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RESUMEN 

 

Alrededor del mundo se han presentado muertes masivas de árboles. Estas muertes 

podrían estar conectadas con el cambio climático a nivel global y es muy probable que la 

hidráulica de las plantas esté jugando un papel muy importante en este proceso. Para 

mantener la conductividad de agua constante por unidad de área foliar conforme los 

árboles crecen, se requiere que los vasos en el xilema se ensanchen desde la punta hacia 

la base. Pero entre más anchos sean los vasos, más vulnerables son a las embolias de gas, 

por lo que en promedio los individuos más altos de cada especie deberían ser más 

vulnerables. La teoría tradicional de la adaptación hidráulica de las plantas sostiene que el 

clima determina el diámetro de los vasos: los individuos con vasos angostos se 

seleccionarían en climas fríos, mientras que individuos con vasos más anchos habitarían 

climas más cálidos. Trabajos más recientes sugieren que la altura de las plantas es el factor 

principal que determina el diámetro de los vasos. No obstante, aún falta explorar a detalle 

la relación entre el diámetro de los vasos y el clima. En este trabajo examinamos la 

posibilidad de que haya variación adaptativa en el intercepto en la relación entre el 

diámetro de los vasos y la distancia desde la punta de la rama más alta de los árboles 

hasta la base del tallo. De acuerdo a la teoría tradicional, las plantas que habitan en áreas 

frías y secas presentarían un intercepto más bajo en comparación con las plantas en zonas 

más cálidas y húmedas. Para investigar esto, instalamos estaciones climáticas en 

gradientes climáticos contrastantes en tres estados de México y medimos el diámetro de 

los vasos en diez especies del género Viburnum (Adoxaceae). No encontramos evidencia 

de que el clima afecte el ensanchamiento de los vasos, aunque la altura total del árbol y el 

tamaño de la hoja sí tienen cierto efecto en el intercepto Y de los perfiles longitudinales 

de cada planta.  
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ABSTRACT 

 

Worldwide, there has been a massive dieback of trees that might be related to climate 

change and it seems that plant hydraulics could play a fundamental role on it. To maintain 

constant conductance per-unit leaf area as trees grow taller, vessels in the xylem should 

widen from the stem tip to the base. Wider vessels are more vulnerable to embolism, so 

taller plants should be more vulnerable. The traditional theory of vessel hydraulic 

adaptation postulates that vessel diameter is determined by climate; cold weather would 

select for narrower vessels compared to warmer areas. Recent work suggests that plant 

height is the main driver of vessel diameter, meaning that the relationship between vessel 

diameter, climate, and height remains to be explored. Here, we examine the possibility of 

adaptive variation in the Y-intercept of within-plant tip-to-base vessel widening curves, 

expecting that plants in dry and cold areas would have lower intercepts (narrower vessels 

for a given height) than plants in moist-warm climates. To examine this issue, we installed 

climate stations along strong elevational gradients in three states in Mexico and measured 

vessel diameter along the stems of ten species of Viburnum (Adoxaceae). We found no 

evidence that climate affects vessel widening, although total plant height and leaf area 

have a small effect on the Y-intercept of the vessel widening profile along individual 

stems.  

 

 

 

 

 

 

 

  



3 
 

INTRODUCCIÓN 

 

Los efectos del cambio climático a nivel mundial han sido cada vez más notorios a 

lo largo de los últimos años. Uno de estos efectos es el aumento en la frecuencia y duración 

de las sequías las cuales, a su vez, provocan un aumento importante en la mortalidad de los 

árboles (Anderegg et al. 2015; Bennett et al. 2015; McDowell y Allen 2015; Adams et al. 

2017; Greenwood et al. 2017; Stovall et al. 2019). Durante estos eventos de mortalidad 

masiva los árboles más altos tienden a ser los que presentan mayor vulnerabilidad ante las 

sequías (Olson et al. 2018; Liu et al. 2019; Stovall et al. 2019), y esto es preocupante porque 

estos individuos de gran talla juegan papeles ecológicos importantes y son parte de 

diversos servicios ecosistémicos, como captura de carbono, proveer hospedaje a la flora y 

fauna local y el reciclaje de nutrientes (Lindenmayer y Laurance 2017).  

 

La explicación de la vulnerabilidad de los individuos más altos ha generado 

controversia en la comunidad científica (Cai y Tyree 2010; Pfautsch et al. 2016; Liu et al. 

2019). Estos árboles poseen mayor cantidad de raíces y volumen del tronco por lo que, al 

tener mayor capacidad para acceder y almacenar agua y nutrientes, su supervivencia y 

resistencia a las sequías debería aumentar. No obstante, se han observado muertes masivas 

de gran cantidad de árboles de gran altura (Bennett et al. 2015; Stovall et al. 2019). Esta 

aparente contradicción ha evidenciado vacíos trascendentales en las formas en que las 

plantas utilizan los recursos hídricos, ya que la adaptación a las sequías involucra múltiples 

disyuntivas fisiológicas y ecológicas. A largo plazo, comprender mejor estos fenómenos 

podría ayudar a generar estrategias para prevenir la muerte de los árboles más altos que  

ocurre progresivamente desde la punta hacia la base, a lo que se le conoce como muerte 

apical (Hacke 2015; Fajardo et al. 2020). 

 

Debido a que los árboles más altos presentan mayor tasa de mortalidad a nivel 

mundial, la altura de la vegetación se verá alterada eventualmente y estos efectos se 

verán incrementados con el cambio climático (Bennett et al. 2015). Para entender estos 
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cambios, se requiere entender de manera tanto teórica como experimental por qué los 

árboles más altos están muriendo. Desafortunadamente, aún no se conocen con certeza 

las causas de estos cambios en altura pero hay indicios de que la hidráulica de los árboles 

podría ser un factor fundamental en ello (Mcdowell et al. 2008; Savage et al. 2010; Sperry 

y Love 2015; Olson et al. 2018; Liu et al. 2019). 

 

Los vasos y su papel en la hidráulica de las plantas 

 

Los vasos son los conductos en el xilema que llevan agua bajo presión negativa 

desde las raíces hasta las hojas en las angiospermas (Fahn 1990; Mauseth 2014). Este 

sistema hidráulico tiene la desventaja de ser vulnerable a las sequías. Las sequías 

acrecientan el estrés hídrico con lo que aumenta la presión negativa de los vasos 

ocasionando embolias que son burbujas de aire que eventualmente pueden bloquear el 

paso del agua por los vasos y de acumularse, pueden llegar a matar al árbol (Schenk et al. 

2015).  Esta muerte puede observarse desde la punta del árbol hacia abajo, aunque las 

embolias aparecen inicialmente en la base. Esto se debe a que conforme aumenta la 

presencia de burbujas de aire en el xilema, aumenta la probabilidad de que se bloqueen 

suficientes vasos a lo largo del individuo que no permitan que el agua llegue a hasta las 

hojas (Delzon y Cochard 2014; Anderegg et al. 2015; Bennett et al. 2015; Camarero et al. 

2015).  

 

Durante los últimos años diversas investigaciones han afirmado que el transporte 

del agua depende principalmente del diámetro de los vasos (Anfodillo et al. 2006; Petit y 

Anfodillo 2009; Olson y Rosell 2013; Rosell et al. 2017; Olson et al. 2018; Petit et al. 2018; 

Soriano et al. 2020). Entre más anchos sean los conductos se presenta menor fricción con 

las paredes por unidad de volumen, lo que hace más eficiente el transporte de agua. Sin 

embargo, los conductos anchos son más vulnerables a las embolias. En cambio, los vasos 

más angostos presentan menor probabilidad de sufrir embolias pero mayor resistencia y 

con ello, menor flujo de agua. Existe por lo tanto, una disyuntiva entre minimizar los daños 
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por embolias y maximizar el transporte de agua a toda la planta (Wheeler et al. 2005; Cai y 

Tyree 2010; Savage et al. 2010; Hacke et al. 2017). 

 

Existen trabajos teóricos que afirman que los vasos deberían ser más anchos en la 

base del árbol con respecto a la punta de éste, con lo que se mantendría constante la 

conductividad hidráulica por hoja (West et al. 1999; Petit y Anfodillo 2009; Olson et al. 

2014a), de tal manera que un árbol puede alcanzar grandes alturas manteniendo 

constante su productividad fotosintética por unidad de hoja  (Michaletz et al. 2014).  

 

Para explicar por qué se requiere que aumente el diámetro de los vasos se puede 

utilizar la fórmula de Hagen–Poiseuille (Ecuación 1) que muestra que, conforme aumenta 

la longitud del conducto, se requieren pequeños aumentos en el diámetro de éste para 

mantener el flujo de agua constante. 

 

𝑄 =
∆𝑃 𝑟4𝜋

𝜌 𝐿 8
 

Ecuación 1. Fórmula de Hagen–Poiseuille. Q= flujo, ΔP= gradiente de presión,         

r= radio, ρ= densidad, L= longitud del conducto 

 

En 1997 fue postulado el modelo West-Brown-Enquist, en el que se propone una 

arquitectura fractal para conductos que van escalando progresivamente (West et al. 

1997). Originalmente fue propuesto para explicar patrones en el escalamiento del sistema 

cardiovascular y respiratorio de vertebrados, el sistema vascular de las plantas y el sistema 

traqueal de los insectos.  Más tarde, ellos mismos propusieron un modelo integral basado 

en la hidrodinámica, la biomecánica y el patrón de ramificación de las plantas (West et al. 

1999). Aunque han surgido nuevas propuestas y adaptaciones del modelo (Petit y 

Anfodillo 2009; Anfodillo et al. 2013a; Rosell et al. 2017), en esencia, hasta la fecha se 

sigue el principio del modelo propuesto por West, Brown y Enquist que indica que, para 

resolver el problema del incremento de la resistencia conforme aumenta la altura y 

mantener la optimalidad hidráulica, se requiere que los conductos ensanchen con una 
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pendiente de 0.2. Esto significa que si la pendiente fuera mayor, es decir, los conductos se 

ensancharan más rápidamente conforme aumenta la altura de la planta, la presión se 

perdería ya que no sería posible sostener la columna de agua hasta las hojas y aumentaría 

la probabilidad de que se presentaran embolias. Por el contrario, si la pendiente del 

ensanchamiento en los vasos conforme aumenta la altura de los árboles fuera menor y los 

conductos se ensancharan lentamente, la fricción a lo largo del trayecto se acumularía y el 

transporte de agua se dificultaría progresivamente aunque la probabilidad de presentarse 

embolias sería menor.  

 

Este modelo también explica por qué la altura máxima teórica de los árboles es de 

poco más de 100 metros (Koch et al. 2004). Más allá de esta altura, el transporte de agua 

hacia el ápice sería menos eficiente a medida que aumenta la altura de los árboles y 

habría una selección negativa hacia estos individuos ya que las plantas más altas son más 

vulnerables a los embolismos provocados por sequías (Wheeler et al. 2005; Cai y Tyree 

2010; Bennett et al. 2015; Rowland et al. 2015; Trueba et al. 2017; Rosell et al. 2017; B. 

Eller et al. 2018; Johnson et al. 2018; McDowell et al. 2018; Olson et al. 2018; Stovall et al. 

2019; Echeverría et al. 2019; Soriano et al. 2020). 

 

La influencia del clima en el escalamiento de los vasos 

 

Los cambios en la altura de la vegetación a nivel mundial, causados por la muerte 

masiva de los árboles más altos, se han asociado al cambio climático y la hidráulica 

(Mcdowell et al. 2008) pero aún falta investigar otros factores que podrían estar 

involucrados en la vulnerabilidad hidráulica de las plantas.  

 

Durante muchos años se pensó que la adaptación hidráulica en cuanto al ancho de 

los vasos está determinada por el clima (Carlquist, 1984) y con el incremento de los efectos 

del cambio climático a nivel global investigar esta relación es más relevante que nunca. De 

acuerdo con esta teoría, los vasos más angostos podrían evitar embolias, por lo que plantas 
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que habitan en zonas secas y frías, generalmente más propensas a sequías o a cambios 

fuertes de temperatura, tendrían vasos más angostos que las plantas en zonas calientes y 

húmedas (Zanne et al. 2014; Pfautsch et al. 2016; Venturas et al. 2017). No obstante, 

investigaciones más recientes refutan esta noción tradicional de la influencia del clima en el 

ancho de los vasos y asignan un papel más importante a la altura de la planta. Estas 

afirmaciones se sustentan en múltiples trabajos que han mostrado que el ancho de los 

vasos aumenta con el largo del árbol de acuerdo a modelos de optimalidad (Anfodillo et al. 

2013b; Olson et al. 2014b, 2018; Echeverría et al. 2019). 

 

Todo esto significa que en las regiones que se están volviendo más secas, los 

individuos más altos son cada vez más vulnerables a las embolias que sus semejantes de 

menor tamaño. Estas observaciones están replanteando 60 años de teoría y práctica en la 

ecología y la fisiología vegetal, donde se asumía que el clima y la disponibilidad de agua 

eran los determinantes más importantes en el diámetro de los conductos del xilema 

(Carlquist 1984; Tyree et al. 1994; Mcdowell et al. 2008). 

 

La altura de la planta claramente es el factor principal que determina el diámetro 

promedio de los vasos, pero no se descarta que haya variación adaptativa en la relación 

vaso-clima como postula el modelo tradicional. Es decir, podría haber variación en la 

ordenada al origen en la relación entre el diámetro de los vasos y la altura de la planta. En 

caso de que esto ocurra, se esperaría una ordenada al origen más baja en árboles que 

habiten en zonas secas o frías que en árboles de la misma altura de zonas calientes y 

húmedas. Encontrar diferencias en las ordenadas al origen con respecto al clima ampliaría 

la perspectiva tradicional que no considera el tamaño de la planta. De rechazarse esta 

predicción sería evidente la necesidad de descartar por completo la perspectiva 

tradicional y reemplazarla.  

 

Es evidente que mucha de la variación en los modelos hidráulicos sugiere que hay 

otros factores que modifican el ancho de los vasos, como la altura máxima de la planta (Koch 
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et al. 2004), el tamaño de las hojas (Gleason et al. 2018) y la densidad de la madera  (Pratt y 

Jacobsen 2017). Si bien es cierto que estos factores podrían estar influenciados directa o 

indirectamente por el clima, en conjunto todos afectan la adaptación hidráulica del árbol y su 

capacidad para competir y colonizar otros ambientes.  

 

Para poner a prueba si el clima u otros factores influencian el diámetro de los vasos 

se requiere estudiar un grupo de especies cercanamente emparentadas que estén 

distribuidas a lo largo de un amplio gradiente climático. Es decir, es necesario analizar 

árboles de distintas especies que se encuentren tanto en temperaturas cercanas a la 

congelación en altitudes altas, así como otros a altitudes bajas. Al utilizar especies 

cercanamente emparentadas se minimiza la variación anatómica intra e interespecífica 

que se pudiera presentar y con ello se maximiza la probabilidad de detectar diferencias 

debidas a las condiciones climáticas.  

 

OBJETIVO 

 

Entender la relación entre la disponibilidad de agua, la altura de las plantas y sus 

sistemas conductores en el género Viburnum L. para replantear la teoría de la adaptación 

hidráulica al clima.  

 

HIPÓTESIS 

 

El factor principal en el ensanchamiento de los vasos es la altura de la planta, pero 

podría haber variación adaptativa en la ordenada al origen en la relación entre el diámetro 

de vasos y la altura de la planta donde árboles que habitan zonas cálidas y húmedas 

tendrían una ordenada al origen mayor que plantas que habitan zonas secas y frías (Fig. 

1). 
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 Figura 1. Hipótesis: la ordenada al origen en la relación entre el diámetro de vasos 

y la altura de la planta será mayor en los árboles que habiten en zonas cálidas y húmedas 

(color rojo) que los árboles que habiten zonas secas y frías (color azul). 

 

 

MÉTODOS 

 

Modelo de estudio  

 

El modelo de estudio seleccionado fue el género Viburnum L. (Adoxaceae) ya que 

se distribuye a lo largo de gradientes climáticos amplios en el hemisferio norte, Asia y 

Sudamérica.  En México hay 17 especies de Viburnum que se distribuyen principalmente 

en el centro y sur del país (Villarreal-Quintanilla y Estrada-Castillón 2014). 

 

 De ellas, se seleccionaron diez especies que se encuentran a lo largo de gradientes 

altitudinales amplios en bosques mesófilos en la Sierra Norte de Puebla, en la Sierra Mixe 

y Norte de Oaxaca y alrededor de San Cristóbal de las Casas en Chiapas: V. acutifolium 

Benth., V. caudatum Greenm., V. fuscum (Oerst.) Hemsl., V. hartwegii Benth., V. jucundum 

C.V. Morton, V. lautum C.V. Morton, V.  microcarpum Schltdl. & Cham., V. mixeii (aún no 

registrado), V. sulcatum (Oerst.) Hemsl. y V.  tiliifolium (Oerst.) Hemsl. (Fig. 2). 
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Figura 2. (A) Hábito de vida de V. acutifolium en Santa María Huitepec, Oaxaca. (B) 

Inflorescencia de V. acutifolium. (C) V. jucundum, tipo de hoja LPT, Chiapas. (D) V. lautum, 

tipo de hoja SGE, Chiapas.  

 

El género Viburnum presenta recambio de especies con pequeñas variaciones 

climáticas, es decir, dentro de una misma área geográfica en sitios relativamente cercanos 

entre sí, pero con diferentes altitudes, por lo que se pueden encontrar diferentes especies 

conforme cambian las condiciones climáticas (Fig. 3). Esta particularidad convierte a este 

género en un buen modelo para probar nuestra hipótesis ya que son especies 

filogenéticamente cercanas con características de la madera muy similares. 
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Figura 3. Gradientes altitudinales de Puebla (A), Oaxaca (B) y Chiapas (C). Las hojas se 

encuentran a escala y se señala el tipo de hoja de cada especie. 

 

Una característica de este género es que presenta alta variación en el tipo y 

tamaño de las hojas (Winkworth y Donoghue 2005; Schmerler et al. 2012). Por lo cual se 
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determinaron tres nomenclaturas para diferenciarlas: SGE para especies con hojas 

pequeñas, glabras y enteras, LGE, para especies con hojas grandes, glabras y enteras y LPT 

para especies con hojas grandes, pubescentes y con márgenes serrados. 

 

Métodos de campo  

 

Se instalaron estaciones meteorológicas con la capacidad de medir distintas 

variables climáticas a lo largo de cinco gradientes altitudinales en Puebla, Oaxaca y 

Chiapas con tres y hasta cuatro estaciones climáticas en cada gradiente sumando un total 

de 16 sitios. Cada gradiente abarca sitios donde la temperatura desciende al punto de 

congelación, hasta zonas más bajas con climas cálidos. El intervalo climático abarca desde 

1,342 m s.n.m. hasta 2,862 m s.n.m. Este intervalo es suficientemente amplio como para 

poner a prueba la predicción de que las plantas en zonas de mayor altitud y, por lo tanto 

clima más frío, tendrán ordenadas al origen más bajas. Es decir, tendrán vasos más 

angostos con respecto a la altura de la planta, que árboles que habiten altitudes más bajas 

y, por lo tanto, temperaturas más cálidas. 

 

Se exploraron los datos de temperatura promedio mensual a lo largo de tres años. 

Las estaciones fueron colocadas en diferentes periodos de tiempo a partir de abril del 

2016 hasta febrero del 2019 por lo que algunos sitios cuentan con menos datos que otros.  

 

En cada piso altitudinal, es decir, en cada sitio donde se instaló una estación 

meteorológica, se colectaron segmentos de madera de tres individuos de cada especie 

presente del género Viburnum. Para poder medir el camino conductivo más largo, en cada 

árbol se buscó la rama más larga y se colectaron los primeros 30 centímetros del tallo para 

procesar posteriormente los segmentos de 1,2,3,4,5,6,8,10,20 y 30 centímetros desde la 

punta. A partir de ahí, se obtuvieron cuñas del xilema externo de la madera duplicando la 

distancia entre muestra hasta llegar a la base, la cual también fue colectada. De modo 

que, dependiendo de la altura del árbol se colectó madera a los 60,120,240 y 480 
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centímetros, más la base sin llegar a las raíces (Fig. 4). También se midió el diámetro del 

árbol a cada distancia desde la punta a la base.  

 

Figura 4. Diagrama de colecta para cada árbol. 

 

Debido a que el camino conductivo continúa en las hojas, se colectaron alrededor 

de diez hojas grandes provenientes de la punta del árbol por cada individuo, las cuales 

fueron prensadas y secadas para poder ser escaneadas y medidas posteriormente.  

 

Procesamiento de muestras  

 

Después de colectar las muestras de madera, éstas fueron guardadas en frascos 

herméticos con alcohol al 70 % hasta el momento de elaborar los cortes anatómicos. 

Posteriormente, se realizaron cortes anatómicos con un microtomo GSL1 (Gärtner, 

Lucchinetti, & Schweingruber, 2014) para cada segmento a las distancias desde la punta 

que muestra la Figura 4. Cada segmento fue teñido, deshidratado y montado en resina 

para elaborar preparaciones permanentes que permitieran observar y analizar las 

diferentes estructuras y elementos de la madera. De cada segmento se midió el diámetro 

de 25 vasos ubicados en el anillo de crecimiento más reciente. Los vasos fueron medidos 
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con el micrómetro de un microscopio binocular biológico Velab VE-B1 a un aumento de 

100x. Para evitar sesgos con la selección de los vasos, y no medir únicamente los vasos 

más anchos o más delgados, se eligió una zona del micrómetro y se midieron los vasos 

que se presentaran en esta zona mientras se exploraba el anillo exterior de la madera. El 

género Viburnum presenta placas escalariformes (Fig. 5A) de modo que, en un corte 

transversal, la unión entre dos vasos se puede interpretar a primera vista como dos vasos 

unidos por dos paredes celulares. No obstante, la variable de interés de esta investigación 

fue el diámetro del conducto por el cual se transporta agua, por lo que se midió el 

diámetro conjunto de ambos vasos ante estas situaciones (Fig. 5B). 

 

 

Figura 5. (A) Corte longitudinal a 100x de V. sulcatum. Se aprecian dos placas 

escalariformes señaladas con flechas (B) Corte transversal a 100x de Viburnum sulcatum. 

Se pueden apreciar dos vasos divididos por una placa escalariforme. Se señala con una 

flecha el diámetro considerado para las mediciones.  

 

Así mismo, se midieron otras variables que podrían influir en el diámetro de los 

vasos como la densidad de la madera (Olson et al. 2018). Para obtener estos datos se 

utilizaron trozos de aproximadamente 1 cm3 del xilema externo de las bases de cada 

individuo. Estos cubos fueron secados en un horno a 103°C durante 24 horas y después se 

midió el peso seco con ayuda de una balanza analítica. El volumen se obtuvo mediante el 

método de desplazamiento de agua con los trozos de madera ya secos (Williamson y 

Wiemann, 2010) . 
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Para obtener y procesar los datos de las hojas se escanearon de cinco a diez hojas 

de cada individuo con el programa WinFOLIA Basic2011a (Regent Instruments Inc. 2011). 

De cada hoja se obtuvo su área, la cual fue promediada por individuo y posteriormente 

por especie en cada sitio. El área de las hojas fue obtenida como una medida para estimar 

el largo de los conductos del xilema que continúan en las hojas. Es importante aclarar que 

se utiliza el término “tamaño de la hoja” y no “área foliar” debido a que éste último 

generalmente se refiere a la medición del área de todas las hojas de un individuo. Debido 

a que algunos datos provienen de muestreos elaborados con otros propósitos, no fue 

posible estandarizar o utilizar algunas mediciones. Por ejemplo, los datos del largo de las 

hojas no se encontraban disponibles en algunas bases de datos por lo que se optó por 

utilizar únicamente datos estandarizados del área de las hojas.  

 

Análisis estadísticos 

 

Se elaboraron regresiones del diámetro de los vasos de los tres individuos por 

especie, en cada sitio, contra la distancia desde la punta. Para explicar la variación en el 

eje “y” se realizaron múltiples análisis para dilucidar la influencia del clima en el diámetro 

de los vasos. Se comenzó por analizar esta influencia de forma cualitativa con métodos 

visuales. Después se elaboró un índice para tratar de suprimir el efecto de la temperatura 

en el ensanchamiento de los vasos. Por último, se corrieron modelos lineares mixtos en el 

programa R (R Core Team, 2018) considerando la temperatura, la densidad de la madera y 

el tamaño de la hoja como variables explicativas de la variación en la ordenada al origen 

de la relación entre el diámetro de los vasos y la altura de los árboles. Los modelos se 

compararon entre sí con el criterio de Akaike (AIC) a partir del cual se eligió el mejor 

modelo.   

 

 

 

 



16 
 

RESULTADOS 

 

En total se muestrearon 54 individuos de Viburnum de 10 especies, en 16 sitios a lo 

largo de 5 gradientes altitudinales en la Sierra Norte de Puebla, en la Sierra Mixe y Norte 

de Oaxaca y alrededor de San Cristóbal de las Casas en Chiapas. Los gradientes en estos 

tres estados se extienden en un tramo de alrededor de 120 Km con un gradiente 

altitudinal de 1,343 to 2,862 m s.n.m. lo cual equivale a 1,519 metros entre el sitio más 

bajo y el más alto (Tabla 1). 

 

Tabla 1. Listado de las especies de Viburnum incluídas en este estudio y los sitios 

donde se ubican.  

Especies Sitios Estado Altitud (m s. n. m.) Tipo de hoja 

V. acutifolium Santa María Huitepec Oaxaca 2650 SGE 

 
Mirador Oaxaca 2862 SGE 

V. caudatum Pahuatlán Puebla 1725 SGE 
V. "fuscum" Mirador Oaxaca 2520 LGE 
V. hartwegii Pocolum Chiapas 1633 LGE 
V. jucundum Huitepec  (arriba) Chiapas 2613 LPT 

 
Huitepec (medio) Chiapas 2463 LPT 

 
Huitepec (abajo) Chiapas 2306 LPT 

 
Yashtinin Chiapas 2350 LPT 

V. lautum Huitepec (abajo) Chiapas 2306 SGE 

 
Yashtinin Chiapas 2350 SGE 

 
Moxviquil Chiapas 2303 SGE 

 
Teopisca Chiapas 1774 SGE 

V. microcarpum Pahuatlán Puebla 1343 LPT 

 
Cerro Pelón Oaxaca 2171 LPT 

V. mixeii 
Totontepec Villa de 
Morelos 

Oaxaca 1928 LGE 

V. sulcatum Mirador Oaxaca 2860 LPT 
V. tiliifolium Honey Puebla 2180 SGE 

 

Se observó que el género Viburnum presenta vasos solitarios con porosidad difusa 

con traqueidas como elementos no perforados, las cuales posiblemente auxilien en la 

conducción del agua. A simple vista en el microscopio era posible apreciar que había 

variación en el diámetro de los vasos. Así que, sabiendo que la altura de la planta es un 
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factor muy importante que influye en el diámetro promedio de los vasos, se hizo una 

correlación entre el diámetro de los vasos y la altura de los árboles (R2= 0.8402, m=0.1808, 

p= <2e-16, Fig. 6, Anexo1) para analizar la importancia de esta relación así como observar 

qué tanto se acerca o desvía la pendiente del modelo West-Brown-Enquist.  

 

Figura 6. Correlación entre el logaritmo de la distancia desde la punta del árbol (cm) y el 

logaritmo del diámetro de los vasos (μm). Cada línea representa el promedio del diámetro 

de los vasos de tres individuos por sitio y cada color una especie diferente. Las unidades 

del eje de las X se encuentran en escala lineal. 

 

 La correlación es fuerte y significativa. La pendiente general es muy cercana al 

valor predicho (0.2). Es importante notar que hay mucha variación en la ordenada al 

origen y que la varianza parece aumentar en la punta y disminuir hacia la mitad del árbol.  

 

 A primera vista, podría pareciera que la pendiente aumenta conforme aumenta la 

altura, por lo que se desglosaron las pendientes por individuo (Anexo 2) y se corrió una 

correlación. La correlación entre las pendientes y la altura total de los árboles no explica la 

variación y tampoco fue significativa (R2=0.032, P=0.11).  Por lo que una vez explorada y 

rechazada esta posible explicación, se exploró la posibilidad de que la temperatura fuera 

el factor explicativo de la variación en el eje Y.  
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Para saber si el clima podría ser un factor explicativo importante se requiere que 

las diferencias climáticas entre los sitios donde habita cada especie sean contrastantes. Se 

ha visto que la temperatura es el factor climático más importante en el escalamiento de 

los vasos (Olson et al. 2014a, 2018) por lo que se decidió solamente utilizar esta variable 

dentro de los análisis. Los datos obtenidos de las estaciones meteorológicas muestran que 

Viburnum habita en sitios climáticamente cotrastantes con temperaturas promedio 

anuales que pueden variar hasta 9°C entre los sitios más contrastantes (Fig. 7) con registro 

de temperatura mínima absoluta de -2.9 °C a temperaturas máximas absoluta de 32.8 °C. 

Se observó que cuando las especies se encuentran en más de un sitio, las condiciones dee 

temperatura son similares entre sí.  

 

Figura 7. Temperatura mensual promedio por sitio. Cada línea representa un sitio 

diferente y cada color una especie. 

 

 Una vez que se verificó que la temperatura entre los 16 sitios es contrastante, se 

realizó una primera aproximación para ver si esta variable explica la variación en el 

escalamiento de los vasos. Para ello, se graficó nuevamente la altura de los árboles contra 

el diámetro de los vasos tal como se hizo en la Figura 6 pero esta vez coloreando en un 
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gradiente de color de acuerdo a la temperatura promedio anual del sitio donde los colores 

azules presentan las temperaturas más frías y los rojos las más cálidas (Fig. 8B). Contrario 

a lo esperado si  la temperatura explica la variación asociada al eje Y, dicha gráfica no sólo 

no muestra el patrón esperado (Fig. 8A), sino que no es posible distinguir patrón alguno.   

  

 

Figura 8. (A) Hipótesis de las pendientes. Si la temperatura explica la variación en el eje de 

las Y, la ordenada al origen de sitios más cálidos será mayor que los de sitios más fríos.   

(B) Gráfica del escalamiento de los vasos con respecto a la altura de la planta con el 

gradiente de temperaturas. En color azul a las temperaturas promedio por sitio más bajas 

y de color rojo las más altas.  

 

 Posteriormente se elaboró un índice para tratar de eliminar el efecto de la 

temperatura. Este índice consistió en dividir el logaritmo del diámetro de los vasos entre 

la temperatura promedio anual y graficarlo contra la distancia desde la punta. De ser la 

temperatura responsable de la variación en el diámetro de los vasos, debería disminuir la 

varianza en el eje Y y las pendientes se presentarían aproximadamente con la misma 

ordenada al origen. Al elaborar este índice se pudo observar que no disminuyó la variación 

(Fig. 9) y que aparentemente tampoco hay un patrón.  
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Figura 9. Índice del log10 diámetro de los vasos/ temperatura contra Log10 distancia 

desde la punta. Las unidades del eje X se encuentran en escala lineal. 

 

Después de observar que la temperatura aparentemente no tiene un papel tan 

evidente en el escalamiento de los vasos se procedió a considerar otras variables de 

interés, como el tamaño de la hoja y la densidad del xilema externo en la base. Para poder 

dilucidar el efecto de cada una de estas variables sobre el ensanchamiento de los vasos, 

así como la posible interacción entre ellas, es necesario considerar el diseño experimental 

de este estudio. El diseño experimental implica que dentro de cada transecto los 

individuos de cada especie se anidan dentro de los sitios por lo que se utilizaron modelos 

lineares de efectos mixtos para considerar este anidamiento.  

 

Al correr los modelos lineares mixtos se probaron diferentes combinaciones entre 

las variables de interés y la presencia o ausencia de pendientes aleatorias con diferentes 

métodos (Tabla Anexo 3). Estos modelos demostraron que es necesario considerar el 

anidamiento de datos y que hay pendientes aleatorias. Para estandarizar las 

comparaciones de modelos se utilizó el criterio de Akaike (AIC) en donde el valor más 

pequeño de entre todos los modelos es considerado el mejor modelo. También se 

compararon los mejores modelos mediante Análisis de Varianzas (ANOVA) para saber si 
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un modelo es significativamente diferente de los demás. El valor más bajo de AIC que se 

obtuvo fue el del modelo nulo, que considera el anidamiento de datos y las pendientes 

aleatorias. Esto significa que las variables explicativas tienen un efecto mínimo sobre el 

escalamiento de los vasos.  

 

En especial, al considerar el efecto de la temperatura, estos modelos tienden a ser 

peores. Por su parte, la densidad y el largo de la hoja aparentemente tienen cierto efecto. 

Para saber si este efecto es significativamente diferente al modelo nulo se elaboraron 

ANOVAs. El análisis no arrojó diferencias significativas entre ellos y el modelo nulo (P= 

0.37 para la densidad y P=0.43 para el largo de la hoja) por lo que se descarta que alguna 

de las variables mencionadas esté explicando la variación asociada a la relación entre el 

diámetro de los vasos y la altura de las plantas. No obstante, al graficar el diámetro de 

vasos contra la altura de la planta y colorear las pendientes de acuerdo al tamaño de la 

hoja, es posible apreciar que, aunque no es un patrón estable, cuando el área de las hojas 

es mayor, la ordenada al origen también lo es (Fig. 10.)  

 

 Figura 10. Escalamiento de los vasos con respecto a la altura de la planta con el 

gradiente del tamaño de las hojas en cm2. En color rojo las hojas de mayor tamaño, en 

amarillo tamaños intermedios y terracota las hojas pequeñas. Las unidades del eje de las x 

se encuentran en escala lineal. 
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DISCUSIÓN 

Al graficar los datos de la relación entre el diámetro de los vasos y la distancia 

desde la punta de los árboles (es decir, su altura) se puede observar que dicha relación es 

fuerte y significativa (R2= 0.8402, m=0.1808, p= <2e-16). La pendiente general se ajusta a 

los supuestos del modelo de West-Brown-Enquist y a las modificaciones posteriormente 

propuestas (West et al. 1999; Petit y Anfodillo 2009), ya que se encuentra muy cerca de la 

pendiente predicha por el modelo. Así mismo, las pendientes individuales de cada árbol 

también oscilan alrededor de 0.2, por lo que la altura de la planta claramente es el factor 

principal que determina el diámetro promedio de los vasos tal como se había observado 

previamente en otros estudios (Rosell et al. 2017; Olson et al. 2018, 2020)  

Sabemos que la variación climática entre sitios es alta, ya que la temperatura 

promedio anual puede variar hasta 9 °C entre los sitios más contrastantes. Esta variación 

es de esperarse considerando el gradiente altitudinal comprendido en este estudio en 

donde hay una diferencia de 1,520 m entre el punto más bajo y el punto más alto. En 

algunos gradientes similares se ha observado que la temperatura suele puede variar 0.542 

°C cada 100 m de altitud (Salas-Morales et al. 2015), por lo que los resultados son 

consistentes.  Con esta magnitud de variación se esperaría que, de haber un efecto de la 

temperatura en el ensanchamiento de los vasos, este fuera evidente en los análisis.  

Un indicio de que la teoría tradicional no se está cumpliendo es la gráfica del 

diámetro de vasos contra la altura de los árboles donde la pendiente de cada sitio está 

coloreada de acuerdo a su temperatura promedio anual (Fig. 7). En este gráfico las 

temperaturas más altas se muestran en colores rojizos y las más bajas en un gradiente 

azul. Se esperaba que las temperaturas más bajas, es decir, las que se muestran en color 

azul, tuvieran una ordenada al origen más baja. No obstante, al graficar el gradiente de 

temperatura no es posible observar un cambio gradual en los colores sino que, por el 

contrario, hay casos inequívocamente invertidos. Por ejemplo, V. jucundum habita a partir 

de los 2,300 m s.n.m. y V. lautum habita de 1,774 a 2,350 m s.n.m. Aunque ambas 

especies comparten su distribución en algunas zonas, en general V. lautum habita 
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generalmente temperaturas más cálidas (hasta 4 °C en temperatura promedio anual). No 

obstante, su ordenada al origen es evidentemente inferior a la de V. jucundum. En este 

caso, un factor que podría afectar este patrón son las diferencias de tamaño contrastantes 

entre estas dos especies ya que V. jucundum posee las hojas más grandes de todas las 

especies muestreadas y tiene mayor altura (llegando a medir unos 12 m), mientras que V. 

lautum es más bien un arbusto de aproximadamente 1.50 m de altura y con hojas 

pequeñas. Otro caso a resaltar es el de V. fuscum, donde se observa una pendiente muy 

alta. Esta especie suele presentar hojas de tamaño pequeño a mediano y es notorio que 

habita en uno de los sitios más fríos donde las temperaturas mínimas, son menores al  

umbral de congelación. Por lo tanto, si el clima tuviera alguna influencia sobre el 

ensanchamiento de los vasos, debería reflejarse particularmente en éstas especies.  

Otro intento por evaluar el efecto de la temperatura se llevó a cabo con el índice 

del diámetro de los vasos sobre la temperatura. Se esperaba que, de haber un efecto de la 

temperatura sobre la ordenada al origen, la variación en las ordenadas al origen 

disminuyera notablemente, de manera que las pendientes fueran más uniformes, con 

menor variación en el eje de las “Y”. Esto no sólo no ocurrió, sino que las pendientes 

divergen aún más.  

Dado que los métodos cualitativos no arrojaron ningún resultado, se procedió a 

tratar de cuantificar la variación que puede ser explicada por diversas variables, tales 

como la densidad de la madera y el tamaño de la hoja. Por ello se corrieron los modelos 

lineales de efectos mixtos. Para que estos modelos puedan ser comparables entre sí es 

necesario que sigan los mismos métodos y parámetros. Los valores del AIC de los modelos 

enlistados en la Tabla del Anexo 3 no pueden ser comparados directamente entre sí, ya 

que no todos fueron obtenidos mediante los mismos métodos y parámetros. Por lo tanto, 

fueron comparados modificando progresivamente los métodos y las variables hasta 

obtener el menor valor de AIC. Esto arrojó que los mejores modelos utilizaban 

anidamientos de datos, lo cual, considerando el tipo de muestreo, era de esperarse. 

Además, los modelos que incluían pendientes aleatorias presentaban sistemáticamente 
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valores más pequeños de AIC. Un modelo con pendientes aleatorias permite que los 

grupos de datos de las variables explicativas se ajusten cada uno con una pendiente 

aleatoria, es decir, este modelo no ajusta todas las correlaciones a una sola pendiente, lo 

que permite que haya un efecto diferente para cada grupo de datos (Zuur et al. 2007). En 

este caso permite que la pendiente de cada sitio se ajuste de manera independiente. 

Como las pendientes individuales de cada individuo varían mucho (Tabla Anexo 2) no es 

sorprendente que este tipo de ajuste arroje valores más pequeños de AIC. Aunque la 

mayoría de los valores de las pendientes se encuentran alrededor del 0.2 predicho por los 

modelos hidráulicos, es evidente que se presenta una variación importante en estos 

valores.   

En su mayoría, los mejores modelos consideraban las pendientes aleatorias y 

anidamiento de datos. Al hacer las comparaciones entre ellos fue evidente que cuando las 

variables interactuaban entre sí los AIC’s aumentaban.  Por lo tanto, se comparó el efecto 

de cada variable sin interacción bajo los mismos parámetros. Los modelos cuyos AIC se 

compararon entre sí fueron 21, 26, 31 y 32 en los cuales la temperatura, la densidad de la 

madera y el logaritmo del área de la hoja se analizaron de manera independiente. 

Finalmente, el mejor modelo fue el número 32 que equivale al modelo nulo, no obstante, 

esta diferencia fue marginal. Es importante considerar que al correr un ANOVA ninguno de 

estos modelos difiere significativamente entre sí, lo que significa que ninguna de las 

variables influye significativamente sobre la variación en las ordenadas al origen en la 

relación entre la altura de la planta y el diámetro de los vasos.  

Por otro lado, en otros análisis el área de la hoja muestra cierto patrón (Fig. 10). Si 

bien la transición del gradiente de color en dicha gráfica no muestra un patrón constante, 

es mucho más evidente que el de la temperatura. Es importante resaltar, que aún cuando 

se están usando datos cuantitativos, y que por lo tanto no forman categorías estrictas, en 

esa figura todas la pendientes de color rojo corresponde al tipo de hoja LGE (hojas 

grandes, glabras y enteras) muchas de las amarillas a especies con hojas LPT (grandes, 

pubescentes y con márgenes serrados) y las de color terracota se asocian con hojas SGE 
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(pequeñas, glabras y enteras) por lo que es posible apreciar cierto gradiente donde hay 

una transición de colores con respecto al tamaño de la hoja. Posiblemente no se 

detectaron efectos significativos en los modelos debido a que el tamaño de la muestra de 

las hojas es muy pequeño y fueron colectadas en diferentes épocas del año en diferentes 

etapas de desarrollo y no siempre fue posible colectar las de mayor tamaño. Por lo tanto, 

considerar el área foliar de toda la planta podría ser la manera de averiguar si esta 

variable puede afectar significativamente el escalamiento de los vasos.  

Los vasos continúan a lo largo de las hojas, por lo que escalamiento también 

continúa a lo largo de las venas principales de éstas, aunque requieren de otras 

consideraciones en el peciolo, por ejemplo (Echeverría et al. 2019; Lechthaler et al. 2019). 

Por ello, la variable más confiable para evaluar su efecto sobre el escalamiento de los 

vasos podría ser el largo de las hojas, pero no pudo ser incluido ya que no se pudieron 

obtener estos datos de manera confiable en todo el muestreo. Hay estudios que afirman 

que la variable del área foliar es mejor que el largo de la hoja para ajustarse al modelo de 

ensanchamiento de vasos (Gleason et al. 2018) pero en este trabajo, el proxi del tamaño 

de la hoja muestra resultados prometedores para ahondar en el análisis de esta variable.   

 Implicaciones a futuro 

 

Dado que los vasos más anchos son más propensos a sufrir embolias cuando el 

agua transportada por capilaridad se convierte en vapor (Cai y Tyree 2010; Olson et al. 

2018), sabemos que a mayor altura de la planta aumenta la vulnerabilidad ante las 

sequías. Frente a un escenario de cambio climático esto eventualmente afectaría la altura 

de la vegetación a nivel mundial, por lo que en unos años es probable que la altura 

promedio por especie disminuya progresivamente. 

 

  Se ha visto que los árboles con alturas mayores a 30 m son más susceptibles a la 

muerte apical (Stovall et al. 2019). En México el género Viburnum está compuesto por 

especies de una altura máxima de alrededor de 12 m, por lo que aparentemente no se 
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encuentra en inminente peligro por muerte apical. Habita bosques mesófilos (Villarreal-

Quintanilla y Estrada-Castillón 2014) que generalmente presentan climas con 

temperaturas frías y condiciones de humedad alta todo el año, aunque hay variaciones en 

el bioma asociadas a diversas adaptaciones foliares (Donoghue y Edwards 2014). Los 

bosques mesófilos suelen presentar menor estrés hídrico y aún así se han documentado 

eventos masivos de muerte apical en ellos (Bennett et al. 2015).  Si bien este género no se 

encuentra inmediatamente amenazado por condiciones extremas de sequía y no es tan 

vulnerable por su altura, los sitios más secos como Cerro Pelón podrían eventualmente 

comenzar a presentar eventos de muerte masiva.  

 

Para poder enfrentar y prevenir estos fenómenos de muerte masiva en árboles es 

necesario comprender qué está ocurriendo desde una perspectiva hidráulica y cuáles son 

los factores y variables involucradas de manera que se puedan elaborar estrategias de 

mitigación y prevención.  

 

 CONCLUSIONES 

El diámetro de los vasos en el xilema externo escala con la altura de la planta. Hay 

mucha variación en el eje de las “Y” que podría ser explicada por el tamaño de la hoja 

pero factores como el clima, específicamente la temperatura, y la densidad de la madera 

tienen poca o nula influencia en esta variación.  

Se esperaba que, en comparación, los vasos de los árboles que habitan zonas frías 

fueran más angostos que los vasos de las zonas más cálidas. No obstante, no sólo no 

ocurrió esto, sino que no se puede observar o identificar patrón alguno. La falta de patrón 

observable, sumado a la poca relevancia de la temperatura en los modelos lineares de 

efectos mixtos, nos lleva a pensar que el efecto de la temperatura en el ensanchamiento 

de los vasos es casi nulo. Por lo tanto, es necesario repensar la perspectiva tradicional en 

la hidráulica de plantas y replantearla con factores como el tamaño de la planta y 

probablemente el área foliar como variables esenciales.  
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ANEXOS 

 

 

 

Anexo 1. Correlación entre la distancia desde la punta (cm) y el diámetro de los vasos 

(μm) en escala lineal. Cada color representa una especie diferente. 

 

 

Anexo 2. Pendientes por individuo y su altura total. 

Núm. de 
colecta 

Especie Sitio 
Altura total 

(cm) 
Pendiente 

14 V. microcarpum Cerro Pelón 630 0.105 

5270 V. tilifolium Honey 724 0.113 

5277 V. caudatum Pahuatlán  550 0.115 

16 V. microcarpum Cerro Pelón 410 0.119 

20 V. sulcatum Mirador 665 0.136 

40 V. jucundum Mirador 960 0.137 

5274 V. microcarpum Pahuatlán  650 0.139 



34 
 

29 V. lautum Yashtinin 490 0.141 

27 V. jucundum Yashtinin 660 0.143 

22 V. sulcatum Mirador 715 0.145 

5271 V. tilifolium Honey 648 0.147 

36 V. jucundum Huitepec (arriba) 840 0.149 

26 V. jucundum Yashtinin 590 0.151 

38 V. jucundum Huitepec (medio) 670 0.159 

35 V. jucundum Huitepec (arriba) 810 0.161 

31 V. lautum Yashtinin 345 0.162 

32 V. lautum Teopisca 360 0.163 

43 V. jucundum Huitepec (abajo) 900 0.163 

5275 V. microcarpum Pahuatlán  721 0.163 

21 V. sulcatum Mirador 758 0.168 

42 V. jucundum Huitepec (arriba) 810 0.173 

11 V. acutifolium Sta. María Huitepec 670 0.176 

39 V. jucundum Huitepec (medio) 640 0.176 

25 V. acutifolium Mirador 549 0.177 

49 V. lautum Moxviquil 281 0.179 

28 V. jucundum Yashtinin 750 0.18 

15 V. microcarpum Cerro Pelón 420 0.184 

12 V. acutifolium Sta. María Huitepec 650 0.185 

23 V. acutifolium Mirador 530 0.186 

34 V. lautum Teopisca 760 0.186 

24 V. acutifolium Mirador 480 0.189 

5273 V. microcarpum Pahuatlán  700 0.189 

18 V. fuscum Mirador 675 0.191 

30 V. lautum Yashtinin 360 0.193 

9 V. mixeii Totontepec 610 0.194 

5276 V. caudatum Pahuatlán  660 0.195 

45 V. lautum Huitepec (abajo) 139 0.197 

47 V. lautum Moxviquil 505 0.201 

33 V. lautum Teopisca 302 0.206 

5278 V. caudatum Pahuatlán  541 0.207 

44 V. lautum Huitepec (abajo) 223 0.211 

5272 V. tilifolium Honey 543 0.216 

41 V. jucundum Huitepec (abajo) 655 0.218 

10 V. mixeii Totontepec 520 0.22 

13 V. acutifolium Sta. María Huitepec 940 0.222 

46 V. lautum Huitepec (abajo) 144 0.242 

8 V. mixeii Totontepec 398 0.245 

17 V. fuscum Mirador 821 0.245 

19 V. fuscum Mirador 863 0.26 

48 V. lautum Moxviquil 380 0.294 
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Anexo 2. Listado de modelos. 

Número Variables explicativas Modelo Método AIC 

1 log10(vd)~log10(dtip)*temp*log10(ls)*dens GLS REML -1539.03 

2 log10(vd)~log10(dtip)*temp*log10(ls)*dens | (sp|num) lme REML -2008.41 

3 
log10(vd)~log10(dtip)*temp*log10(ls)*dens 

+log10(dtip) |(sp|num) 
lme REML -2198.21 

4 
log10(vd)~log10(dtip)*temp*log10(ls)*dens 

+log10(dtip) |(sp|num) 
lme ML -2278.27 

5 
log10(vd)~log10(dtip)*temp*dens +log10(dtip) 

|(sp|num) 
lme ML -2286.61 

6 
log10(vd)~log10(dtip)*temp*dens +log10(dtip) 

|(sp|num) 
lme ML -2287.77 

7 

log10(vd)~log10(dtip)*temp*log10(ls) 

+log10(dtip)*temp*dens + log10(dtip)*log10(ls)*temp 

+  log10(dtip)*log10(ls)*dens+log10(dtip)|(sp|num) 

lme ML -2282.04 

8 

log10(vd)~log10(dtip)*temp*log10(ls) 

+log10(dtip)*temp*dens + 

log10(dtip)*log10(ls)*temp+log10(dtip)|(sp|num) 

lme ML -2285.91 

9 
log10(vd)~log10(dtip)*temp*log10(ls) 

+log10(dtip)|(sp|num) 
lme ML -2289.71 

10 

log10(vd)~log10(dtip)*temp*log10(ls) 

+log10(dtip)*temp*dens + log10(dtip)*log10(ls)*temp 

+  log10(dtip)+log10(dtip)|(sp|num) 

lme ML -2282.04 

11 
log10(vd)~log10(dtip)+temp+log10(ls)+log10(dtip) 

|(sp|num) 
lme REML -2262.07 

12 log10(vd)~log10(dtip)+temp+log10(ls) |(sp|num) lme REML -2030.43 

13 
log10(vd)~log10(dtip)*temp*log10(ls)*dens+log10(dtip) 

|(sp|num) 
lme ML -2278.27 

14 log10(vd)~log10(dtip)+log10(dtip) |(sp|num) lme REML -2281.54 

15 log10(vd)~log10(dtip)+sp+log10(dtip) |(sp|num) lme REML -2239.55 

16 log10(vd)~log10(dtip)*sp |(sp|num) lme REML -2198.97 

17 log10(vd)~log10(dtip)*log10(ls) GLS REML -1567.65 

18 log10(vd)~log10(dtip)*log10(ls) | (sp|num) lme REML -2070.43 

19 log10(vd)~log10(dtip)*log10(ls) +log10(dtip)| (sp|num) lme REML -2267.57 

20 log10(vd)~log10(dtip)*log10(ls) +log10(dtip)| (sp|num) lme ML -2294.01 

21 log10(vd)~log10(dtip)+log10(ls) +log10(dtip)| (sp|num) lme ML -2294.25 

22 log10(vd)~log10(dtip)*dens GLS REML -1422.54 

23 log10(vd)~log10(dtip)*dens | (sp|num) lme REML -2039.12 

24 log10(vd)~log10(dtip)*dens +log10(dtip)| (sp|num) lme REML -2273.79 

25 log10(vd)~log10(dtip)*dens +log10(dtip)| (sp|num) lme ML -2293.63 
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26 log10(vd)~log10(dtip)+dens +log10(dtip)| (sp|num) lme ML -2294.40 

27 log10(vd)~log10(dtip)*temp GLS REML -1408.09 

28 log10(vd)~log10(dtip)*temp | (sp|num) lme REML -2026.91 

29 log10(vd)~log10(dtip)*temp +log10(dtip)| (sp|num) lme REML -2258.82 

30 log10(vd)~log10(dtip)*temp +log10(dtip)| (sp|num) lme ML -2291.70 

31 log10(vd)~log10(dtip)+temp +log10(dtip)| (sp|num) lme ML -2293.63 

32 log10(vd)~log10(dtip)+log10(dtip)| (sp|num) lme ML -2295.62 
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