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INTRODUCCION GENERAL

EL BOSQUE SECO TROPICAL

El Bosque Seco Tropical (BsT) ocupa el area correspondiente al 5% de la totalidad de la cobertura
boscosa a nivel mundial, se encuentra distribuido en Africa (39%), Asia (23%), Norte y Centro
Ameérica (6%), América del Sur (33%), con una estimacién incierta en Europa y Oceania (FAO,
2005); considerado un resguardo de diversidad, riqueza y endemismo que requiere mayores
esfuerzos de conservacion por sus condiciones bidticas y abidticas, y su rango de distribucién
(Quesada, 2009). La temperatura del BsT es mayor a 24° C, con una estacionalidad marcada por
lluvias que incluye varios meses de sequia (precipitacion menor a 100 mm) (Pennington et al.,
2009, Dirzo et al., 2011) y un piso térmico célido, apto para cultivos (Diaz, 2006; Murphy & Lugo,
1986) con altitudes hasta de 1000m. (Diaz, 2006; Holdridge, 1987).

En la actualidad enfrenta multiples amenazas asociadas al cambio climatico, la fragmentacion,
la densidad poblacional, el fuego y el cambio en el uso del suelo a tierras de cultivo (Miles et al,.
2006); dentro de los elementos de mayor interés, que han favorecido su explotacion, se enlistan
productos forestales como frutas silvestres, frutos secos, y madera, ademas de suelos de tierras
bajas y pocas pendientes, que favorecen las practicas agropecuarias (Pardo-Locarno, et al., 2000).
Dichos factores de amenaza han llevado al BsT a ser considerado como el principal bosque tropical
amenazado (Miles et al, 2006; Chavez y Arango, 1998; Janzen, 1988).

La pérdida de cobertura vegetal tiene como consecuencia la produccién de CO>, la pérdida de
especies vegetales y la introduccion de especies no nativas con potencial invasor (Meffe y Carroll,
1994; Murcia, 1995), entre otras. EI 97% del BsT esta catalogado en peligro (Miles, 2006) y mal
conservado (Pennington et al., 2006), con limitados estudios sobre aspectos biologicos, ecoldgicos
y sociales que gobiernan el funcionamiento del BsT, y como estos factores afectan una buena
gestion del mismo, en donde, la velocidad de cambio no es compensada con la generacion de
conocimiento que reconozca los servicios que brinda el BsST y la importancia en evitar su
desertificacion (Quesada, 2009).



Vegetacion del Bosque Seco Tropical

La vegetacion del BsT se caracteriza por presentar un dosel continuo, conformado por uno o dos
estratos que representan el 50% del area basal, con una fenologia foliar caducifolia segin la
disponibilidad de agua, y un area foliar y tasa de crecimiento con valores cercanos a la mitad de
los valores reportados para bosques himedos. La riqueza de especies en el BST es menor en
comparacion con la riqueza encontrada en el bosque humedo; sin embargo, su variacion se
encuentra a lo largo de las diferentes etapas sucesionales (Kalacska et al., 2004); y los patrones de
distribucion y tasa de recambio, estan asociados a la estacionalidad de las lluvias y la precipitacion
durante los meses mas secos, lo cual puede generar una mayor diversidad estructural y bioldgica
(Furley et al., 1992; Mooney et al., 1995). No obstante, la gran variacion del BsT dificulta generar
comparaciones a lo largo de su distribucion geogréfica (Olson et al., 2001).

El pH (medio a alto) del BsT favorece el desarrollo de suelo fértil facilitando la inclusion de
otras formas vegetales (desde matorrales espinosos hasta bosques deciduos y semideciduos)
(Murphy y Lugo, 1995). Dentro de la vegetacion del BsT se encuentran especies nutritivas y
algunas espinosas (Murphy y Lugo, 1995), siendo, las especies dominantes pertenecientes a las
familias de Leguminosae, Bignoniaceae, Malvaceae, Apocynaceae y Capparaceae (Pennington et
al. 2006).

Bosque Seco Tropical en Colombia

En Colombia el estado del BsT es critico, solo queda el 8% de remanente del BsT pristino (80.000

km2) (Pizano y Garcia et al., 2014), distribuido en la region del Caribe, los Llanos, el Valle del
Cauca, el Valle del Rio Magdalena, NorAndina de Santander, Norte de Santander y Valle Patia
(Etter, 1993). Con un clima semiéarido, por encima de los 24°C (Linares & Fandifio, 2009) y una
altitud de 0- 1000m (Diaz 2006), su suelo es fértil, aunque con un déficit de agua tanto por la
estacionalidad de lluvias, como por la deforestacion, los cultivos agricolas y la ganaderia. Sin
embargo, su diversidad es caracteristica de las adaptaciones de las especies a condiciones de estrés
hidrico. La composicion floristica se caracteriza por un pérdida del follaje, hojas pequefias, corteza
de troncos lisas y presencia de espinas (Pizano y Garcia, 2014); su desarrollo y permanencia en el
BsT depende de su relacion con la temperatura, el almacenamiento del agua en el suelo y la

herbivoria (Worbes et al. 2013). Actualmente, se reportan 2600 especies de plantas y 83 de ellas



endémicas (Pizano y Garcia, 2014), de estés, las familias con mayor nimero de especies son la
Fabacea y la Bignonaceae (Pérez- Garcia et al., 2012).

Dentro de las acciones recientes el BsT de Colombia hace parte de la “Guia Técnica para la
Restauracion Ecoldgica de los Ecosistemas de Colombia”, asi mismo, la suma de esfuerzos
institucionales influyeron en la publicacion del libro: “El Bosque Seco Tropical en Colombia™ del
Instituto Alexander Von Humboldt, como un referente de las condiciones actuales de este habitat.
No obstante, los estudios son limitados y falta informacién sobre la distribucion, caracteristicas y
manejo (Pizano y Garcia, 2014).

REGENERACION NATURAL
La regeneracion natural es definida como la renovacion, sucesion o recuperacion de especies en
un espacio, sin la intervencion humana (Serrada, 2003; Nathan & Muller-Landau, 2000; Wang &
Smith, 2002), es esencial para la diversidad de los bosques y afecta la produccion, dispersion,
germinacion y establecimiento de las semillas, fases fundamentales en el ciclo de vida de las
especies y vulnerables a los cambios ambientales (Norden, 2014).

Dentro de ellos la dispersion resulta un obstaculo para la regeneracién natural del BsT cuando
se da en lugares alejados de las fuentes de propagalos o semillas (Muller-Landau et al., 2002;
Norden, 2014); por su importancia, las plantas han desarrollado estrategias para asegurar la llegada
y persistencia de semillas al banco de semillas, donde, sus caracteristicas fisiologicas (respuesta
de la germinacion), morfoldgicas (desarrollo del embrion) y fisicas (permeabilidad de la testa) son
determinantes en su comportamiento, he infieren directamente en la regeneracion natural
(Grisscom, 2005).

Atributos de las especies y su implicacién en la Regeneracion natural

Sindrome de Dispersion

El éxito de la regeneracion depende del desarrollo de las especies desde la polinizacion o
produccion de frutos y semillas, seguido por la dispersion hasta llegar a la germinacion (Harms y
Paine, 2003). La dispersion es llevada a cabo de diferentes formas y debe lograr que las semillas
o frutos se establezcan en gran cantidad y en sitios viables, donde la luz, humedad, temperatura y
nutrientes, se encuentren en condiciones favorables para su crecimiento, reproduccion y

reclutamiento (Norden, 2014). Segun los criterios morfologicos propuestos por Van der Pijl



(1982), las semillas se dispersan por: viento (anemdcoras), por animales (zoocorias — autocorias)
basado en el didmetro de su fruto (Seidelr & Plotkin, 2006), por agua (hidrocorias) y por gravedad
o dehiscencia explosiva (en: da Conceicao et al. 2011); dependiendo del tipo de dispersion, se
favorece la riqueza y distribucién espacial de las poblaciones (Van Der Pijl 1982).

La regeneracion puede estar limitada por una variedad de elementos asociados al sindrome de
dispersion de las especies presentes en las areas fuente (Aide y Cavelier 1994; Holl 1999;
Zimmerman et al. 2000), puede ser ocasionada por deficiencias en la dispersion, carencia de la
presencia de dispersores o insuficiencia en la cantidad de semillas (Alvarez-Buylla y Martinez-
Ramos, 1990); adicionalmente, este proceso se ve afectado por cambios ambientales y patrones
estacionales que generan variaciones en la dispersion de semillas y en el reclutamiento.

Dentro de los sindromes de dispersion encontrados en el BsT esta que el 40% de los arboles y
entre el 50 % y el 90% de las trepadoras lefiosas tienen semillas dispersadas por el viento (Gentry
1995, Justiniano y Fredericksen 2000), datos que se contradicen en Vargas (2012), donde la mayor
dispersion es por animales, principalmente de frutos carnosos en época de lluvia, y en época seca
el sindrome de dispersion es anemocora o autocoro (Frankie et al. 1974, Ragusa-Netto y Silva
2007, Nunes et al. 2012); el sub-suelo y sotobosque es dominado por dispersion zoocora o0 por
gravedad, mientras que el dosel por dispersion por viento (Justiniano y Fredericksen 2000). Sin
embargo, Hubbell et al. (1999) aseguraron que existe una limitacion severa en la dispersion de una

gran cantidad de especies de arboles del BsT.

Tolerancia a la desecacion

Durante la dispersion, las semillas también llevan a cabo procesos de maduracion e inactividad
metabdlica, durante dichos procesos las semillas pueden sufrir desecacion, deteniendo el desarrollo
de la semilla e impidiendo su germinacion, hasta, una época de lluvia donde se rehidrata, crece y
puede germinar (Kermode y Jiang, 1994), en este periodo algunas semillas con alta tolerancia a la
desecacion (ortodoxas), sufren cambios metabolicos (baja respiracion, altos carbohidratos y
almacenamiento de deshidrinas), que permite su almacenamiento por largos periodos de tiempo
(FinchSavage, 1996); mientras que las semillas con baja tolerancia a la desecacidn (recalcitrantes),
poseen tejidos sensibles que llegan a ser dafiados por los bajos contenidos de humedad (Leopold
et al., 1992, E. M. Flores y Vozz 2010); caracteristicas que repercuten en la probabilidad de

regeneracion natural del bosque.



La dispersion y reclutamiento de semillas es fundamental en la recuperacién de areas
degradadas, no obstante muchas de las interacciones involucradas en este proceso son ignorados
cuando se ejecutan acciones de restauracion ecologica (Martinez 1994), por consiguiente, cumplir
con el objetivo de la restauracion, sintetizado por la SER (2004) de recuperar un ecosistema que
se encuentra degradado o destruido, debe estar basado en una estrategia que ayude a mejorar el
potencial ecoldgico para la regeneracion del mismo (Hobbs y Harris 2001), que incluya elementos
para superar la mayor cantidad de obstaculos posibles y un control del efecto de diferentes factores,
donde se evallen esfuerzos desde escalas pequefias a escalas mayores (Holl et al. 2000).

Regeneracion Natural del Bosque Seco Tropical

En el BsT la germinacion se da principalmente al comienzo de la época lluvia, sin embargo, la
germinacion puede verse interrumpida al no darse las condiciones ambientales necesarias, tales
como: la precipitacion pertinente en la que la semilla es viable, las fluctuaciones en la luz y/o la
sombra necesaria para su germinacion (Hammond y Brown 1995), las cuales pueden interactuar
con los factores bidticos para determinar su comportamiento, regular su crecimiento y
metabolismo (Swenson y Enquist 2009; Uriarte et al. 2010; E. M. Flores y Vozzo 2010).

Para el bosque seco tropical (BsT) se ha reportado, que la mayor proporcion de arboles produce
semillas pequefias, secas y dispersadas por el viento (Khurana y Singh 2001; Vieira y Scariot,
2006), sin embargo, Khurana et al. (2006) encontrd que en sitios perturbados hay una tendencia
de semillas pequefias, la mayoria dispersadas por animales, corroborado con el estudio reportado
por Vargas (2012). Las semillas pequefias poseen una permanencia de largo tiempo en el suelo
(Rico-Gray y Garcia 1992) y los bancos de semillas son méas abundantes (Khurana y Singh 2001),
lo que influye en que el banco de semillas raramente contribuya a la regeneracion del BsT (Cabien
et al. 2002; Janzen 2002); por otro lado, Khurana (2006), reporta que la mayor tasa de
reclutamiento la poseen las semillas grandes, lo que demuestra contradicciones aparentes de las
caracteristicas de las semillas del BsT que resaltan la necesidad de aumentar el esfuerzo de

investigacion en el tema.

El BST se caracteriza por pocas semillas recalcitrantes (i.e., baja tolerancia a la desecacion), lo
que les confiere un alto potencial para el almacenamiento (Khurana y Singh 2001) y posee semillas

dormidas en su mayoria, con una latencia mayor en épocas de lluvia (Pandey y Prakash 2014), no



obstante, algunas semillas no llegan a la época de lluvia completamente desarrolladas después de
su almacenamiento y requieren un tratamiento previo (escariamiento mecanico, estratificacion,

tracto digestivo de animales o acido) para el rompimiento de la latencia (Baskins, 2014).

RESTAURACION ECOLOGICA

La restauracion ecoldgica, es una herramienta de manejo de sistemas degradados que puede
facilitar la regeneracion, neutralizando el efecto negativo (Holl et al., 2000) y entendiendo sus
dindmicas internas a partir de parches en estado de sucesién cambiante (Bradshaw, 1987), llenando
los vacios de informacion sobre sus limitantes para responder a objetivos de restauracion dentro

de una escala temporal requerida (Meli, 2003).

Llevar a cabo la RE a nivel de especies (y/o comunidades) vegetales, requiere del conocimiento
de las especies, vinculado a su tasa de crecimiento, supervivencia de las semillas en el proceso de
dispersion a larga distancia, su persistencia en el banco de semillas, su reclutamiento y su

capacidad de colonizar nuevos habitats (Holl et al., 2000), entre otras.

Es fundamental realizar un diagnostico adecuado que facilite determinar la restauracion
requerida (pasiva o activa), seguida del establecimiento de unos objetivos para las intervenciones
a desarrollar, con un monitoreo constante y adecuado (Catafio, 2010); como una herramienta para
seleccionar especies prioritarias para la restauracion ecoldgica, entendidas como aquellas que
requieren intervencion, Meli y colaboradores (2013) sugieren el uso de la correlacion abundancia-
tamarfio; siendo de facil acoplamiento y acceso, que permite seleccionar la mejor estrategia de
manejo (restauracion activa o pasiva), la cual no depende de un solo factor o el uso de una sola
herramienta, sino, que debe solventar todas las problematicas de la regeneracion secundaria (Holl
et al. 2000; Meli, 2003).

Actualmente, la restauracion ecologica es una herramienta que ayuda a medir el estado de los
ecosistemas, brindando la posibilidad de disefiar trayectorias viables para su manejo, conservacion
y uso adecuado de los recursos (Holl y Aide, 2011). Por ello, se recomienda utilizarlo en la

recuperacion de un ecosistema degradado como el Bosque Seco Tropical Colombiano.
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OBJETIVOS

Objetivo general

Sintetizar la informacion disponible con referencia al sindrome de dispersion, comportamiento de
almacenamiento de las semillas y tipo de frutos, que caracteriza las especies arboreas dominantes
del Bosque Seco Tropical de Colombia y sus implicaciones para la Restauracion Ecoldgica.

Obijetivos Especificos

1. Determinar las especies de mayor importancia, por su abundancia, frecuencia y dominancia,
en el bosque seco Tropical de Colombia.

2. Asignar el sindrome de dispersion, comportamiento de almacenamiento de las semillas y tipo
de frutos a las especies arboreas dominantes del Bosque Seco Tropical, segun la informacion
disponible.

3. Categorizar las especies arboreas dominantes del Bosque Seco Tropical segun requieran
restauracion activa o pasiva, y establecer patrones en el sindrome de dispersion,
comportamiento de almacenamiento de las semillas y tipo de frutos.

4. Analizar las implicaciones de los patrones encontrados en el manejo de las especies para la
regeneracion natural y la restauracion ecoldgica del bosque Seco Tropical de Colombia.

11



N B

10

CAPITULO 2

Manuscrito a someter en Forest Ecology and Management (V1)

SEED DESSICATION TOLERANCE AND DISPERSAL IN TROPICAL
DRY FOREST IN COLOMBIA. IMPLICATIOS FOR FOREST
RESTORATION

Headline: SEEDS IN DRY TROPICAL FOREST. RESTORATION IMPLICATIONS

Galindo-Rodriguez C., Roa-Fuentes L.*

Departamento de Ecologia y Territorio, Pontificia Universidad Javeriana, Bogota D.C. Colombia.

* Corresponding author.

E-mail address: lili.roa@javeriana.edu.co
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1. Introduction

The threat of tropical dry forest (TDF) has been widely documented; Janzen (1988) adjudged this
to the effect of multiple and complex causes. The most documented causes are the land usage
change for agricultural production, or cattle pasture (Pennington et al. 2009), in addition, in some
regions TDF are exposed to illegal logging, and increased tourism (Quesada & Stoner 2004). In
Colombia, the conservation status of TDF are critical, most of mature forests disappeared and
currently there is only 8% of the original cover (Pizano and Garcia 2014).

Evidence show that TDF has low probability of natural regeneration (Rico-Gray and Garcia
1992). The establishment of later successional tree species is severely limited by the absence of
viable seed banks and poor seed dispersal (Ashton et al. 2001; Cabin et al. 2002; Janzen 2002), in
consequence, TDF conservation requires efforts specifically directed towards ecological
restoration. The seeds are an important piece of the plant live cycle involved into the existence,
permanence and dynamics of plant communities into the forest. Seeds exhibit a variate set of
morphological and physiological traits that exert control on the plant community and play an
important role to limited or facility the establishment of the seeds bank, they can either remain
viable in the soil for several years, or be ephemeral (Walck et al. 2005). For instance, due to the
germination occurred during the rainy season, the moist fruit proportion in dry forest are dry
(Baskin & Baskin 1998), the seeds are small, dry, and the wind dispersed (Gentry 1995; Vieira &
Scariot 2006), with high dry tolerance (orthodox) (Khurana 2001) and dormancy, which is over by
the time of the next rain season (Pandey & Prakash 2014). Fruit and seed functional trait appears
to have strong influence on plant communities; in the next sections, we explored the dispersion

syndrome and seed storage behavior and their relation with the forest regeneration.

1.1. Dispersion syndrome

Seed dispersal is important in plant populations and ecosystem process level. First, plant dispersal
controls the locations in which the seeds live or die (Wenny 2001) and second, they are an essential
part of successional and regenerative processes in tropical ecosystems (Quesada et al. 2009). In
the tropical dry forest, the dispersion occurs at the late dry season, and then the seeds have to
support desiccation before to germination when the first rains arrive. Seidler and Plotkin (2006)
recognized seven dispersal syndromes based on the fruit anatomy and morphology, ballistic

(explosive capsule), gravity (nut, wings absent), gyration (winged nut), wind (capsule, pod, winged
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nut) and, animal (berry, drupe, or capsule). In TDF the most species have wind dispersed seeds
(Justiniano and Fredericksen 2000; Vieira and Scariot 2006), which is facilitated whit small seeds

that can be dispersed long distance and colonize most remote sites (Khurana and Singh 2001).

1.2. Seed storage behavior

Seed stored behavior is based on the seeds’ response to dehydration, which exert control on the
community structure and the forest regeneration (Tweddle et al. 2003). To understand the seed
storage behavior we used the terms defined by Roberts (1973), who used orthodox term to refer to
seeds that can be dried to low moisture contents (2-5%) without damage; and in contrast, used
recalcitrant term to seeds which cannot survive desiccation below a comparatively high (12-31%)
moisture content. The seeds storage behavior are related with the seed persistence in the soil,
dehydration-sensitive seeds that have short live represent a high-risk regeneration strategy. In a
practical way, the knowledge of the seeds’ stored behavior of target species is required in order to
determine the most suitable storage seed conservation way and handle seeds during collection
(Hong 1996).

1.3. Seeds and forest restoration
When the forest restoration is carried out, it is a common practice to management tree species
either for population, community or ecosystem recovery. The management of tree species for
direct seeding or plant propagation require a cumulative knowledge about physiology, morphology
and ecology of species (Martinez-Ramos 1985). This paper aims to synthesize the information
available related to fruits and seeds of tree species distributed in Colombian tropical dry forest.
We focused on information useful to ex situ species management in restoration projects.
Specifically, we collected information about the fruit type, dispersion syndrome and seed storage
behavior. Finally, we discussed the implications of such plant attributes on forest restoration. We
did our review with two principal expectations; first, we expected to find the most species in
tropical dry forest to be wind dispersed seeds (Vieira & Scariot 2006), second we expected seeds
to have high desiccation tolerance (i.e., recalcitrates) (Hong et al. 1998). The traits selected in the
present research are useful as starting point to initiate further investigations on the plant attributes

related to species arrival and establishment for natural regeneration and/or ecological restoration.
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2. Material and methods

2.1.  Data collection

Species-occurrence data in Tropical Dry Forest in Colombia are accessible via The Global
Biodiversity Information Facility web site (GBIF). All data are into the project “Bosques Secos de
Colombia”, leaded by the Alexander von Humboldt Institute in association with multiples public
and private institutions (SI.1). We selected 12 data set which include plant individual occurrence
and diameter at chest height (DBH), data were collected into the 1 ha plots located across 12 dry
forest locations. All data sets were selected to include individuals with DBH > 2.5; the data of
three locations (Vichada, Tulua and Tamesis) included individuals with DBH > 5. Dry forest
sampled were located in four natural regions as in summary in Fig. 1. All sampled forest is late
successional dry forest (Gonzalez R. Personal communication).

For each dry forest included, we calculated the importance value index (I\V1) as the sum of the
species’ relative density, relative frequency and relative basal area (Curtis & McIntosh 1951). The
species selection was carried out by including all species that together account the 50% of the 1VI
in each forest. We searched literature to identify descriptive studies about the target species; we
focused on seed storage behavior, dispersion syndrome and general fruits and seed qualities. We
used the fruit morphology and consistence as a proxy to assign each target species to one dispersal
syndromes, based on data from online herbarium specimens, and descriptions from published flora
(Soldrzano et al. 2002; Seidler and Plotkin 2006).

We searched the ISI Web of Knowledge and Elsevier's Scopus databases of peer-reviewed
literature. In addition, we consulted expert in dry forest’s seeds to obtain information not
published. Yet the search was carried out using the specie name as search terms. The search was
carried out between February and August 2016. Despite of us making additional efforts to obtain
information about methods for pre-treating seeds before germination, recruitment rates, and
primers treatment for target species, the information available was negligible, then we did not

include them in the present document.

2.2. Restoration implications
For each location and target species, we calculated the species abundance (i.e., N, number of

individual) in each one of 11 DBH classes (from 0 to > 50 cm, with 5 cm intervals). We calculated
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the correlation (Spearman rank correlation) between abundance [log (Ni +1)] and the midpoint of
the DBH classes, as was proposed by Meli et al. (2013). Negative and significant correlation was
interpreted as acceptable potential for passive establishment of the species in the forest; positive
or non-significant correlation interpreted as the ability specie of the not be established naturally
(Meli et al. 2013). Finally, we looked for patterns between seeds storage behavior and dispersion
syndrome, and the potential for plants establishment and discussed the results based on theory to

understand the implications of forest restoration.

3. Results

3.1. Floristic composition

Among all plots, there were 460 known species of woody plants. A total of 37 families and 65
genera were identified in all dry forest included. A majority of these families were not speciose
with approximately 68% represented by two or less species. Fabaceae (11), Meliaceae (6) and
Moraceae (6) were the most speciose families followed by Burseraceae (5) and Capparaceae (5).

Of the plants species in all plots 89 (19.34%) accounted the ~50% of the total IVI. 24 of these
species are restricted to tropical dry forest, 46 are distributed in dry and humid tropical forest and
the last 19 are not reported specifically.

When the conservation status was reviewed, we found that 13 species are reported, 3 in the
IUCN Red List (International Union for Conservation of Nature) and 10 are reported in national
catalogues, including book entitle “Bosque Seco Tropical” (Pizano & Garcia 2014). By the
category of threat seven are endangered (EN), 4 are ENCP (National Strategy to Plant
Conservancy), 4 are vulnerable (VU), 4 species are endemics and 1 specie is critically endangered
(CR) and 24 are considered by IUCN as optimal species for RE processes.

3.2. Species attributes

We found that the available information about the species attributes is scarce (S1.2). Over the 89
important species, 33 (37.07%) species were not reported to have dispersion syndrome. The most
common dispersion syndrome reported was animal-dispersed, represented by the 80.35% of target

species, followed by wind-dispersed species (16.07%). In the same way, information available
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about the seed stored behavior was scarce and only a 34.38% of target species was reported as
follow: 70.96% are orthodoxies (i.e., high desiccation tolerance), and 25.80% are recalcitrant (i.e.,
low desiccation tolerance). We found that capsules and drupes are the most common fruits
(32.58% and 30.33%, respectively). The 52.80% are dry fruits and 47.19% are fleshy fruits. All
species information is included in Supplementary Information (S1.3).

39 species showed negative or not significant abundance-size correlation (Table 1), (Low
availability of small trees) suggesting that they are not naturally established, and suggesting that
these species should be introduced by active restoration. A majority of these species have capsule
(31.66) and drupe (26.3%) fruit type, followed by legume and berry. Species with siliqua, achene
and nucule were the least represented with one species each one. The most species have dry fruits
(66.66%). The dispersal syndrome was animal dispersion (56.41%), and the most common seed
store behavior was orthodox seeds (60.86 %). Abundance-size correlation for all species is
included in Supplementary Information (S1.4).

The results show that the dispersion is mostly by animals, a pattern that influences the
fragmentation of the ecosystem, due to the distribution of the seeds with a strategy of recruitment
K, unlike the dispersion by wind that makes possible a strategy R (Janzen 2002); the type of fruit
and size are relevant patterns in the dispersion. The contradiction inside the dominant dispersion
syndrome prevents the existence of a causal relationship between the strategy selected by the
species and its permanence in plant communities (Baskins, 2014).

The correlation method (abundance-size) is easy to handle and coupled, it shows key species
for the active restoration of the ecosystem (Sharma & Sunderraj, 2005), along with the high
tolerance to desiccation of some (orthodox) seeds (Hartter et al., 2008), allows management
strategies to be developed (Twenddle et al., 2003) and generate viable seed banks over time. All
this, taking into account the importance of starting restoration processes with those recalcitrant
seeds that are in the TDF and that require a pre-germinative treatment priority mainly in the
laboratory, since the environmental conditions are not able to germinate in normal conditions to
remain suitable during the dry season and germinate in the rainy season (Baskins, 2014). Some of
these species may be tropical humid forest species that have adapted to the conditions of the TDF.

There are also some species that can be used for TDF restoration, Vargas (2015) and the UICN list
early successional species. 19 species are in concordance whit our results as follow:

1. Astronium graveolens
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Bursera simaruba

Casearia sylvestris
Ceccropia peltata

Cordia bicolor

Cordia gerascanthus
Croton schiedeanus
Eugenia spp (Vargas, 2015)
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4. Discussion
Our results indicate that information about fruit and seeds follow being scarce. The trends found
are in contrast with our first expectation, the available information suggests that most species in
TDF exhibit animal dispersed seeds. Such pattern exacerbates the effect of fragmentation and
habitat loos in the DTF (Janzen et al. 2002) because it makes difficult to colonize available niches
and reduce the seeds density to reach degraded sites (Holl 1999). Together, these elements difficult
the natural regeneration in degraded areas, and emphasize the need for ecology restoration actions.
The expected seed storage behavior (i.e., high desiccation tolerance; Hong et al. 1998) was
supported for the present review. Evidence has showed that these trends are associated with seeds
that are persistent in soil for long periods (Twenddle et al. 2003) forming a persistent soil seed
banks (Dickie and Pritchard 2002). However, other research had concluded that natural
regeneration of TDF is dependent on the dispersal of new seeds, because there is an absence of
viable seed bank (Holl et al. 2000; Posada et al. 2000). The apparent ambiguity shows the need to
increase investigation into the morphological, physiological and ecology of seeds of tropical dry
forest. On the other hand, the most proportion of orthodox seeds can facilitate the management
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and storage to overcome low seeds availability and/or a poor seed bank in forest restoration
projects (Baskins 2014).

3.1. Implications to dry forest restoration

Interpretation of the IVl and abundance-size correlations resulted in a list of 39 species priorities
for restoration of Dry Tropical Forest in Colombia. The fruit type, dispersion syndrome and seed
stored behavior follow the trend of the all target species, ie., dry fruits, animal dispersed seeds, and
orthodox seeds. However, some of these patterns would be spurious and are sensitive to change
when the total information about the species will be included.

One by one the species review showed that Astronium graveolens Jacq., register in four
locations, have fleshy fruit (drupe), animal dispersed seeds and recalcitrant seeds. In addition, it
has been reported seedlings; however, they are vulnerable to drought (Pizano & Garcia et al. 2014).

The different patterns of TDF species, about the seed dispersion and seeds storage behavior,
make possible to establish some difficulties for the natural regeneration regarding with the arrival
and establishment of propagules (Chazdon 2003; Martinez 2009). Our results support the idea that
late successional species have lower establishment (Sharma & Sunderraj 2005) and variable
dispersion syndromes; which exacerbate the effect of the TDF degradation. Pattern found is an
important alert to generate processes of ecological restoration (Hartter et al. 2008). The urgency
of restoration action on TDF of Colombia require focusing the research on gaps in species
management, and so forth topics. Seed and fruit traits included in our review are scarcely reported
in the research. Our synthesis has a limited information on the base of the published researched,
the discussed trends (dispersion syndrome) are in contrast with the general expectations,
suggesting that our results could be a conservative estimate of real patterns found in nature.

The dominate species are important for their specificity adaptive to the historical and current
environmental conditions of TDF, which are fundamental aspects to generate restoration processes
(Pizano & Garcia, 2014). The synthesis of additional information of dominant species is the
beginning to facilitate the selection and management of species in ecological restoration processes
and to focus the future research. The results of the present synthesis helps to generate a list of

species suitable for the management and restoration of TDF. That allows to act as fast as possible
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231 inits restoration recognizing the difficulties of dispersion of species of late succession of TDF to
232  remain viable in the ecosystem (Montagnini, 2000).
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334  Fig 1. Locations of tropical dry forest across Colombia included in the project “Bosques Secos de
335 Colombia”, leader by the Alexander von Humboldt Institute. Data are available in Global

336  Biodiversity Information Facility (GBIF; http://www.gbif.org/dataset). Black bars are indicating

337  the number of species; dark gray bars are genera; and soft gray bars are families.
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Table 1. Species importance value index (IVI) and Spearman rank correlation coefficient (Rho)

for tree species that that does not establish naturally and therefore needs to be actively restored.

ESPECIE IVI Rho(-) p
CARIBE
LC Bursera simaruba 6.23 0.17 0.63
MA  Machaerium arboreum 36.88 0.60 0.07
MA  Astronium graveolens 2578 048 0.16
MA Handroanthus billbergii 69.85 056 0.09
MA Cynopalla linearis 26.56 059 0.08
TAM Handroanthus chrysanthus 158.68 0.02  0.90
TAY  Quadrella odoratissima 1505 044 0.20
TAY  Capparis pachaca 1514 051 0.3
TAY  Pterocarpus rohrii 28.72 045 0.9
LLANO
TA Cecropia peltata 6.45 0.57 0.09
TA Inga leiocalycina 6.04 053 0.12
TA Cordia bicolor 5.88 0.26 0.46
TA Urera baccifera 9.29 053 0.12
TUP  Protium guianense 20.29 0.61 0.06
TUP  Sapium glandulosum 8.05 0.37 0.30
TUP  Pachira nukakica 6.30 0.05 0.90
TUP  Astronium graveolens 5.60 0.61 0.06
TUP  Bauhinia guianensis 5.36 0.61 0.06
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TUP  Heisteria acuminata 5.12 0.39 0.26
VALLE DE CAUCA
Vi Pithecellobium lanceolatum 21.09  0.57 0.08
Vi Eugenia procera 4545 059 0.07
VI Zanthoxylum schreberi 1894 0.05 0.88
Vi Guazuma ulmifolia 1711 014 071
PE Oxandra panamensis 2155 094 057
PE Syagrus sancona 1241 018 0.54
PE Protium cranipyrenum 1216 057 0.08
PE Croton schiedeanus 8.28 0.57 0.08
PE Ampelocera edentula 10.7 039 0.26
COT  Astronium graveolens 21.84 054 011
COT  Phyllanthus botryanthus 20.75 053 0.12
COT  Zanthoxylum fagara 1832 053 0.12
COT  Melicoccus bijugatus 97.30 051 0.13
TUL  Trichanthera gigantea 20.07  0.13 0.72
TUL  Guarea guidonia 23.22 023 0.53
TUL  Cupania americana 2755 013 0.71
TUL  Eugenia biflora 1208 053 0.12
TUL  Guazuma ulmifolia 71.04 035 0.33
VALLE DEL RIO MAGDALENA
CAR1 Machaerium capote 1333 049 0.15
CAR1 Astronium graveolens 1260 052 0.13
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CAR2

CAR?2

Casearia sylvestris
Astronium graveolens
Machaerium capote
Acacia tamarindifolia

Cordia gerascanthus
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5.63
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0.60

0.44
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0.57
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CAPITULO 3. CONCLUSIONES GENERALES

1. El Bosque Seco Tropical es actualmente el bosque mas amenazado (Janzen, 2002); sin
embargo, nuestros resultados muestran que sigue siendo uno de los menos estudiados en
términos de su ecologia, funcionamiento y valor ecosistémico (Sanchez-Azofeifa et al., 2005).
Con la informacion colectada, en la iniciativa del 1AvH, se reporta un total de 460 especies
(17,69%) del total en el BsT (2600 spp), (Pizano and Garcia 2014) colombiano, evidenciando
que 2140 especies (82,31%) aun no son reportadas en las parcelas permanentes existentes, lo
cual refleja la necesidad de ampliar la cobertura del muestreo del BsT, incluyendo diferentes
etapas sucesionales. A su vez, muestreos a lo largo del gradiente sucesional permitira entender
la variacion en diversidad y dominancia debida a las transformaciones del ecosistema y las

adaptaciones del mismo a los cambios ambientales.

2. El sindrome de dispersion, comportamiento de almacenamiento de las semillas y tipo de frutos
de las especies arbdreas dominantes del BsT, sintetizado en los datos encontrados en revistas
indexadas y la web como fuente primaria, demostré vacios de informacion que generan mayor
vulnerabilidad para las especies; por consiguiente son necesarios investigaciones mas
detalladas sobre dispersion de las semillas hasta el establecimiento, para disminuir los vacios
de informacion (Wenny, 2001).

3. La aparente tendencia a mayor cantidad de especies con semillas dispersadas por animales,
agudiza el efecto de la fragmentacion y pérdida de habitat del bosque seco tropical y dificulta
el proceso de regeneracion natural en areas degradadas, lo que pone de manifiesto la necesidad
de llevar a cabo acciones de restauracion ecoldgica (Janzen, 2002).

4. Lapresencia de mayores semillas ortodoxas puede favorecer las acciones de manejo tendiente
al almacenamiento de semillas para ser usadas en procesos de restauracion ecoldgica. Sin

embargo, la falta en informacién impide generalizar esta tendencia (Khurana, 2001).
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5. Categorizar las especies arboreas dominantes del BsT segun el manejo de restauracion que
requieran (pasiva- activa) es fundamental para reconocer el estado ecoldgico de las plantas
(Ajbilou, 2003) y la prioridad de las mismas por conservar. Entendiendo que las especies que
requieran restauracion activa y que poseen semillas recalcitrantes deben ser manejadas
inmediatamente por su baja tolerancia a la desecacion, conociendo los procesos pre-
germinativos en laboratorio que se puedan llevar a cabo para generar bancos de semillas
persistentes (Baskins, 2014).

6. La informacion recolectada puede ser til para evaluar y replicar procesos de intervencion en
otros fragmentos del BsT o posiblemente en otros ecosistemas que requieran restauracion

ecologica.
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SI.1. List of institutions involved in data collection.

Deparment Localitie Municipality Institutition Register
A 8 km de Puente Iglesias en la Diego Molina; Ivan
Antioquia via hacia La Pintada. FincaLa  Tamesi UDEA Lopez; Camilo
Guamo. Garcés
A. ldarraga, R.
Gonzélez, D.
L Vereda El Espinal. Finca Santa Fé de Molina, C.
Antioguia Cotovia, sector Patio Bonito. Antioquia UDEA/IAVH Sanchéz, P.
Morales, Ivan
Lopez.
: . Francisco Javier
Arauca Predio La Caswk_)a_. Vereda Tame IAVH Mijares S., Gerardo
Sabana de La Vieja.
Aymard-Corredor
Bolivar Santuario de Floray Fauna Los San Juan IAVH H. Cuadros
Colorados Nepomuceno
Guajira Parqu_e Nacu_)naI_NaturaI Macuira IAVH H. Cuadros
Macuira, Kajashiwou
Magdalena Parque Nacional Natural Santa Marta IAVH H. Cuadros
Tayrona, Ensenada de Chengue
Rubén Jurado;
Mario Suarez,
Narifio Finca Gloria Ines Correglm!ento FMB C”St'an. F_Iorez
El Remolino Paz, Cristian
Cabrera & Carlos
Trujillo
Risaralda Flnca_ A!e!andrla, Via Pereira - Pereira LAVH Dorian Ruiz
La Virginia Penagos
Bosques maduros sin
intervenciA3n humana en Hacienda El Roy Gonzalez-M.;
Tolima inmediaciones de Guayabal de IAVH Jhon Nieto; Daniel
T . Cardonal .
Armero y Mariquita. Hacienda Garcia
El Cardonal
DetrAjs de la Escuela de
Tulta PolicAa SimAsn BolAvar- Mateguadua  INCIVA 2 Cardenas/\V.
: ranzaza
pasando Cienegueta
Grupo de
Valle del Pa_quue Natural Reglonal El El Vinculo UNIVALLE Investlgamon
Cauca Vinculo, km 3 via Buga Ecologia 'y
Diversidad Vegetal
Vichada Parque Nacional Natural El Roy G_onzalez-M.,
X ~ E. Ortiz, L.
Tuparro. Maipures. Sendero Puerto Carreno IAVH .
Rodriguez, W.
Attalea.
Moreno

38



SI1.2. List of literature and resources consulted to synthesize the knowledge available
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S1.3. Locations, exclusive for tropical dry forest (BsT), conservation state (CS), fruit type (FT),

fruit type dry or fheshy (D/F), dispersion syndrome (DS) and seed storage behavior (SV) of target

tress species distributes in Tropical Dry Fores in Colomiba. Conservation status: En NE= Not

evaluated LC= Least Concern NT= Near threatened VU= Vulnerable EN= Endangered CR=

Critically endangered E= Endemic. ENCP= Estrategia Nacional de Conservacién de Plantas.

Location SPECIES BsT CS FT D/IF DS SV
CAR 2 Acacia tamarindifolia (L.) Willd. NA NE Legume D NA NA
CAR 2 Achatocarpus nigricans Triana N NE Berry F  Anim. NA
PE Ampelocera edentula Kuhlm. N NE Drupe F wind NA
LC Ampelocera macphersonii Todzia Y EﬁglaBE Drupe F  Anim. NA
Vi Amyris pinnata Kunth NA NE Drupe F  Anim. NA
TA Annona neovelituna H. Rainer Y NE Berry F NA NA
LC- CAR 1 Aspidosperma polyneuron Mdill. N EN, A2cd Capsule D Oort.

Arg. (ENCP) Wind

MA-TUP - TS - Lc -ENCP
COT-CAR 1- CAR  Astronium graveolens Jacq. N orinoquia Drupe F  Anim. Rec.
2. (IAVH)
TUP Bactris bidentula Spruce Y NE Drupe F NA NA
TUP Bauhinia guianensis Aubl. NA  NE Legume D NA NA
LC- PE Brosimum alicastrum Sw. Drupe F  Anim. Rec.
LC Brosimum guianense (Aubl.) Huber ~ NA  NE Drupe F  Anim. NA
PE Brosimum utile (Kunth) Oken N NE Drupe F NA  Ort.
LC Bursera simaruba (L. ) Sarg. N NE Berry F  Anim. Ort.
TA Calyptranthes meridensis Steyerm. N NE Berry F NA  Rec.
TAY 82‘0’3"’)‘r|'_‘|jj‘tit;“m tenuisiliquum Y E Capsule D NA NA
TAY Capparis pachaca Griseb. Y NE Nucula D NA NA
TS Casearia aculeata Jacq. N LC Capsule D  Anim. NA
CAR1-CAR2 Casearia sylvestris Sw. N NE Capsule D  Anim. NA
TA Cecropia peltata L. N NE Achene D  Anim. Ort.
LC Celtis trinervia Lam. NA NE Drupe F NA NA
c Gt M ke ook v w
PE g:\fr)":/f:r‘:_rea linearis (Ruiz & N NT Drupe  F  Anim. NA
PE -TS Clarisia biflora Ruiz & Pav. N NE Drupe F  Anim. Ort.
TA Clitoria dendrina Pittier N NE Legume D NA  Ort.
CAR 2 Coccoloba obovata Kunth NA  vu Achene D  Anim. NA
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SI. 4. Species importance value index (IVI) and Spearman rank correlation

coefficient (RHO) tree species found in colombian tropical dry forest. Los Colorados

(LC); Macuira (MA); Tayrona (TAY); Cotove (COT); Tamesis (TS); Tulua (TUL),

El Cardonal 1 (CARL1); El Cardonal 2 (CAR 2); Tame (TA); Tuparro (TUP); El

Vinculo (V1); Pereira (OE).

Region
Species Family v RHO P

/Locality

CARIBE

LC Aspidosperma polyneuron Apocynaceae 1141 0.83 0.003
LC Cynophalla sessilis Capparaceae 10.86 0.71 0.020
LC Trichilia acuminata Meliaceae 2526 0.86 0.001
LC Sorocea sprucei Moraceae 12.2 0.81 0.046
LC Bursera simaruba Burseraceae 6.23 0.17 0.634
LC Ampelocera macphersonii Ulmaceae 29.58 0.85 0.002
LC Hippocratea volubilis Celastraceae 7.27 0.61 0.061
LC Combretum fruticosum Combretaceae 6.81 0.77  0.009
LC Brosimum alicastrum Moraceae 6.97 0.71 0.022
LC Ceratophytum tetragonolobum Bignoniaceae 5.26 0.77 0.009
LC Celtis trinervia Cannabaceae 5.00 0.49 0.153
LC Peltogyne purpurea Fabaceae 4.96 0.83 0.003
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LC Brosimum guianense Moraceae 4.33 0.79  0.006
MA Machaerium arboreum Fabaceae 36.88 0.60 0.068
MA Astronium graveolens Anacardiaceae 25.78 0.48 0.156
MA Handroanthus billbergii Bignoniaceae 69.85 0.56 0.093
MA Cynopalla linearis Capparaceae 26.56 0.59 0.075
TAM Handroanthus chrysanthus Bignoniaceae 158.68 0.02 0.901
TAY Melicoccus oliviformis Sapindaceae 14.72  0.77 0.009
TAY Capparidastrum tenuisiliquum  Capparaceae 21.98 0.70 0.024
TAY Guapira pacurero Nyctaginacea 11.2 0.81 0.005
TAY Cynophalla verrucosa Capparaceae 28.46 0.92 0.000
TAY Quadrella odoratissima Capparaceae 15.05 0.44 0.203
TAY Capparis pachaca Capparaceae 1514 051 0.131
TAY Croton niveus Euphorbiaceae 1436 0.70 0.024
TAY Pterocarpus rohrii Fabaceae 28.72 0.45 0.192
LLANO

TA Tapirira guianensis Anacardiaceae 18.76 0.81 0.042
TA Annona neovelituna Annonaceae 13.52 0.73 0.017
TA Protium heptaphyllum Burseraceae 1232 0.77 0.010
TA Tetragastris panamensis Burseraceae 10.90 0.22 0.542
TA Cecropia peltata Urticaceae 6.45 0.57 0.088
TA croton megalodendron Euphorbiaceae 40.49 0.71 0.022
TA Clitoria dendrina Fabaceae 6.50 0.71 0.022
TA Calyptranthes meridensis Mirtaceae 9.50 0.77  0.009
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TA Siparuna guianensis Siparunaceae 12.81 0.77 0.009
TA Inga leiocalycina Fabaceae 6.04 0.53 0.117
TA Cordia bicolor Boraginaceae 588 026 0.461
TA Urera baccifera Urticaceae 9.29 0.53 0.117
TUP Bactris bidentula Arecaceae 2651 0.68 0.031
TUP Protium guianense Burseraceae 20.29 0.61 0.061
TUP Licania micrantha Chrysobalanaceae 8.86 0.64 0.046
TUP Sapium glandulosum Euphorbiaceae 8.05 0.37 0.296
TUP Eschweilera tenuifolia Lecythidaceae 21.88 0.71 0.021
TUP Gustavia augusta Lecythidaceae 15.67 0.82 0.004
TUP Inga gracilifolia Fabaceae 10.41 0.64 0.046
TUP Guarea glabra meliaceae 7.20 0.72 0.019
TUP Pachira nukakica Malvaceae 6.30 0.05 0.900
TUP Astronium graveolens Anacardiaceae 5.60 0.61 0.062
TUP Bauhinia guianensis Fabaceae 5.36 0.61 0.064
TUP Heisteria acuminata Olacacea 5.12 0.39 0.264
VALLE DE CAUCA

VI Pithecellobium lanceolatum Fabaceae 21.09 057 0.082
VI Ocotea veraguensis Lauracea 25.60 0.50 0.144
VI Eugenia procera Myrtaceae 4545 059 0.073
VI Amyris pinnata Rutaceae 23.07 0.61 0.059
VI Zanthoxylum schreberi Rutaceae 18.94 0.05 0.881
Vi Guazuma ulmifolia Malvaceae 1711 0.14 0.709
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PE Oxandra panamensis Annonaceae 2155 094 0573

PE Chamaedorea linearis Arecaceae 13.26 0.68 0.031
PE Syagrus sancona Arecaceae 1241 0.18 0.544
PE Protium cranipyrenum Burseraceae 12.16  0.57 0.085
PE Croton schiedeanus Euphorbiaceae 8.28 0.57 0.085
PE Gustavia speciosa Lecythidaceae 1241 0.92 0.000
PE Brosimum utile Moraceae 1456 0.79 0.011
PE Brosimum alicastrum Moraceae 13.53 0.90 0.000
PE Clarisia biflora Moraceae 1592 0.80 0.006
PE Trophis caucana Moraceae 19.13 0.78 0.007
PE Ampelocera edentula Ulmaceae 10.7 0.39 0.263
CcoT Astronium graveolens Anacardiaceae 21.84 054 0.108
CcoT Phyllanthus botryanthus Phyllantaceae 20.75 053 0.117
CcoT Zanthoxylum fagara Rutaceae 18.32 0.53 0.117
CcoT Melicoccus bijugatus Sapindaceae 97.30 051 0.132
TS Astronium graveolens Anacardiaceae 1759 0.84 0.003
TS Prionostemma asperum Celastraceae 27.17 0.80 0.006
TS Casearia aculeata Salicaceae 34.04 0.92 0.000
TS Clarisia biflora Moraceae 65.73 0.90 0.001
TUL Trichanthera gigantea Acanthaceae 20.07 0.13 0.722
TUL Guarea guidonia Meliaceae 23.22 0.23 0.530
TUL Cupania americana Sapindaceae 2755 0.13 0.713

TUL Eugenia biflora Myrtaceae 12.08 0.53 0.117



TUL Guazuma ulmifolia Malvaceae 71.04 035 0.331
VALLE DEL RIO MAGDALENA

CAR1 Aspidosperma polyneuron Apocynaceae 1424 0.65 0.041
CAR1 Trichilia oligofoliolata Meliaceae 46.25 -0.93 0.000
CAR1 Mayna odorata Achariaceae 31.03 0.77 0.009
CAR1 Machaerium capote Fabaceae 13.33 049 0.153
CAR1 Hippocratea volubilis Celastraceae 1592 0.80 0.006
CAR1 Astronium graveolens Anacardiaceae 1260 0.52 0.126
CAR1 Swartzia trianae Fabaceae 11.67 0.66 0.036
CAR1 Casearia sylvestris Salicaceae 1149 0.60 0.066
CAR 2 Oxandra espintana Annonaceae 3241 0.89 0.000
CAR 2 Mayna odorata Achariaceae 26.49 0.77 0.009
CAR 2 Achatocarpus nigricans Achatorcapaceae 13.19 0.74 0.015
CAR 2 Randia armata Rubiaceae 10.39 0.90 0.000
CAR 2 Trichilia pallida Meliaceae 812  0.78 0.008
CAR 2 Coccoloba obovata Polygonaceae 7.50 0.84 0.003
CAR 2 Astronium graveolens Anacardiaceae 5.95 0.44 0.199
CAR 2 Machaerium capote Fabaceae 5.63 049 0.148
CAR 2 Acacia tamarindifolia Fabaceae 5.02 0.31 0.380
CAR 2 Casearia sylvestris Salicaceae 3.60 0.61 0.059
CAR 2 Malpighia glabra Malpighiaceae 2.69 0.79  0.007
CAR 2 Eugenia procera Myrtaceae 2.54 0.86 0.014
CAR 2 Cordia gerascanthus Boraginaceae 1.84 0.57 0.083
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