. Tevens werd er een daling van [CO3] waargenomen bij de bomen
van de controleplot, wat verklaard kan worden door een daling van Tg gedurende de periode DOY
219-DOY 222 (Fig. 4.1B). Vijf dagen na het ringen bedroeg de procentuele afname van [COq] in
de stam van bomen van de geringde, gecorrigeerd met de afname in de controleplots ten gevolge
van variaties in abiotische factoren, 21.4 % 4+ 1.1 %, wat ongeveer gelijk is met de daling waargeno-
men voor Ep over dezelfde periode na het ringen. Omwille van technische storingen tussen DOY
226 en DOY 239 waren geen metingen mogelijk, maar deze konden wel verder gezet worden vanaf
DOY 239 tot DOY 244. Gedurende deze periode was de daling in [COq] relatief t.o.v. de [COq]
op het tijdstip van ringen opgelopen tot 41.2 % + 1.2 %. Daarenboven was gedurende deze periode
de [CO2] in de geringde bomen een vijfde lager dan deze in de controlebomen, wat aangeeft dat
er een langdurig effect was van het ringen op de [CO2] in de stam van de bomen van de geringde

plot.
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Verloop intern CO4 concentratie ([COz]) in de geringde- en controlebomen. Data van [COs]
zijn gemiddelden van 3 bomen per plot en over 4 uur. De standaardafwijking van [COz] van de
controle en geringde plot wordt weergegeven met de grijze en donkergrijze zone respectievelijk.
De pijl geeft het tijdstip van ringen weer (DOY 217).

Op basis van Vgl.3.3 kan de interne COq transport flux afkomstig van de bodem (F1) bepaald

worden voor de bomen van zowel de controle als geringde plot (Fig. 4.6). Fp varieerde tussen

0 en 80.84+3.6mg C m™2 h! en werd beinvloed door zowel [CO3] als sapstroom (fs). Fr volgde

het dagelijkse verloop van fg en gedurende dagen met een beperkte fg werd ook een kleinere Fp

waargenomen. Na het ringen werd een daling in [COg] waargenomen (Fig. 4.6), dewelke zich

weerspiegelt in Fp. Vooral voor de dagen DOY 222 en DOY 223, waarop een hoge VPD en sap-

stroom werd waargenomen, was er een duidelijk verschil in Fr voor de bomen van de geringde en

controleplot.
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Figuur 4.6: Intern CO, flux (F7) in geringde en controlebomen. Data zijn gemiddelden waarden van 3
bomen per plot en over 4 uur. De standaardafwijking van [CO3] van de controle en geringde
plot wordt weergegeven met de grijze en donkergrijze zone respectievelijk. De pijl geeft het
tijdstip van ringen weer (DOY 217).

4.4 Autotroof aandeel bodem CO, efHux

In tegenstelling tot de standaard methode, waarbij enkel metingen van Eg worden gebruikt, kan
volgens een nieuwe methode autotrofe bodemrespiratie (Rauto) geschat worden op basis van zowel
Ep als Fr metingen van de geringde en controleplot (Fig. 4.7). Aangezien er pas na twee dagen
na het ringen (na de periode DOY 217-DOY 219) een duidelijke stabiliteit was in de daling van
Ep en Ft voor de geringde plot, relatief ten opzichte van de controleplot, worden de schattingen
van Rauto enkel na die periode gebruikt voor de vergelijking van de standaard en nieuwe methode.
Vooral tijdens de dagen DOY 222 en DOY 223 wordt er een sterk verschil in de schatting van Rauto
volgens beide methodes waargenomen. Deze dagen komen overeen met dagen van hoge VPD (Fig.
4.3) en een groot verschil in Fp flux (Fig. 4.6). Tijdens nachtelijke schatting van Rayto komen de

resultaten voor de standaard en nieuwe methode overeen aangezien de Fr flux dan nul is.
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Figuur 4.7: Het autotroof aandeel van bodemrespiratie (Rauto) bepaald via de standaard methode en

nieuwe methode. Data van R,y zijn gemiddelden voor alle bomen en over 4 uur. De grijze
zone geeft de periode 2 dagen na het ringen weer waarover Rayuto data niet beschouwd wordt.

Naargelang de gebruikte methode voor het bepalen van Raut, wordt een verschillend dagelijks
patroon waargenomen gedurende de periode DOY 220-226. Schatting volgens de standaard me-
thode geeft aan dat Rauto s nachts minimaal is, gevolgd door een lichte stijging in de ochtend.
Belangrijker is echter dan er een depressie in R,uto wordt waargenomen gedurende de dag. In de
late namiddag/avond stijgt Rauto dan terug, om dan later terug af te nemen in de nacht tot een
minimum (Fig. 4.8). Bepaling van Rayto volgens de nieuwe methode, waarbij rekening wordt ge-
houden met Frp, geeft echter een ander patroon weer met een maximale Ryyto overdag (12 - 16 h).
Tijdens de periode 12h-16 h wordt Ryt volgens de nieuwe methode ingeschat op 45.4 % +1.5%
tegenover slechts 26.5 % £ 2.7 % volgens de standaard methode (Fig. 4.8).

De daggemiddelde R,yuto bedraagt volgens de nieuwe en standaard methode respectievelijk 36.2 %
+0.8% en 27.1% +1.6 %, wat aangeeft dat de standaard methode de Ryt flux voor ongeveer
een kwart (25,1 % 4+ 0.5 %) onderschat.
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Figuur 4.8: Dagelijkse dynamiek in de bijdrage van autotrofe bodemrespiratie (Rauto) tot bodem COq
efflux (Eg) met standaardafwijking op 10 augustus 2011 (DOY 222) volgens de standaard en
nieuwe methode.

4.5 De bovengrondse eflux van wortelgerelateerde CO,

Finaal kan op basis van de berekening van een massabalans opgesteld voor stamrespiratie (Fig.
4.9) een schatting gemaakt worden van welke aandeel van Fr bovengronds zal diffunderen naar
de atmosfeer via de stam (Fig. 4.10), waar het zal bijdragen aan de stam COs efflux (E5). Om
de bijdrage van CO, afkomstig van de wortels CO2 aan Ep (EA wortel) in te schatten, werd rond
een stamsegment Ep, Fp en COg-opslagterm (AS) bepaald, volgens Vgl.3.4, 3.7 en 3.8. EA en
Fr varieerden dagelijks in grootte en relatief belang en volgden een omgekeerd diurnaal patroon.
EA bedroeg gemiddeld 2.39 4 0.10 mol CO3 m~3 en schommelde tussen 1.82 +0.05mol COy m™3
overdag en 3.29 4+ 0.12mol COy m~3 ’s nachts.
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Fr volgde het dagelijks verloop in sapstroom en was ’s nachts verwaarloosbaar en ’s middags maxi-
maal. Fr bedroeg gemiddeld 6.66 % £ 0.16 mol CO3 m™2 en kon oplopen tot 21.29 % = 0.91 mol
CO9 m_g'

In tegenstelling tot Ep en Fr kende AS geen dagelijks patroon. De bijdrage van AS aan de
dagelijkse massabalans bedroeg minder dan 0.01 %. Hieruit blijkt dat de bijdrage van Ep aan
stamrespiratie het grootste is tijdens de nacht en dat overdag een groot deel van de COy afkom-

stig van stamrespiratie intern het stamsegment verlaat via de transpiratiestroom.
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Figuur 4.9: De gemiddelde relatieve grootte van de interne COq transportflux (Fr), stam efflux (Ex) en
opslagterm (AS ) voor DOY 220-222 bepaald volgens de massabalansmethode uitgemiddeld

voor alle controlebomen en over 4 uur.
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Aan de hand van de partitionering van stam respiratie kan vervolgens EA wortel bepaald worden
volgens Vgl. 3.10 (Fig. 4.10). Aangezien overdag (periodes 12-16h en 16h-20h) Fp groot is,
zal gedurende deze periode veel CO4y afkomstig van het wortelstelsel opwaarts getransporteerd
worden, waarbij het in grote mate kan bijdragen aan Ea. ’s Nachts (0-4h) is er echter geen Fr,
waardoor de bijdrage van de Fr flux aan Ex nul is. De gemiddelde dagelijkse EA wortel voor DOY
220 - 222 bedroeg 50.4 % + 5.5 %.
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Figuur 4.10: Gemiddelde dagelijkse dynamiek van Ea en Ea wortel met standaardafwijking van DOY
220-222 uitgemiddeld voor alle controlebomen en over 4 uur.
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Discussie

5.1 Bepaling autotrofe bodemrespiratie: standaard methode

Tussen 30 % en 90 % van de ecosysteemrespiratie (Reco) vindt in de bodem plaats (Goulden et al.,
1996; Law et al., 1999; Longdoz et al., 2000; Davidson et al., 2006), wat aangeeft dat een cor-
recte inschatting van de CO9 efflux van de bodem naar de atmosfeer cruciaal is bij het opstellen
van een ecosysteem koolstofbalans. De bodem COsq efflux (Ep) voor de controleplot in de plan-
tage in Zwijnaarde bedroeg voor de proefperiode gemiddeld 167.9420.9mg C m~2 h'!, wat in
de range is van eerdere resultaten bekomen voor bosecosystemen (Hogberg et al., 2001; Borken
et al., 2006; Fenn et al., 2010). Manuele metingen van Ep uitgevoerd in een korte omloophout
plantage gelegen naast onze experimentele plantage gaf aan dat de gemiddelde Eg 216 mg C m ™2

h™! bedroeg, wat iets hoger is dan de gemeten Eg voor onze controleplot (Vande Walle et al., 2007).

Naast het kwantificeren van Ep is het belangrijk om Eg te verdelen in zijn autotrofe compo-
nent, zijnde wortelrespiratie, en heterotrofe component, zijnde de microbiéle demineralisatie van
bodem organisch materiaal, om zo variaties in Eg beter te kunnen beschrijven (Trumbore, 2006).
In deze studie werd ervoor gekozen wortelrespiratie te bepalen door middel van ringen, waarvan de
voordelen van deze techniek, in vergelijking met andere technieken zoals trenching, reeds bespro-
ken werd in de literatuurstudie. Gedurende de twee dagen na het ringen werd een snelle daling
in Eg geobserveerd in de geringde plot relatief ten opzichte van de Eg in de controle plot. Dit
bevestigt eerdere waarnemingen dat COs assimilatie in de bladeren een sterke invloed uitoefent
op wortelrespiratie en de activiteit van de wortelgeassocieerde organismen via het floéemtransport
van fotosynthetische assimilaten (Hogberg et al., 2001; Subke et al., 2004; Frey et al., 2006; Moy-
ano et al., 2008; Kuzyakov & Gavrichkova, 2010).

In de wortels worden deze fotosynthetische assimilaten gebruikt tijdens het metabolisme en wordt
een substantieel deel gerespireerd (McDowell et al., 2001). Het ringen verhindert de allocatie van
fotosynthetische assimilaten van de bladeren naar de wortels, waardoor een daling in wortelrespi-
ratie wordt waargenomen. Tijdens ons experiment gebeurde deze daling in Ep kort na het ringen,
dit in tegenstelling tot resultaten bij andere studies. Hogberg et al. (2001) en Frey et al. (2006)
observeerden pas 5 tot 9 dagen na het ringen een significant verschil in Ep tussen geringde en
controleplot. Dit verschil kan verklaard worden doordat in deze studie metingen van Eg werden

uitgevoerd in een plantage met jonge eiken (7 jaar oude eiken) waarbij wortels van deze jongere
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bomen een beperktere hoeveelheid wortelreserves bevatten in vergelijking met wortels van oudere
bomen (Pregitzer et al., 2000). Daarnaast werd het experiment ook op het einde van de zomer
uitgevoerd (begin tot midden augustus), waarbij reserves in de wortels tot 50 % kunnen gedaald
zijn in vergelijking met reserves tijdens het groeiseizoen (Hogberg et al., 2001; Domec & Pruyn,
2008; Maier et al., 2010; Regier et al., 2010). Beide argumenten wijzen erop dat door de beperkte
hoeveelheid reserves in de wortels, er een sterkere afhankelijkheid zal zijn van de fotosynthetische

assimilaten, wat de snelle respons van Eg op het ringen verklaart.

Op basis van het verschil in Eg van geringde en controleplots kan een schatting gemaakt worden
van het autotrofe aandeel van bodem COq efflux (Rauto), wat reeds gebruikt werd als standaard
methode in voorgaande studies. In deze studies werd de bijdrage van Rauto aan Eg geschat tussen
16 en 44 % (Hogberg et al., 2001; Bhupinderpal et al., 2003; Binkley et al., 2006; Frey et al., 2006;
Subke et al., 2011). In deze studie droeg Rauto volgens de standaard methode op dagelijkse basis
27.09 % bij tot de totale Eg. Verschillende auteurs geven aan dat enerzijds de aanwezigheid van
wortelreserves en anderzijds het afsterven van wortels na ringen aanleiding kan geven tot onder-
schatting van de werkelijk Rauto (Hogberg et al., 2001; Maier et al., 2010). Bhupinderpal et al.
(2003) vond dat Rauto één jaar na het ringen, wanneer wortelreserves volledig uitgeput waren, tot
65 % van Reeo kon uitmaken. Echter, in onze studie werd verondersteld dat deze wortelreserves
beperkt waren. Daarnaast was de observatieperiode binnen de twee weken na het ringen, wat aan-
geeft dat de invloed van het afsterven van wortels op de substraatbeschikbaarheid in de bodem,
en bijgevolg ook op de schatting van Rauto, beperkt was. Daarentegen is het mogelijk dat Rauto
eerder overschat werd, aangezien het ringen een negatieve invloed heeft op wortelexudaten (Bin-
kley et al., 2006; Kuzyakov & Larionova, 2006; Subke et al., 2006). Dit verschil zal waarschijnlijk
beperkt geweest zijn aangezien Frey et al. (2006) suggereerden dat de invloed van het ringen op

de substraattoevoer naar de microbiéle gemeenschap beperkt is.

5.2 Het verband tussen intern CO; transport en wortelrespiratie

Recent werd gesuggereerd dat een aanzienlijk deel van de COq afgeleid van wortelrespiratie in
het wortelstelsel blijft waar het opwaarts in de stam kan getransporteerd worden via de trans-
piratiestroom (Aubrey & Teskey, 2009; Grossiord & Epron, 2012). De afname in [CO3] in de
stam van de bomen van de geringde plot, waargenomen na het ringen en gemeten juist boven
het bodemoppervlak, zijn de eerste experimentele resultaten die bevestigen dat een substantieel
deel van het COs intern aan de basis van de boom afgeleid is van wortelrespiratie. De daling in
[CO2] in de stam was gelijklopend in de tijd met de daling in Eg voor de geringde plot. Tevens
was de afname van beide fluxen op 5 dagen na ringen van dezelfde grootteorde (21.4% +1.1%

en 21.8% +3.7% voor [CO2] in de stam en Ep, respectievelijk). Bijgevolg bevestigt deze nieuwe
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methode dat naast radiale diffusie naar de bodem, tot recent algemeen aangenomen als enige CO»
flux uit de wortels, CO afgeleid van wortelrespiratie ook via een interne opwaartse flux (Fr) de
wortels kan verlaten. Door middel van het ringen kon de bijdrage van CO2 afkomstig van wor-
telrespiratie aan Fr en Eg bepaald worden. In deze studie bedroeg op DOY 222 de hoeveelheid

49¢ van de hoeveelheid

COq afkomstig van wortelrespiratie dat opwaarts getransporteerd werd 1/
dewelke diffundeerde naar de bodem. Dit stemt overeen met resultaten bekomen door Grossiord
& Epron (2012) die op indirecte wijze F relateerden met een daling in de bijdrage van Rauto
aan Ep tijdens de dag. In een studie uitgevoerd door Aubrey & Teskey (2009) werd het aandeel
van COs afkomstig van wortelrespiratie dat opwaarts getransporteerd werd op het dubbele van
het gediffundeerde aandeel geschat. In deze studie werd echter wortelgerelateerde respiratie niet
gemeten, maar enkel geschat op basis van de stelling dat in bossen gemiddeld 50 % van Eg afkom-
stig is van autotrofe bronnen (Hanson et al., 2000). Bij Aubrey & Teskey (2009) werd bovendien
gebruik gemaakt van Populus deltoides, welke gekenmerkt wordt door hoge sapstroomsnelheden
(Valentini, 2003), wat aanleiding geeft tot een groter opwaarts transport. Dit geeft ook aan dat
inschatting van Fr relatief ten opzichte van diffusie van CO» afgeleid van wortelrespiratie naar de
bodem, afhankelijk is van de gebruikte boomsoort en gebruikte methode voor het inschatten van
Eg.

Twee andere observaties wijzen daarnaast indirect op de aanwezigheid van het opwaarts trans-
port van wortelgerelateerde COy doorheen de stam. Ten eerste, in de geringde bomen werd een
iets sterker verband tussen [COg] en stamtemperatuur (Tg) waargenomen dan in de controle-
bomen (de lineaire regressiecoéfficiént (R?) zijnde respectievelijk 0.13 en 0.005 voor de geringde
en controlebomen). In de controlebomen draagt zowel stam- als wortelrespiratie bij tot [CO2].
Beide processen worden beinvloed door verschillende omgevingsfactoren, waardoor er bijna geen
verband is tussen [CO2] en Tg. Dit in tegenstelling tot de geringde bomen waar hoofdzakelijk
stamrespiratie bijdraagt aan [COs|, waardoor de invloed van Tg op [COz] duidelijker naar voor

komt.

Ten tweede was [COq] aan de basis van de stam (op 5cm van het bodemoppervlak) groter dan
deze gemeten op een hoogte van 26 cm. Dit werd eerder waargenomen door Teskey & McGuire
(2007). Naast Fp vanuit de wortels, kan een plaatselijk hogere respiratiesnelheid hier mogelijks
aan de basis liggen. Ceschia et al. (2002) vonden dat variatie in respiratiesnelheid voornamelijk
bepaald wordt door verschillen in stamtemperatuur, groeisnelheid en distributie van de levende
cellen. Omwille van een gelijkaardige stamtemperatuur en -opbouw van beide meetpunten kan een
verschil in respiratiesnelheid door deze factoren uitgesloten worden. Teskey & McGuire (2007)
voerden tevens stamrespiratiemetingen uit volgens een massabalansmethode en vonden dat stam-

respiratie niet significant verschilt volgens een hoogtegradiént. Bijgevolg kan de hogere [CO2] op
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5cm dan op 26 cm gerelateerd worden aan het opwaarts transport van COs afgeleid van wortel-
respiratie. Dit onderschrijft de bevinding dat een fractie van de CO4y aanwezig in de basis van de

stam wordt aangevoerd en zijn oorsprong in de wortels vindt.

In de geringde bomen nam Ft sterk af, maar niet volledig. De CO2 welke nog vanuit de wortels
opwaarts getransporteerd wordt, kan toegeschreven worden aan het gebruik van de wortelreserves
voor onderhoud van het wortelmetabolisme enerzijds en COy opgenomen uit de bodemoplossing
anderzijds. In een experiment uitgevoerd voor dezelfde plantage als in deze studie werden drie
bomen geringd op een zelfde tijdstip en werden de koolstofreserves in de fijne wortels van deze
geringde bomen vergeleken met koolstofreserves in wortels van controlebomen. Elf dagen na het
ringen werd in de wortelstalen van de geringde bomen een sterke daling van oplosbare suikers
(glucose, fructose en sucrose) geobserveerd ten opzichte van de controlebomen. Sucrose vormt
een belangrijk transportmolecule in het floéem (Atkins & Smith, 2007; Kuhn & Grof, 2010) en de
sterke daling in sucroseconcentratie in de geringde bomen relatief ten opzichte van stalen van de
controlebomen wijst op de invloed van ringen op de aanvoer van nieuwe fotosynthetische assimi-
laten naar de wortels. Na het ringen werd glucose en fructose sterker verbruikt als reserve voor
wortelmetabolisme, wat hun daling in de geringde bomen kan verklaren. De periode tussen het
ringen en staalname van de wortels was te beperkt om reeds een daling in zetmeelconcentratie
waar te nemen. Verschillende studies vermelden pas een significante daling in zetmeelconcentratie
na 1 a 2 maanden (Bhupinderpal et al., 2003; Olsson et al., 2005; Frey et al., 2006; Hogberg
et al., 2009). Tevens kan de opname van CO2 opgelost via het bodemwater bijdragen aan Fr in
de geringde bomen. Gezien de beperkte bijdrage van dit CO5 aan de koolstofassimilatie in de
plant (Ford et al., 2007) wordt verwacht dat deze bijdrage aan F beperkt is, zoals vermeld in de
literatuurstudie en aangegeven door Aubrey & Teskey (2009).

5.3 Bepaling autotrofe bodemrespiratie: nieuwe methode

Standaardmethodes waarbij Rauto wordt geschat op basis van Eg metingen in geringde en con-
troleplots baseren hun methodologie op het paradigma dat COs afkomstig van wortelrespiratie
enkel via de bodem naar de atmosfeer diffundeert. Analoog volgens deze standaardmethode werd
Rauto bepaald voor de plantage in Zwijnaarde, waarbij een beperkte dagelijkse variatie in Rauto
werd waargenomen. Opvallend was dat er een depressie werd waargenomen in Rauto gedurende
de dag en dit voornamelijk tijdens dagen met hoge een hoge dampdrukdeficit (VPD), dewelke
niet gerelateerd was aan variaties in Tg. Dergelijke depressies in wortelrespiratie werden reeds
waargenomen tijdens studies waarbij wortelrespiratie direct werd geschat door het plaatsen van
cuvettes op wortels (Adachi et al., 2009; Bekku et al., 2009). Beide studies hadden echter geen

sluitende verklaring voor deze waargenomen depressie in wortelrespiratie gedurende de dag.
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Aangezien COq afkomstig van wortelrespiratie echter deels intern getransporteerd kan worden,
is het zeer plausibel dat deze standaardmethoden R,ut, onderschatten. Fr is sterk gerelateerd
aan sapstroomsnelheid (fs), waardoor de hoeveelheid intern getransporteerd COs2 afgeleid van
wortelrespiratie dagelijks variaties in fg volgt. Bijgevolg zijn dagelijkse variaties in de reéle Rauto
veel sterker dan geschat volgens de standaard methode. ’s Middags worden maximale waarden
in Fr bekomen en zal een substantieel deel van de COy afkomstig van wortelrespiratie opwaarts
worden getransporteerd in plaats van uit het wortelstelsel naar de bodem te diffunderen. Dit
verklaart de depressie in Rayto gedurende de dag, waargenomen bij het bepalen van Ry, volgens
de standaardmethode. Dit effect is sterker tijdens dagen met een hoge VPD, aangezien dan een

grotere hoeveelheid CO9 wordt getransporteerd met een grotere hoeveelheid sapstroom.

De standaardmethode schatte Rauto op dagelijkse basis in op 27 % +2%. Wanneer echter re-
kening wordt gehouden met zowel Fr als Eg, dan bedroeg R,uto, op dagelijkse basis gemiddeld
36 % +£0.9%. De standaardmethode onderschatte in deze studie Rauto aldus met 25 % +1%. ’s
Middags, gedurende periodes van hoge fg en dus Fp, kon de onderschatting van R,ut, via de
standaardmethode oplopen tot 45 % 41 %. Slechts één andere studie trachtte de invloed van Fr
op Rauto in te schatten. Grossiord & Epron (2012) vonden dat het niet in rekening brengen van
Fr leidde tot een onderschatting van Raute van 17 % op dagelijkse basis. Hiervoor werd de wor-
telrespiratie bepaald door middel van de '3C-methode. Deze methode steunt op de verschillende
inbouw van '3C door C3- en Cy-planten, wat leidt tot een verschillende isotopische signatuur van
de weefsels. Door het opgroeien van een Cs-plant op een bodem waar vroeger Cy-planten werden
gekweekt of omgekeerd kan zo wortelrespiratie van de heterotrofe bodemrespiratie onderscheiden
worden (Boutton et al., 1998). Begroeiing van een C4-bodem door een Cs-plant moet echter zelf
in stand gebracht worden en neemt een lange tijd in. De complexiteit van de data-analyse en
kostprijs van de proefopzet vormen bijkomende nadelen (Hanson et al., 2000; Kuzyakov, 2006;
Trumbore, 2006). De door ons voorgestelde methode voor het exact bepalen van Rayuto is echter
veel gebruiksvriendelijker en kan op korte termijn uitgevoerd worden. De destructieve aard van
het ringen vormt echter een nadeel. Hierbij kan het beschaduwen van de kruin in plaats van het

ringen van de boomstam een oplossing bieden.

5.4 Bovengrondse efflux van intern CO, afgeleid van wortelres-
piratie

Het transport van COy uit de wortels naar de stam kan de bovengrondse fysiologie van de boom
beinvloeden. Het opwaarts getransporteerde CO4 kan hergebruikt worden bij fotosynthese in blad-

en houtig weefsels en zo deel uitmaken van een inwendig recyclagemechanisme (Pfanz et al., 2002;
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Teskey & McGuire, 2002; Saveyn et al., 2010). Refixatie van CO9 kan de productiviteit van de
plant verhogen door beperking van waterverlies (Cernusak & Marshall, 2000) en resulteert in een
grotere carbon use efficiency (CUE), de ratio van netto primaire productie op totale fotosynthese
(Pfanz et al., 2002). Tevens kan een gedeelte van het opwaarts getransporteerde COqy afgeleid
van respiratie in lager gelegen stamdelen en het wortelstelsel diffunderen naar de atmosfeer via de

stam en takken.

Effluxmetingen worden vaak gebruikt als schatting van de respiratiesnelheid van het beschouwde
weefsel (McGuire & Teskey, 2004; Kuzyakov, 2006). Echter, metingen van E5 en Ep zijn niet
representatief voor schattingen van stam-,tak- en wortelrespiratie, zoals voor deze laatste werd
aangetoond in de vorige sectie. Door oplossing en transport van COq in het xyleem komt de plaats
van diffusie naar de atmosfeer niet noodzakelijk overeen met de plaats van respiratie. Dit betekent
dat de respiratiesnelheid van bepaalde weefsels overschat kan worden, terwijl dit onderschat wordt
bij andere weefsels (Teskey & McGuire, 2002; Gansert & Burgdorf, 2005; Bowman et al., 2005).
Uit deze studie blijkt dat Fr een belangrijke flux vertegenwoordigt die in rekening moet gebracht
worden wanneer men boven- en ondergrondse respiratie schat. CO9 afkomstig van wortelrespiratie
kan opwaarts getransporteerd worden en bijdragen tot Ea, waardoor het foutievelijk als stamge-
respireerd CO2 wordt aanzien (Teskey & McGuire, 2007). De bijdrage van COy afkomstig van
wortelrespiratie aan Ep (Ea wortel) varieerde sterk gedurende de dag wat verklaard kan worden
door variaties in de sapstroom. Op een dagelijkse basis bedroeg E wortel 5.2 % +9.2%. Deze
waarde stemt overeen met een eerder resultaat bekomen door Teskey & McGuire (2007). In deze
studie werd de bijdrage van getransporteerd CO5 aan E, in Platanus occidentalis geschat op 45 %.
Deze waarde werd bepaald door opstelling van een empirische vergelijking tussen Ea van getrans-
porteerd CO2 en [CO2| gemeten in de stam. Vergelijking tussen resultaten van onze studie en de
studie van Teskey & McGuire (2007) dient echter voorzichtig te gebeuren. De relatieve bijdrage
van Fr aan Ej kent waarschijnlijk een seizoenale variaties en wordt beinvloedt door verschillende
factoren zoals boomsoort en -leeftijd, fy en Ty (Teskey & McGuire, 2007).

Enkele kanttekeningen kunnen gemaakt worden bij deze studie omtrent het belang van de interne
CO2 flux bij de meting van autotrofe bovengrondse stamrespiratie. De bepaling van Ea wortel
steunt op de aanname dat elke COg molecule aanwezig in de stam dezelfde kans op diffusie of
transport heeft, onafhankelijk van de plaats van oorsprong. Deze aanname verwaarloost de moge-
lijke invloed van COs afkomstig van wortelrespiratie op de verhouding %} voor stamgerespireerde
COs. Ter hoogte van de stam bevindt het opwaarts getransporteerd COq zich in opgeloste toe-
stand in tegenstelling tot het gasvormige COy afkomstig van lokaal respirerende cellen. De reeds
aanwezige CO9 in het xyleemsap kan tevens oplossing van lokaal gerespireerd COg limiteren indien

xyleemconcentraties te hoog worden. Door beide effecten zal COo afkomstig van stamrespiratie
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mogelijk eerder diffunderen naar de atmosfeer dan oplossen in het xyleemsap en vormt Ea wortel
een overschatting van de bijdrage van CO, afkomstig van wortelrespiratie aan E5. Het is echter

duidelijk dat de impact van COq afgeleid van wortelrespiratie op Ea niet te onderschatten is.

5.5 Belang accurate bepaling bodemrespiratie voor metingen en

modelleren op grote schaal

De inschatting van koolstofluxen op het niveau van bosecosystemen is van essentieel belang voor
het inschatten van het effect van klimaatsverandering op bossen. De resultaten in deze studie
geven aan dat bodemrespiratie in vroegere studies (Hogberg et al., 2001; Bhupinderpal et al.,
2003; Binkley et al., 2006; Frey et al., 2006; Subke et al., 2011) onderschat wordt, met name
dat de autotrofe component en koolstofallocatie naar de bodem groter is dan voorheen aange-
nomen. Een gedeelte van het wortelgerespireerd COq verlaat de plant bovengronds, waardoor
bovengrondse respiratie van houtige weefsels, geschat op 30 % van Reeo (Damesin et al., 2002),
dan weer wordt overschat. Naast het belang voor de interpretatie van Reco is het meten van Fp es-

sentieel wanneer bijdrages van boven- en ondergrondse respiratie aan Rec, worden gekwantificeerd.

Eveneens bij het modelleren van koolstofluxen op zowel ecosysteem- als globaal niveau is een
gegronde kennis van de processen in de koolstofcyclus essentieel (Gillman, 1997). Deze modellen
bieden ons de mogelijkheid om de invloed van wijzigende omgevingsfactoren op de interacties
tussen bio- en atmosfeer in te schatten. Hierbij is modelvalidatie een essentieel onderdeel van mo-
delontwikkeling, waarbij datasets worden gebruikt om het model te testen op zijn accuraatheid.
De data van boven- en ondergrondse respiratie in deze datasets houden echter geen rekening met
het bestaan van een interne CO9 flux en vormen dan ook geen correcte weerspiegeling van de reali-
teit. Bijgevolg wordt modelvalidatie dan ook met foutieve data uitgevoerd. De implementatie van
Fr in deze datasets is dan ook cruciaal voor een correcte voorspelling van de koolstofhuishouding

van bosecosystemen.
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Conclusie

Uit deze studie blijkt het belang van intern CO4 transport bij bepaling van boven- en ondergrondse
respiratie. Huidige methodes ter inschatting van weefselrespiratie steunen op efluxmetingen van
het beschouwde weefsel. Een gedeelte van de CO afgeleid van wortelrespiratie kan echter opwaarts
getransporteerd worden en bovengronds naar de atmosfeer diffunderen. In deze studie bleek het
niet in rekening brengen van de interne component van wortelrespiratie dit respiratieproces op
een dagelijkse basis met 25.1 % 4 0.5 % te onderschatten. ’s Middags gedurende periodes van hoge
sapstroom liep deze onderschatting op tot 44.9 % £ 0.7 %. Tijdens periodes van hoge sapstroom
kan een groter aandeel van COq afgeleid van wortelrespiratie opwaarts getransporteerd worden,

wat de overdag geobserveerde depressie in bodem CQO» eflux kan verklaren.

Daarnaast kan dit intern CO9 afgeleid van wortelrespiratie bijdragen aan stam COg eflux. Over
een 24 h periode bedroeg deze bijdrage 50.4 % £ 5.5 %. Het niet in rekening brengen van intern
CO, transport leidt aldus tot een overschatting van stam- en takrespiratie en een onderschat-
ting van de wortelrespiratie. Om de boven- en ondergrondse respiratie en de koolstofomloop in
ecosystemen correct in te schatten, moet bijgevolg zowel intern CO; transport als boven- en on-

dergrondse CO5 efflux beschouwd worden.

Studies geven aan dat een verhoogde atmosferische CO2 concentratie gepaard kan gaan met een
grotere koolstofallocatie naar de wortels (Norby et al., 2004; Heath et al., 2005) en een toename
in wortelrespiratie (Zak et al., 2000; Selsted et al., 2012). Tevens leidt een toename in atmosferi-
sche CO4 concentratie tot een verhoging van de bodem COs concentratie, waardoor intern COsg
in de wortels een sterke diffusielimitatie naar de bodem kent (Karberg et al., 2005). Gezien de
voorspelde stijging in atmosferische CO2 concentratie kan in de toekomst het belang van het op-
waartse transport van COq afgeleid van wortelrespiratie toenemen. Bepaalde studies observeren
onder verhoogde atmosferische CO5 concentraties echter een daling in sapstroom (Wang et al.,
2005; Wertin et al., 2010) wat intern COg transport negatief beinvloedt. Tevens kan naargelang
boomsoort, omgeving en seizoen het relatieve belang van intern COy transport variéren. Verder
onderzoek naar de invloed van deze parameters op intern COq transport is nodig en zal leiden tot
het vergroten van de kennis van de koolstofcyclus in bomen en ecosystemen (Grossiord & Epron,
2012).
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